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Estudiantes 


Guia del capiturlo Preguntas de autoevaluacion, activida- 
des interactivas, investigaciones, graficos y preguntas de 
revision. 

Videos Sorprendentes imagenes de la vida real, 

I lustraciones Fotos, diagramas, euadros y otros recursos 
visuales que ayudaran a fijar fos conocimientos. 

Presentaciones en PowerPoint® Imagenes y conceptos 
clave ordenados en una secuencia Idgica pensada especial- 
mente para facilitar la comprension de los temas. 

Enlaces y referencias bibltograficas seleccionados 

Bibliograffa disponibfe en Internet actualizada, relevante y 
cuidadosamente sefecctonada, organizada por capitulo. 


y articulos cientfficos que describen avances recientes en 
biologia, 

Evaluacion general Una herramienta que le permite ar 
estudiante disenar cuestionarios de autoevaluacion sobre 
temas pertenecientes a varios capitulos. 

Graficos mteractivos Un formidable recurso interactivo 
que permite manipufar datos reales y aprender a reaJizar 
graficos, 

Actividades interactivas de laboratorio Este conjunto 
de actividades explica, mediante animaciones y preguntas 
interactivas, muchos temas y tecnicas de laboratorio usa- 
dos en un curso de biologia, de modo que el estudiante 
relacione los procedimientos de laboratorio con los princi¬ 
ples biologicos explicados en el libro. 
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Sitio web para 
el docente 


Docentes 




Biblioteca de imageries Todas las ilustraciones del libro 
ordenadas y presentadas con y sin leyendas, y en formatos 
que permiten insertarlas en documentos o presentaciones. 

Biblioteca de presentaciones Clases completes en 
PowerPoint® con conceptos clave, videos y animaciones; y 
presentaciones con las ilustraciones del libro y preguntas 
de eleccion multiple. 

Conceptos clave para el dictado de la clase Se pre- 
sentan en forma concisa y ordenada las ideas clave de 
cada capitulo. 

Biblioteca de recursos multimedia Videos y animacio¬ 
nes computarizadas que enriqueceran la experiencia edu- 
cativa. 

Graficos interactivos Un formidable recurso interactive 


que permite manipular datos reales y ensenar en forma 
practica a realizar graficos. 

Guia docente sobre el texto y los recursos multime¬ 
dia Un apoyo de reconocido valor para los docentes, con 
los objetivos del aprendizaje, errores frecuentes en que 
incurren los alumnos, lecturas adicionales y una guia de 
los recursos multimedia incluidos en ia pagina web para 
estudiantes. 

Banco de preguntas electronico Una aplicacion que 
permite seleccionar preguntas sobre todos los temas del 
libro para confeccionar examenes personalizados. 

Respuestas a las preguntas incluidas en la pagina 
web para estudiantes Todas las respuestas a las pre¬ 
guntas de las secciones "Investigacion" y ''Actividades 
interactivas de laboratorio". 
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En Neil A* Campbell se combinaban la naturateza inqui- 
adora de un dentifico invesiigador con el espiritu de un docen- 
>: experimentado y cuidadoso. Campbell obtnvo su M.A. en 
Zooiogfa en la UCLA y su Ph.D. en Biologia vegetal en la 
_ -iversity of California, Riverside, donde recibio el Distinguished 
Alumnus Award en 2001, bl doctor Campbell publico numerosos 
r atios de investigation accrca de la proliferacidn de ciertas 
r-bntas del desierto y la costa en suelos salados y el movimiento 
de las hojas de la planta sensible (Mimosa) y otras plantas. Sus 
rreinta anos de ensenanza en diversos ambientes incluyeron cur- 
505 de biologia general en la Cornell University, el Pomona 
C liege y el San Bernardino Valley College, donde recibid el 
Premia al Profesor Sobresaliente en 1986, Mas recienteinente el 
doctor Campbell fne investigador visitante del Departamento de 
I :anica y Biologia vegetal de la University of California, 
Riverside. Ademas de ser auior de este libro, parLicipo como 
:oaaior junto a jane Reece en las obras Biology: Concepts and 
Ijmections y Essential Biology. Cada ano mas de 600 000 estu- 
diantes de Lodo el mundo utilizan los textos de biologia de 
Eampbell y Reece. 


Jane B. Reece trabaja en publicaciones de biologia desde 
1978, ano en que se incorporo al plantel editorial de Benjamin 
Gumming^. Su educacion incluye un A.B. en Biologia de la 
Harvard University, un M.S. en Microbiologia de la Rutgers 
University y un Ph. D. en Bacteriology de la University of 
California, Berkeley. En esta universidad, y despues de su docto- 
rado como hecaria en gendiea en la Stanford University, su inves- 
tigacidn se concentre en la recombinacidn gendtica en las 
bacterias. Enserio biologia en el Middlesex County College 
(Nueva Jersey) y en el Queensborough Community College 
(Nueva York). Como editora en Benjamin Cummings la doctora 
Reece desempeno un importante papel en numerosos libros de 
texto exitosos. Ademas de ser coautora con Neil Campbell de este 
libro, de BIOLOGY: Concepts and Connections y de Essentiaf Biology, 
fue coautora con W M, Becker y M. F Poenie de la tercera edb 
cion de The World of the Cell 




A Rochelle y Allison, con amor 
N. A. C, 


A Paul y Daniel, con amor 
J. B. R. 


NEIL A. CAMPBELL 

murid el 21 de octubre de 2004 luego de haber finalizado la revision de esta obra. 
Su perdida fue profundameme lamentada por numerosos amigos y colegas 
de Benjamin Cummings y 
por toda la eomumdad de las ciencias bioldgicas. 


























C harles Darwin describe la evolution como un proceso de 
“descendencia con modification”. 

Esta frase tambien se adapta a la continua evolution de la obra 
BlOLOGlA . Esta septima edition es nuestra revision mas ambi- 
ciosa desde el origen del libro y representa una nueva “espeeie” 
de iibro de texto con varias adaptations evolutivas generadas 
por los cambios en los cursos de biologia y por el progreso sor- 
prendente de la investigation en esta ciencia, Estas modification 
nes adaptativas tambien son ciertas en l^que respecta a los dos 
valores pedagOgicos centrales de cada ediciOn de BIOLOGIA. En 
primer lugar, nos hemos dedicado a diagramar cada capitulo a 
partir de un marco de conceptos clave que ayudar&n a los estu- 
diantes a relacionar los detalles con el tema global. En segundo 
ttimino, nos hemos propuesto lograr la participation de los estu¬ 
diantes en la investigation cientlfica mediante la combination de 
diversos ejemplos de investigation en biologia y opommidades 
para que planteen y resuelvan los interrogantes por si mismos. 

Este hicapie dual en la construction de los conceptos y en la 
investigation cienrifica surgio de nuestra experience de decadas 
de ensefianza en las aulas. Obviamente es gratificante C[ue nues- 
tro enfoque haya tenido tanta repercusiOn en los miles de docen- 
tes y los millones de estudiantes que han hecho de BIOLOGIA el 
libro de texto mas ampliameme utilizado en los estudios supe- 
riores. Sin embargo, este privilegio de compartir la biologia con 
tantos estudiantes se une con la responsabilidad de continuar 
mejorando el libro para que sirva aun mejor a la comunidad de 
las ciencias biolOgicas. Mientras plant ficabamos esta nueva edi¬ 
tion visitamos muchas universidades para escuchar la opinion de 
los estudiantes y los docentes acerca de sus cursos y libras de 
biologia. Lo que hemos aprendido de esas conversations acerca 
de nuevas orientations en los cursos de biologia y Las necesida- 
des cambiantes de los estudiantes se refleja en las numerosas 
mejoras que los lectores encontraran en esta septima edition de 
BIOLOGIA . 


Hemos reestructurado cada 
capitulo para que los conceptos 
clave scan aun mas claros 

La explosion de descubrimientos que torna tan interesante la 
biologia modema tambien amenaza con ahogar a los estudiantes 
bajo una avalancha de information. En las ediciones anteriores 
de BIOLOG/A los detalles se presentaron en un contexto de con¬ 
ceptos clave, por lo general, de diez a veinte por capitulo. En esta 
edition hemos dado un nuevo paso evolutive: reestmcturar cada 
capitulo para ayudar a los estudiantes a concentrarse en menos 
ideas, aunque mas extensas (no mas de cinco a seis conceptos 
clave por capitulo). Una nueva section al comienzo de cada capi¬ 
tulo, Panorama general, proporciona un contexto atin m&s 
amplio para los conceptos clave que siguen. Y de$pu£s de la 
explication de cada concepto, se presenta una evaluation con 
dos o tres preguntas que petmiie que los estudiantes comprue- 
ben si lo han entendido antes de pasar al siguiente. Las respues- 
tas a estas preguntas se presentan en el Apendice A, donde 
tambien se encuentran las respuestas a las preguntas de autoeva- 
luaciOn que figuran al final de cada capitulo, 

En nuestra interaction continua con estudiantes y profesores, 
ellos han respondido con entusiasmo a la nueva organization y a 
los recursos pedagogicos del libro. En comparaciOn con otros 
libros de texto, induidas las ediciones anteriores del nuestro, los 
estudiantes han opinado que la estmctura y el diserio de los capl- 
tulos de esta nueva edition de BIOLOGIA son mas interesantes, 
m£s accesibles y mucfao mis eficaces. Sin embargo, para alcanzar 
estos objetivos no hemos comprometido la profundidad ni el 
rigor ciemifico que la comunidad de las ciencias biolOgicas ha 
esperado siempre de nosotros. 
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Conceptos clave 


54-1 La ccologla de los ceosistemas destaca el fiujo 
dc energia y los dclos quimlcos 
54-2 Los Factores fisicos y quimlcos limitan La 
producciOn primaria en los ceosistemas 
54-3 la transferenria de energia enlre niveles 

Iroficos tiene ona eficiencia menor del 20% 
54-4 Los process bioldgicos y geoqufmicos 
movilizan los nutrientes entre las partes 
organ icas e inorgAnicas del ecosisiema 
54-5 La poblacidn humana esra alterando los dclos 
quimlcos de toda la biosfera 


Pttnorama general 


Ecosistemas, energia y materia 

U r ecoststema estfi lormsdo por todtss los orgmismos qufi 
riven en una cormmklad y por rndos los lactone ahicHt- 
cos con los que £stos interactiian. Los ecosistemas pueden 
variar desde un micrucosmos, como cl atuario dc b figura 54-1, 
hasta un £u;a volumincsa como on bga o tin bosque. Al igual que 
3 d que ocurre con bs pobladones y las comunidades. los etosiiflc- 
mas no tienen Hmites netns Las dudadcs y be gr anj a s son ejjem- 
ptos de ccosiacmas dommados por e( sen humano. Muchos 
ecafogos ven a la bijosfera como un erasEtema global r una com- 
posidtin de todcs los ceosistemas locates de b Tktra. 

Independicnwmente de su tamafiD, la dinamica del eoosistema 
implica das protests que no se pueden describir en forma com¬ 
plete cotna pmoesos y fenoroerms dc pobbeibn o comunidades: el 
fiujo de eneigla y los dclos quimicos. La cnergja ingjiesa en la 


abibtmos del eceststeina. Los oiganismos fotostmCticos asimilan 
estos element os cn forma de oompuestos inorginieos del atre el 
suelo y el agua y los incorporan a mckculas org&nicas. algunas de 
las cuate se consumen por los animate, Los elementos melven en 
forma inorganics aJ aire, al suelo y a! agua por el meiabolismo de 
las pktntas y de los animate y por la acdOn de olios cnganismos. 
como bacierias y bongos, que descompotten deshcchcs organicos 
y orgtnlsmos muertos 

La matena y b energia se movilizan a tmvte de los ecoslste- 
mas por transferencia de sustanebs durante b foiostmests y por 
las re booties alimemarias. Sin embargo. dado que b energia. a 
diltomcia de la materia, no puede ser icriclada, el ceoErisiema 
debe recibir energia de forma constame dc una Fuenie externa, en 
la mayoiia dc tos casos, el sol. La energia Ftuye a rravfe de los eco- 
stsiemas, imentras que la materia se recicla en ellos. 

Los recuisos crfticos para b supervivencia y el hbnesur del ser 
hum a no. desde el alimcmo que comemos hastael oxtgenoquc res- 
plramos, son productos de los procesos del eeosbicma, En csic 
capSmlo exploraremos la dinSmlca del Elujo de energia y de los 
dclos qiiSmicos fin los tcosistemas, y consideiaiieTnos algunos de 
los impactos de las artividades Kumanas sobre esios procesos. 


Conccpto 


La ecologia dc los ecosi sterna $ 
destaca el fiujo de energia 
y los del os quimlcos 

Los ecblogos que estudbn los ccosUtcmna corvid era n al ecu- 
sis tenia uu tiansfomuidoT de energia y procesador de materia M 
~ ^Hidad en nivete tibCicos de 

j, podemos seguir la trans- 
ma y hacer un m.ipa de los 
cos a trav *5 de la comuni- 


Lvntuarion tic runcrpiu 1 . 


Coiiceplo 


Los factores fisicos y quimicos 
limitan la produccion primaria 
en !os ceosistemas 


Los conceptos 
clave permiten 
t' ~a r car los detalles 
:-=--ro del contexto 
general. 


En el apartado 
Fanorama general 
se establecen las 
rases del resto del 
capftulo. 

_as referencias en 
color a las figuras 
ayudan a que los 
esiudiantes las con- 
i_lten y retomen la 
■Ectura en el mismo 
punto del texto. 


4 Fig, 54-1. Un atuario. un ecosistema limitado por un erfslaL 


Jl F3g. 54-3. Hnngos que descent ponen un ^rbot maerto. 


La catuitbd de energia lununica que se conviene en energia 
quimica (compuestos orginicos) por accibr tk los autbtrofos 
durante un determinado peiiodo cs la produecibtt primaria del 
ccesisiema Estc producto dc la foiostmesis es el punto de parti- 
da de estudkre del metabolismo del ecosislema y del fiujo dc 
energia. 


Balance de energia del ecosistemtf 

La mayorla de Ids productores utilizan b encirglia lumlnica 
para smtelizar mobculas oig^mcas, que lucgo se degradart y 
genemn ATP (v&wc cap, E0), Los consumidcres adquieien sus 
cgmbusiibte orginicos de segunda mano (o de teiceia o cuarta 
mano) por medio de redes alimentarias como la ck la figyra 53- 
i 3. Por 1o canto, d grado dc producaan fottJsin^Uca establfice el 
litnitc dc gasto dc energia de todo el ecostsrema. 


|Por qut nos refeiimos a b tmnslkitnda dc cnergLa cn. d 
cLosistema como fiujo dt energia y no como cido de L 
energia? 

^COmo explica la segunda ley de la lerniudimlmita que fl 
abstsiectmiemo de energia en cl ecosistcma debt scr 
consiante? 

£ Oe que manera los detritivoiDs son esenebte pam 
mantener el ecosisiema^ 

WdFi.u: fas FT-spuMtas el Aprndite A, 


Las pregumas de evaluaci6n 
de conceptos formuladas at final de 
cada seccidn ayudan a los estudiantes a 
evaluar la comprensidn de los conceptos 
explicados. 


Cada concepto 
encabeza una nueva 
seedbn. 
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Nuevas figuras de “Exploration...” 
que explican muchos temas 
complejos 

La biologist es una riencia visual. For esa razon, en BIOLOGJA 
siempre hern os presentado las ilustraciones al lado de los textos 
para coordinar ambos mensajes, En ia septima edition esta inte¬ 
gration entre las figuras y el texto alcanza una nueva etapa evo- 
lutiva con una novedosa presentation denominada figuras de 
“Exploration..Cada una de el las es una unidad de aprendiza- 
je que presenta sitnultaneameme un conjunto de ilustraciones 
relacionadas y un texto descriptive. Las figuras de Exploration 
permiten que los estudiantes aprendan los temas complejos con 


mucha mayor eficiencia, porque en esta edition los componen- 
tes textuales y visuales se ban fusionado. 

Las figuras de ExploraciPn representan el micleo del contenido 
del capiiulo y no deben confundirse con los “recuadros" de algu- 
nos libros de texto, que presenian un contenido periferico. La 
biologia moderna representa de por si un estimulo sufidente 
para el estudiante y no creemos conveniente que su atencion se 
aparte del hilo conceptual de un capitulo. Por esa razon T cada 
figura de Exploracion esta ubicada en el cuerpo principal del 
texto, alii donde rriejor se adapts al desarrollo de un concepto, de 
la misma manera que el texto conduce a los estudiantes a todas 
las otras figuras de apoyo que se encuentran en los lugares apro- 
piados de la narration. 


En las figures de Exploracibn, las ilustraciones, las 
fotograffes y el texto estan completamente integrados. 


Figura S-31 


de las uniones interceluiares en tejidos animales 


Unrtin estretha - 


Las uniones estrechas 

impiden el despiazamiento de liquido 

a travGs de una capa de c£Eulas 
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intercel ular 


Matnz 

extracelular 


Membranas plasm&ticas 
de cdulas adyacenles 



0,1 pm 


UNIONES ESTRECHAS 


En las uniones estrechas las membrane de 
las celulas adyaeentes estan estrechameme 
presionadas una contra la oira, mantenidas 
juntas mediame proidnas espedficas (viole- 
ta). Al formar un derre comlnuo alrededor 
de la cdula, las uniones estrechas tmpiden la 
salida del liquido extracdular a traves de una 
capa de cdulas epitdiales. 


DESMOSOMA5 


Los desmosomas (tambien Mamados uniones 
de anclaje) funcionan como remaehes, que 
aseguTan a las cdulas juntas demro de fuettes 
vainas. Los Elam cm os mteimedios constitui- 
dos por robustas proidnas de queratina anclan 
los desmosomas en d ci to plasma. 


UNIONES EN HENDIDURA 


Las uniones cn hendidura (tambien denomi- 
nadas uniones comimicames) forman eanales 
otoplasmaticos entre cdulas adyacentes, Las 
uniones en hendidura estan constituidas por 
protelnas de membrana espedales que rode- 
an un porn, a trav£$ del cual pueden pasar 
iones, hidratos de carbono, aminoaddos y 
oiras irtoleculas pequefias. Us uniones en ben- 
didura son necesarias para la comunteaddn 
entre las cdutas en dife rentes upos de tejidos. 
entre ellos* el musculo cardfaco v d embridn 
animal. 
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Las secciones de Investigation son 
mas importantes que nunca en 
BIOLOGIA 

_ -. de los objetivos de muchos docentes de biologia es que los 
aprendan a pensar corno cientlficos, Tanto en la sala de 
: rrierencias como en el laboratorio, las colegas estan experimen- 
□ di versos enfcques para involucrar a los estudiantes en la 
- isngacion cientlfica, en la cual las pregunias sobre la naiuraleza 
Sc cemran en invesLigaciones estrat£gicas y analisis de los dates. Las 


Figura‘1-29 

l\a preserreia de serpientes de coral 
venenosas afecta a las tasas de predation de las 
serpientes reales que tanto se les parecen? 

EXPERJMENTO ] 


David Pfennig y sus colegas construyercn 
serpientes artificiales para probar una prediction sobre una hipdtesis 
de mimetismo: que las serpientes reales se benefidan de imrtar el 
cator amenazador de las serpientes de coral solo en :las regiones 
donefe habitan las serpientes venenosas de coral. Us X en el maps 
de abap indican las zonas de campo donde los invest igadores 
cobcaron el mlsmo nOmera de serpientes reales artificiales {grupo 
expert mental) y de serpientes artificiales mar rones (grupo control). 
Los investigations retuperaron las serpientes artificiales a las cuatro 
semanas y tabu la ron los dates de predatibn a las marcas de dientes 
y garras en las serpientes {v£ase fig. 1-28), 


RESULTADOS 


En las zonas de campo donde habfa serpientes 
, de coral, los predadores atacaron muebo menus a fas serpientes reales 
artificiales en comparacibn con las serpientes artificiales marrones. El 
color atemorizante de fas "serpientes reafes" no of reel 6 esta proteccidn 
en Ids sltios donde no habfa serpientes de coral. De hecho, en estas 
zonas de campo, fas serpientes reales artificiales fueron m£s atacadas 
que las serpientes artificiales marrones, probablemente porque los 
patmnes brillantes se destacan de forma especial contra el fondo. 


Referenda; 


Ataques a fas 

serpientes reales artificiales % 

Ataques a las serpientes 
artificiales marrones % 


)( Zona de campo con 
serpientes artificiales 

En las areas donde no habfa 
serpientes de coral la mayorta 
de los ataques fueron contra 
las serpientes reales artificiales. 




\x 

En fas areas donde habia 
serpientes de coral la 
mayorfa de los ataques 
fueron contra las 
serpientes artificiales 
marrones. 




I los experimenter de campo sostienen la hipbtesis 
de mimetismo sin contra dear la prediccibn de que la fmftacibn 
de las serpientes de coral es efeefiva solo donde hay serpientes de 
coral. Los experimented tambien evaiuaron una hipbtesis alternative: 
que los predadores generalmente evitan todas las serpientes con 
anillos de color brillante, sean o no serpientes venenosas, que 
vivan en ese ambiente. Los datos coniradljeron la hipbtesis 
altemativa al mostrar que el color de los anifbs no repelib a los 
predadores en las zonas donde no habfa serpientes de coral ■ 


nuevas caracteristicas de este libro determinan que esta edicion de 
BJOLOGiA sea mas eficaz que nunca para ayudar a los docentes a 
destacar los procesos de la investigation cieniffica. 

Aprender investigation mediante ejemplos 

Los problemas cientificos siempre hart sido uno de los ternas 
unificadores de B/OLOGIA. En cada edicion se ha resehado la 
historia de niuchas preguntas de investigation y de los debates 
cientificos que han generado para ayudar a los estudiantes a 
comprender no solo “lo que sabemos* sino tambien “como lo 
sabemos ’ y ' que no sabemos todavia". En la septiraa edicion de 
BIOLOGIA hemos reforzado este tema con ejemplos de proble¬ 
mas cientificos mucho mas importantes a lo largo de todo el 
libro. 

El mayor enfasis en la investigadon comienza en e! capltulo 1, 
donde hemos revisado exhaustivamente la introduction a las 
multiples mantras en que los cientificos exploran las preguntas 
biologicas, Este capltulo tambien presents una nueva herramien- 
ta denominada figuras de Investigation, que muestra ejemplos 
relevantes de experimentos y estudios de campo en un formato 
uni forme a lo largo del libro. Para com piemen tar las figuras de 
Investigation se presentan las nuevas figuras de Mtiodos de 
investigation, que llevan a los estudiantes por el camino de las 
tecnicas y las herramientas de la biologia moderns. El lector 
puede hallar una lista de las figuras de Investigation y Mtiodos 
de investigation en las paginas xviii y xix. Estas nuevas herra¬ 
mientas pedagbgicas, al igual que las figuras de Exploration, 
estan integradas al flujo de information de los capitulos en lugar 
de aparecer como recuadros aislados. 


Las nuevas figuras de Investigation y de Metodos de investigation 
ayudan a que Jos estudiantes aprendan a pensar como cientificos. 


Figyra 7-4 

Crrofractura 

APLICACION 

Una membrana celnlar puede escindlrse en sus 

dos capas, mostrando la uJtraestructura del interior de la membrana. | 

TECMICA 

1 Una c£lula se congela y se corta El piano de 
neralmente sigue la parte interna hidrdfoba de la 
e la bicapa fosfolipldica en das capas separadas. 

corta o fractura ge 
membrana, y divid 


Tod^s las proteinas de membrana quedan en una de las tapas. 


Capa 
extracelular 



Protefnas 


Membrana 

plasmdtica 


Capa 
citoplasmatfca 


RESULTADOS 


Estas M£B muestrar las protdnas de membrana 
{las "protuberancias") en las dos capas, para ilustrar que las protefnas 
estbn embebrdas en la bicapa Fosfolipidica. 



Capa extraceluJar 


Capa titoplasmatica 
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Aprender investigation mediante la practica 

Aprender investigation mediante ejemplos tiene un impacto 
efimero a menos que los estudiantes tengan oportunidad de apli- 
car lo que ban aprendido formukndo sus propias preguntas y 
realtzando sus propias investigaciones, En pequena escala, esta 
septima ediciOn de BIOLOGiA estimula a los estudiantes a prac- 
ticar el pensamiento cientifico respondiendo a los “Problemas 
ciemificos” que se presentan en la seccion de revision que figura 
al final de cada capitulo. 

Las tradicionales entrevistas de Campbell 
y Reece 

La investigacion cientifica es un proceso social catalizado por la 
comunicacion entre personas que comparten la curiosidad por la 
natural eza, Una de las muchas alegrias de ser los auto res de 
BIOLOGIA ha side el privilegio de humanizaT la ciencia entrevis- 
tando a algunos de los biologos de mayor influencia en el mundo. 
Ocho nuevas entrevistas que funcionan como introduction a las 
echo unidades del libro proporcionan a los estudiantes una aproxi- 
macion al modo de pensar de los biologos que estan impulsando el 
progreso de la biologia y uniendo la ciencia con la sociedad. Las 
entrevistas de esta edition se enumeran en la pagina xxi. 

Equilibrio entre la investigacion 
y el fundamento conceptual 

Antique en esta nueva edicion de BIOLOGiA se presents el pro- 
ceso de ia ciencia con mayor profundidad que nunca antes, exis- 


ten dos buenas razones para evitar sobrestimar el valor del con- 
tenido basado en investigaciones en cualquier libro de texto de 
biologia. 

En primer lugar, los que abogamos por una mayor formation 
en investigacion en los cursos de biologia pensamos que hay que 
centrar la investigacion en los estudiantes, no en los libros. Dado 
que es una experiencia principalmente pasiva, leer sobre investi¬ 
gation en un libro debiera ser apenas una manera de imrodueir- 
se en varias experiences activas promovidas por el material 
complementario, por laboratories de investigacion y por activi- 
dades creadas por los docentes para apoyar ia formation en 
investigacion centrada en el estudiante, 

En segundo lugar, la manera m&s imponante en que un libro de 
texto puede apoyar la investigation realizada por los alumnos es 
proporcionar un contexto con una clara y precisa explication de 
los conceptos biologicos clave. Asi como los biologos estudian la 
literatura cientifica como base para $u propia investigacion, los 
estudiantes tendran mucho m&s Oxito en sus investigaciones per¬ 
sonates si ellas surgen de una comprension basica de la biologia 
relevante. Por lo tamo, ia septima edition de BIOLOGIA no sus- 
timye el an^tisis cuidadoso del contenido conceptual por un con- 
junto de ejemplos de investigacion relativamente inconexos, que 
requeririan que los estudiantes que se inician los integraran por 
si mismos. Este metodo suele ser muy Frustrante para el estu- 
dlante, que no logra de esta manera incorporar la actividad de 
investigacion a la practica diaria en el laboratorio, la elaboration 
del proyecto, el analisis de las clases y $u partidpacidn en &mbi- 
tos de conferencias, En esta edition de BIOLOGIA hemos inte- 
grado cuidadosamente el contenido basado en la investigacion al 
desarrollo de la idea principal de cada capitulo, de manera que 
los ejemplos de la investigation refuercen el marco conceptual. 


Problemas cientifieos 

Cuando las bacterias infectan a un animal, el numero de bactenas 
aumenta en e! cucrpo de forma exponential (gtifico A), Tras la infec¬ 
tion por un vims vlrulento de animates con un tide litico de repro¬ 
duction, no existen evidencias de infection durante un tiempo. Luego, 
el numero de virus aumenta de repente y P a continuation, se incremen- 
ta de forma escalonada (grafico B), Explique la diferencia en las curvas 
de crecimiemo. 



Tiem po- —+ Tiem po 


X 


Prefacio 















BIOLOGIA se utiliza para muchos 
cursos y apoya a l os estudiantes 
a lo largo de toda su education 
en biologia 

Aunque limitemos nuestro alcance a unos pocos conceptos 
clave por capitulo, este Ebro explora mas territorio biologico que 
el que muchos cursos introduciorios podrian o deberian tratar de 
explorar Sin embargo, dada la gran diversidad de programas de 
los cursos, hemos optado por un estudio lo suficiemememe 
jmplio y profundo como para apoyar el enfasis especial que cada 
docente quiera dar. Los estudiantes tambien parecen apreciar la 
implitud y la profundidad de BIOLOGfA; en esta epoca en la que 
.os estudiantes venden muchos de sus libros otra vez a las libre- 
rias T mas del 75% de los que han usado BIOLOGIA lo ban con- 
fervado despues de su curso. De hecho, estamos muy satisfechos 
porque hemos recibido numerosas cartas y correos electronicos 
de estudiantes de los ahos superiores y de graduados, entre ellos 
estudiantes de medidna, que expresan su aprecio por el valor de 
BIOLOGIA en el largo plazo como un recurso general para su 
educacion continua. 

Ast como reconocemos que pocos cursos abarcaran los 55 capitu- 
los de BIOLOGIA, tambien advertimos que no hay una secuencia 
'correcta” de temas para un curso de biologia general. Aunque el 
indice de un libro de texto de biologia debe ser lineal, la biologia en 
s misnta es mas paredda a una red de conceptos relacionados sin 
un punto fljo de comienzo ni un camino predeterminado. Los dis- 
: ntos cursos pueden recorrer esta red de conceptos a partir de las 
r oieculas y las cdulas, la evolucibn y la diversidad de los organis- 
mos o las ideas de la ecologia que proporcionan una vision de con- 
unto. A1 elaborar esta obra hemos tratado de que fuera lo 
suildentemente versatil como para adaptarse a varies programas de 
estudio* Las ocho unidades del libro son practicamente una lotali- 
iad en si mismas y la mayor parte de los capitulos de cada unidad 
pueden estudiarse en una secuencia diferente, For ejemplo, los 


docentes que integran la fisiologia animal y vegetal pueden mezdar 
capitulos de la unidad sets (Forma y funrion de las plantas) y de la 
unidad siete (Forma y fiincion de los animales). Los docentes que 
comienzan su curso con la ecologia y continuan con este enfoque 
u descendente rt pueden enseriar la unidad ocho (Ecologia) Inmedia- 
tamente despues del capitulo 1, que introduce los temas uniftcado- 
res que brindan a los estudiantes un panorama general de la 
biologia, independientemente del orden de los temas en el progra- 
ma de estudios del curso. 

La evolucion y otros temas de 
BIOLOGIA relacionan e integran 
los conceptos expuestos en todo el 
libro 

En el primer capitulo se presentan once temas que proporcio¬ 
nan a los estudiantes puntos de referenda que les servir£n a lo 
largo de todo el libro y distinguen el enfoque de los temas en 
BIOLOGIA de un enfoque enciclopedico. En esta septima edition 
hemos agregado el tema de los “sistemas biologicos” para integral 
varias iniciativas de investigation basadas en conjuntos de datos 
de alto flujo y de rapido poder de procesamiemo, Sin embargo, 
como en todas las edidones anteriores, el tema central es la evo- 
lucibn, que unifica toda la biologia al explicar tanto la unidad 
como la diversidad de la vida. El tema de la evolucion esta pre¬ 
sente en cada capitulo de BIOLOGM. La evolucibn y los otros 
temas centrales del libro interactuan con los conceptos presenta- 
dos en cada capitulo para ayudar a los estudiantes a construir 
una visidn coherente de la vida que les servira durante mucho 
tiempo despubs de que hayan olvidado los detalles estaticos de 
cualquier libro de biologia. 


Neil Campbell y Jane Reece 


Prefacio XI 



U no de los eminientes cientificos entrevistados en esta nueva 
edicion serialo que gran parte de la alegria de dedicarse a la 
biologia proviene de trabajar con tnuchas personas talentosas. lo 
rnismo puede decirse respecto de la redaccion de un Libro de bio¬ 
logia. Afortunadamente para nosotros, esta septima edicion de 
BIOLOGIA es el producto del taiento, la dedicacion y el entusiasmo 
de un grupo grande y variado de personas. Los autores desean 
expresar so agradecimiento mis profundo a los numerosos profe- 
sores, invesiigadores T estudiantes, profesionales, editores y artistas 
que ban contribuido a esta edicidn. 

Como autores de las edidones ameriores y de la presente edicion 
de este libro, somos conscientes del intimidame desafto de mante- 
nerse al dta en todas las areas de nuestra especialidad en tapida 
expansion. Estamos particularmente agradecidos a los siete colabo- 
radores y consuitoTes enumerados en la portada, cuyos conoci- 
mientos han asegurado la actuaUzacion y revitalizacidn del libro 
con ejemplos redentes, Hemos trabajado especialmente en contac- 
to con la bidloga del desarrollo Lisa Urry que tuvo a su cargo la 
imponante responsabilidad de actualizar el conLenido e irnplemen- 
tar nuestro nuevo formato y las caractensticas de las unidades 1-3 
y el capitulo 47. Sus profundos conocimientos y su rigurosa aten- 
don a los detalles en las areas de la qunnica biologica, la biologia 
celular y molecular, la genetica y la biologia de! desarrollo han side 
invalorables. Le agradecemos su compromise y su entusiasmo, su 
trabajo intense y sin pausas, su puntualidad y su buen humor per- 
manentes. Igualmente util fue la colaboracion del ecOlogo Manuel 
Molles, que aportd su experiencia como cientifico y como docente 
para la revision de la unidad 8, lo que mejord su estruemra y la pie- 
sentacibn textual y visual de la ecologia, y desempeno un papel 
esencial en la reescritura del capitulo sobre ecologia de la conduc¬ 
ts, que es practicamente nuevo Tambien tontnbuyo a lograr una 
perspectiva mas ecoldgica en los capitulos 40 T 42 y 44, en la uni¬ 
dad sobre forma y funcidn de los animales. El escritor cientifico 
Carl Zimmer conmbuyb con muchas mejoras y nuevas perspecti- 
vas en la unidad 3, la unidad sobre diversidad. El biologo de la evo- 
lucion Christopher Wilis nos ayudo a superar el desafio de tnejorar 
y actualizar la unidad 4, la unidad sobre la evolution, y el capitulo 
26. El biologo vegetal Peter Minorsky nos ayudo a actualizar la uni- 
dad 6. Y el neurobiologo Antony Stretton nos asesoro en la revision 
de los capitulos 48 y 49. Como en las ediciones anteriores, la inmu- 
noioga Mary Jane Niles organize e implement la imponante revi¬ 
sion del capitulo 43. 

Tambien agradecemos a los docentes que sugirieron modificacio- 
nes o nuevas preguntas de evaluation de coneeptos. Entre ellos 
mencionamos (en orden alfabetico) a Bruce Byers, Jean Heitz, 
William Hoese, Mark Lyford, Tom Owens, Randy Phillis (un agra- 
decimiento especial), Mitch Price, Fred Sack, Richard Showman y 
Elspeth Walker. No es fact! formular buenas preguntas y reconoce- 
mos el tiempo y el esfuerzo que estos dedicados educadores ofre- 
cieron para aumentar la efectividad de las preguntas de nuestro 
libro. 


Otros que ayudaron a mejorar el enfoque pedagogico y la preci¬ 
sion cientifica de BIOLOGIA fueron alrededor de 240 biologos y 
profesores, citados en la lista que sigue a estos agradecimientos, que 
realizaron la revision detallada de uno o mis capitulos de esta edi¬ 
tion* Agradecemos especialmente las propuestas de Lawrence 
Brewer, Richard Brusca, Anne Clark, Douglas Eemisse, Mark Kirk, 
Walter Judd, Mike Levine, Diane Marshall, Nick Money, Tom 
Owens, Kevin Padian, Daniel Papaj, Mitch Price, Bruce Reid y 
Alistair Simpson. 

Agradecemos tambien a los much os otros profesores de todo el 
mundo y estudiantes que se comunicaron directamente con los 
autores para hacerles tlegar sus sugerencias. Ademas, apreciamos la 
retroalimentacion sincera y especifiea que recibimos de los estu¬ 
diantes y de los miembros del cuerpo docente que participaron en 
las discusiones grupales en Skyline College, Mills College e Indiana 
University Por ultimo, agradecemos a Enc Simon y Marty Taylor, 
los eoautores de nuesiros textos complementarios, por sus riguro- 
sas opiniones en numerosos capitulos. Por supuesto, nos hacemos 
cargo con exdusividad de cualquier error que pueda haber queda- 
do en el texto, pero la dedicacion de nuestros colaboradores, con- 
sultores, revisores y corresponsales nos da una confianza especial 
en la precision de esta edicion. 

Muchos cientificos tambien han contribuido a darle forma a esta 
septima edicion analizando sus eampos de investigacion con noso¬ 
tros, respondiendo preguntas especificas de las teas en las que son 
expertos y, con frecuencia, eompaniendo sus ideas acerca de la edu¬ 
cation en biologia. Neil Campbell agradece a los muchos colegas de 
la University of California, Riverside, que han influido en este libro, 
entre ellos Ring Carde, Richard Cardullo, Mark Chappell, Darken 
DeMason, Norman Ellstrand, Anthony Huang, Bradley Hyman, 
Tracy Kahn, Elizabeth Lord, Carol Lovatt, Eugene Nothnagel, John 
Gross, Timothy Paine, David Reznick, Rodolfo Ruibal, Clay 
Sassaman, William Thomson, John Trumble, Rick Redack, Mike 
Adams y al falleeido John Moore (cuyos ensayos “Science as a Way 
ol Knowing” han tenido una importantisima influencia en la evolu- 
cion de BIOLOGIA). Jane Reece agradece a los miembros de los 
departamentos de Biologia y Qutmica/Fisica del Mills College, en 
especial a Elisabeth Wade, asi como a Fred Wilt, John Gerhart y 
Kris Niyogi de la University of California, Berkeley por su asisten- 
cia a la colaboradora Lisa Urry 

Las entrevistas con cientificos destacados han constituido una 
caracteristica distintiva de BIOLOGlA desde sus comienzos, y llevar 
a cabo estas entrevistas fue nuevamente uno de los grandes place- 
res de la revision del texto. Como introdutcion y apertura de las 
ocho unidades de esta septima ediciOn, estamos orgullosos de 
incluir entrevistas con Lydia Makhubu, Peter Agre, Eric Lander, 
Kenneth Kaneshiro, Linda Graham, Natasha Raikhel, Erich Jarvis y 
Gene Likens. 

BIOLOGIA , septima edicion, es resultado de una intensa sinergia 
entre un equipo de cientificos y otro de profesionales de la edicion. 
Un diseno completamente novedoso, la revision exhaustiva tanto 
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„_j‘_radones como del texto, el agregado de nuevos elemen- 
zs rezzg 6 gico$ y muchos raateriales complementarios se combi- 
■7 - con una agenda ajustada y representaron desafios sin 
- - _ _c-_r.:e5 para el equipo de publication. 

_ : nuembros del equipo editorial del libro en Benjamin 
z=r_ng 5 .iportaron un extraordinario talento y un intense iraba- 
c _ este oroyecto. Nuestra jefa de editores Beth Wilbur se ha 
i_’_—renado como una colega en la creation del libro y como una 
—-T --7 7 defensora de la education en biologia en general, y de 
- 777 / libro en particular, en la comunidad academics, Entusiasta, 
77777 y una fuente de apoyo sin interrupciones para nosotros y 
3 ros miembnds del equipo, Beth es una maraviUosa persona y es un 
tiabajar con eUa, Sin inmuiarse ante las presiones, resuelve 
zs 77 zones dificiles, una cualidad esencial en un proyeeto de 
: :mplejidad. 

7 .mparable Deborah Gale, directora de desarrolio, ges- 
: - • dianamente todo el proyeeto. Deborah coprodujo la pri- 
la segunda edition del libro, junto con el desarrolio 
c enai de la segunda edicion, y nos encamo que haya regre- 
see: Asombiosamentti Deborah es capaz de combinar un esti- 
.reduction totalmente profesional y riguroso con una 
_ “.ci de profundizar en los aspectos esenciales con un sen- 
: -: del humor que nos mantuvo trabajando duramente, pero 
: - :-:cna. bajo su direction. 

- : duoras supervisoras Pat Burner y Beth Winickoff tuvieron la 
—iz responsabflidad de supervisar en detalle el trabajo de los cola- 
■ 771 . res. los editores y los disenadores grafitos. Juntas, Pat y Beth 
if . 77n aiidadosamente cada capltulo, controlaron las ilustraciones 
i =_ z-:-ron todo lo necesario para convertir esta edicion en el mejor 
~ de texto de biologia disponible; y que, a nuestro criterio, exce- 
:.. ?5 mas elevados estandares establecidos en las ediciones previas. 
hj 7 i mmensamente agradetidos a Pat, la imeansable y talentosa 
ere. . ra de desarrolio de biologia que ha sido nuestra colega 
c : rue muchos arios, por su increibie dedicacion, criterio editorial 
zrencion extraordinaria a los detalles. La excepcionalmente talen- 
Beth Winickoff, que se incorporo en esta septima edicion, fue 
L rzriadom del proceso de desarrolio y production del libro, Beth 
7 7 : novedosas perspectivas sob re el proceso, el traiamiento 
777:0 y el enfoque editorial, ademas de editar maravillosa- 
se is capitulos. Esperamos trabajar nuevamente con Pat y 
.■ en futuras ediciones (jdespues de que se recuperen de esta, 
70 - supuesto!), 

--- -csuonsabilidades de los directores de proyeeto en esta edicion 
rzrresentaiori un desafto especial. Casi todos los capitulos fueron 
07775 meticuiosameme, io que exigio un compromise editorial 
TTenso desde la planificacirin initial hasta la produccion. Tuvimos 
7 ::7 7 na de contar en nuestro equipo con algunos de los mejores 
77777 :e 5 de proyeeto, En orden alfabetico, ellos fueron John 
: _ 7 .: r umdades 5-7), Alice Fugate (unidades 4 y 7), Sarah Jensen 
77 _ Tubes 2, 3, y 7), Matt Lee (unidades 5 y 7), Suzanne Olivier 
77 Tides 1 y 2), Ruth Steyn (unidades 3 y 7) y Susan Weisberg 
77 hades 7 y 8). Ademas de sus otras tareas, John Burner, Matt Lee 
? __7 Steyn volcaron su expenencia en las revisiones del conteni- 
: esperifico de los capitulos. 

- 77 ciamos mucho la colaboracion de nuestras brillantes, eficien- 
unables asistentes de edition, Trinh Bui y Julia Khait. 
h 7 -:-amos hecho sin ellas? 


Tambien deseamos agradecer a alguien que no encaja con claridad 
en ninguna de nuestras caiegorias editoriales: nuestro colega, ex 
editor y amigo Robin Heyden. Robin aporto a esta obra su energia, 
creatividad y su dedicacion a la educacion en biologia de varias 
maneras, que incluyeron la planificadon initial del desarrolio de los 
contenidos multimedia para esta edicidm Tambien organizo la pn- 
mera Conferencia Benjamin Cummings sobre Liderazgo en 
Biologia, que nos aportd nuevas ideas creativas para la enserianza 
provenientes de sobresalientes educadores. 

Una vez mas el libro se ha beneficiado enormemente con el tra¬ 
bajo de Russell Chun, nuestro productor senior de imagenes y con- 
tenido multimedia. Russell establecid un nuevo y vibrante estilo 
artistico para esta edicidn que satisfizo las exigendas del contemdo 
y supero nuestras expeetativas de excelencia estetica y pedagogica. 
Bajo su direccion trabajaron los disenadores graficos que crearon 
codas las nuevas figuras y rediseriaron muchas de las antiguas para 
hacerlas mas claras y atractivas. Estos habiles y creativos ilustrado- 
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A continuation se enumeran algunas novedades destacadas de la 

s6ptima edition de BIOLOGIA. 

CAPiTULO 1 Exploracion de la vida 

► HI capitulo 1 de esta edition incluye un aiialisis de la biologfa de 
sistemas, 

► La section problemas tientificos es mas extensa y presenta un 
nuevo caso de estudio sobre el mimetismo en las poblaciones de 
serpientes, 

unidad UNO La quimica de la vida 

► For sugerencia de varies docentes el eapftulo sobre los principles 
basicos de la energfa y el metabolismo, que antes era e! eapftulo 6, 
se ha desplazado a k unidad dos, En esta edition se ha afiadido 
una introduction basica sobre el ATP en el eapftulo 4 y sobre las 
en 2 imas en el eapftulo 5. 

UNIDAD DOS La celula 

► En esta edition el eapftulo “Introduction al metabolismo” es el capf- 
tulo 8 de la unidad dos, en la que precede directamente a los capf- 
tulos sobre respiration celular y fotosfntesis. Ademas de presemar 
mejor las leyes de la termodinamica, el eapftulo 8 amplfa la intro - 
ducciOn sobre el ATP y las enzimas desarrollada en La unidad uno, 

UNIDAD TRES Genetica 

► El eapftulo 19 se ha actualizado totalmente e incluye una cober- 
tura extensa de las modificaciones de las histonas, la mediation 
del DNA y la herencia epigenetica, un nuevo aiialisis de la regu¬ 
lation de la expreslon genica por los miRNA y los siRNA, una 
explication actualizada de los tipos de secuencias del DNA en el 
genoma humano y una nueva section sobre la evolution del 
genoma. 

► En el capitulo 20 el materia! nuevo abarca desde una description 
de la estimaciOn actual del nOmero de genes humanos hasta una 
vision mas global de las interacciones genicas en un genoma dado 
y comparationes de genomas de diferentes espeetes, todo como 
parte del actual esfuerzo por comprender la biologfa de los siste- 
mas en su totalidad. 

► El eapftulo 21 comprende una secciOn ampliada sobre la evolu¬ 
tion del desarrollo (evo-devo), que incluye una nueva compara- 
cion de los genes implicados en el desarrollo de los animales y las 
plantas, 

UNIDAD CUATRO Mecanismos de la evolution 

► Los cambios introducidos en esta unidad tienen como objetivos 
combatir los errores conceptuales sobre los procesos evolutivos y 
eliminar los razonamientos circulares que son el bianco de la 
argumentation en contra de la evolution. 

► Nuevos ejemplos destacan las importantes invesrigationes reali- 
zadas en biologfa evolutiva, que incluye la repercusiOn continua 
de la sistematica molecular sobre los estudios filogeneticos y el 
uso de poblaciones virtuales para estudiar los procesos evoluti¬ 
vos, 

Se ha revisado el capitulo 25 para centrarlo en el proceso de 
investigation relacionado con la exploracion de la filogenia. La 
mayor cobertura sobre la evolution del genoma incluye un nuevo 
anAlisis de la teoria neutraL 


UNIDAD CINCO La historia evolutiva de la 
diversidad biologica 

► El capitulo 26, que ahora se titula “HI Arbol de la vida; una intro¬ 
duction a la diversidad biologica” se concentra en situar la diver¬ 
sidad de la vida en el contexto de la historia de la Tierra, con 
hincapie en las princtpales ramificaciones del arbol de la vida, 

► Las actualizaciones del eapftulo 27 (ahora titulado “Procariontes”) 
reflejan nuevos dates respecto de la clasificacidn de los proca- 
names y las evidencias c recientes acerca de las relaciones coope- 
rativas entre ellos. 

► Los capitulos 28 (ahora titulado “Protistas”), 29, 30 y 31 incluyen 
mas information sobre la evolution natural, los roles ecobgicos 
y el impacio en los seres humanos de vavios grupos de protistas, 
plantas y hongos. Las acmalizationes incluyen las impUcancias de 
Eos hallazgos filogeneticos recientes en la clasificacion y el reco- 
nocimiento de un nuevo filo de bongos (Glomeromycota), 

► Los capitulos 32, 33 y 34 presentan una visibn coherente de la 
diversidad animal e incluyen una description general de las hipb- 
tesis acerca de la filogenia animal, una description ampliada de 
los filos de los invertebrados, nks information sobre la evolution 
natural, una actualization de la cksificaciOn de los vertebrados y 
hallazgos recientes relacionados con los origenes del ser humano. 

UNIDAD seis Forma y fimcionamiento de las plantas 

► Se presentan nuevos ejemplos que subrayan el papel de la bio- 
tecnoiogfa en la agricultura, como el desarrollo mediante inge- 
nierfa gentiica de “plantas imeligentes” que senalan las 
deheiencias de fosforo, y la aplicaciOn potencial de “tecnoiogfa 
exterminadora” al problema del escape transgenico de las cose- 
chas geneticamente modificadas. 

► El nuevo contenido del capitulo 39 se concentra en la aplicaciOn 
potencial de la biologfa de sistemas al estudio de las interacciones 
de las hormonas vegetales. 

UNIDAD 5IETE Forma y funcion de los animates 

► Los nuevos ejemplos de investigation destacan la Bsiologfa de 
diversos anitnales y relacionan las adaptations fisfologicas con el 
contexto ecologico del animal. 

► El analisis de la termorregukeion ha sido desplazado del eapftulo 44 
(ahora titulado “Osmorregukcion y excretion”) al eapftulo 40 
(“Principios basicos de la forma y la funcion de los animates”, 
donde sirve como un ejemplo ampliado de la capacidad de varies 
animates para mantener la homeostasis, 

► En las nuevas secciones sobre el cerebro de los vertebrados y los 
trastomos neuroldgicos se describen los descubrimienios recien- 
tes y las excitantes oportunidades de estas Areas dinamicas de 
investigation. 

UNIDAD ocho Ecologia 

► El nuevo eapftulo 51 (“Ecologia conductista”) lleva el tema al 
siglo XXL, con una mayor cobertura de la teoria del juego, k elec¬ 
tion de la pareja y la cognition animal 

► Los nuevos ejemplos de esta unidad destacan la investigation 
actual y sus aplicaciones, que incluyen k facilitation y k estme- 
tura de la comunidad, el estudio FACTS-1 del impacto del C0 2 
sobre los bosques y nuevos enfoques en la ecologfa. 
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Conceptos clave 


1-1 Los biologos exploran la vida desde la escala 
microscopica hasta la escala global 
1-2 Los sistemas biologicos son mucho mas que 
la suma de sus partes 

1-3 Los biologos exploran la vida a traves de su 
gran diversidad de especies 
1-4 La evolution explica la unidad y la diversidad 
de la vida 

1-5 Los biologos utilizan varias formas de 
investigacion para explorar la vida 
1-6 LJn conjunto de temas conecta los conceptos 
de la biologia 


Panorama general 


La era mas apasionante de la biologia 

B ienvenidos a la biologia, el estudio cientifico de la vida, 
Estan participando del estudio de la biologia en su era 
mas apasionante. La comunidad mas grande y mejor 
equipada de cientificos de la hisioria esta comenzando a resol¬ 
ver rompecabezas biologicos que antes parecian insolubles. 
Estamos cada vez mds cerca de comprender e6mo se desarro- 
11a una sola celula microscopica para formar una planta o un 
animal eomplejo; como transforman las plantas la energla solar 
en la energia quimica de los alimentos; cdmo trabaja la mente 
Humana; cdmo se relacionan las diversas formas de la vida en 
las comunidades bioldgicas, como por ejemplo los bosques y 
los arrecifes de coral; y como la gran diversidad de la vida 
sobre la Tierra ha evolucionado a partir de los primeros rnicro- 
organismos, Cuamo mas aprendemos acerca de la vida, iMs 
fascinante resulta; la respuesta a una pregunta conduce a mas 
preguntas que en el futuro cantivaran a las mentes curiosas 
durante muehas decadas. Mas que cualquier otra cosa, la bio¬ 
logic es una indagacion, una busqueda continua para descu- 
brir la naturaleza de la vida. 


2 


A Fig. 1-1* La biologia es la eiencia que se centra en el estudio 
de la vida. 


La biologia moderna es tan importante como inspiradora. Los 
avances en la Investigacion de genetics y biologia molecular esi&n 
transformando la medicina y la agriculiura. La biologia molecu¬ 
lar esta brindando nuevas herramienias para campos tan diver- 
sos como la antropologfa y la criminologia. Las neurociencias y 
la biologia evolmiva est&n dando una nueva forma a la psicolo- 
gla y a la sociologia. Los nuevos modelos de la ecologia contri- 
buyen a que las sociedades evaluen aspectos ambientales, como, 
por ejemplo, las causas y las consecuencias biologicas del calem 
tamiento global, Estes son apenas unos pocos ejemplos del modo 
en que la biologia participa en la trama de nuestra cukura mas 
que nunca antes, jamas existio una epoea mejor para explorar la 
vida. 

El fenomeno que denominamos vida no puede definirse de 
forma simple, con una sola frase. Sin embargo, cualquier nino 
percibe que un perro, un insecto o una planta, como la vemacion 
circlnada del helecho que ilustra la tapa de este libro (fig. 1-1), 
estan vivos, miemras que una roca no lo esta. Reconocemos la 
vida por lo que hacen los seres vivos. La figura 1-2 destaca algu- 
nas propiedades y procesos que se asocian con la vida. 

Cuando nos disponemos a explorar la vida, nos ayuda tenet 
delante una vision panoramica del extenso campo de estudio. 
Este capital o nos introduce en el amplio panorama de la biolo- 
gia, destaca la diversidad de la vida, describe los temas, como la 
evolucion, que unifiean toda la biologia y examina los metodos 
de indagacion que los hiblogos utilizan para explorar la vida. 


Concepto 


Los biologos exploran la vida desde 
la escala microscopica hasta la 
escala global 

El estudio de la vida se extiende desde la escala microscopica 
de las moleculas y las eelulas que constituyen los organismos 
hasta la escala global del planeta vivo en su totalidad, Podemos 
dividir esta enorme categoria en diferentes niveles de organiza- 
cion biologica. 







# 


# 






= Orrien. Esta vista cercana de una flor de 
: rasol i lustra la estructura muy organic da 
:caracteriza a la vida. 


(b) Adaptation evolutiva. El aspecto de este 

hipocampo pigmeo es un camuflaje del animat en su 
ambiente. Estas adaptationes evolucionan durante 
varias generaciones gratias al exito reproductive de 
los individuos con rasgos heredables que est^n 
mejor adaptados a su ambiente. 


(c) Respuesta al medio ambiente. Esta 
planta carnivora (i/enu$ 
atrapamoscas) cierra su tram pa 
rapidamente en respuesta at estlmub 
ambiental de una lib£lula que se posa 
sobre ella. 
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(g) Reproduction. Los organlsmos 
(objetos vivientes) se reproducen 
por sus propios medios. En esta 
fotograffa se ve a un plnguino 
emperador que protege a su erfa. 


- '-guladon. La regulation del 
“ .fo san guinea a trav^s de las 
sos sanguineos de las orejas de 
era ebre americana mantiene 
i-ra temperatura corporal 
::r_ante ajustando el tnte ream bio 
^ ta or ton el aire circundante. 


(e) Procesamiento de energia. Este pleat lor obtlene su 
energra a partir del nectar de las fbres. El picaflor 
utilizar^ la energfa quimica almacenada en los alimentos 
para Smpulsar su vuelo y otros trabajos. 


- t-2. Algunas propiedades de la vida. 


(f» 


Cretimiento y desarroilo. La 

informacron hereditaria que 
portan los genes controla el 
patron de credmiento y 
desarroilo de los organismos, 
co mo el de este cocod rib 
del Nib. 


krarqiuas de la organization biologies 

-upnemos que nos acercamos paulatinamente desde el 
- para observar cada vez mas cerca y con mayor detalle la 
_ ; la Herr a. Nuestro destine es un bosque de Ontario, 
C- “_=da. donde utilizaremos microscopies y otros instrumemos 


para examinar una hoja de arce hasta aproximamos al nivel 
molecular. La f igura 1-3 (en las dos paginas siguientes) narra 
este viaje hacia el interior de la vida donde los ntimeros dentro 
de los circulos representan los diferentes niveles de organizacion 
biologica que ilustran las fotografias. 
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de los niveles de organization biologica 



La biosfera. Cuando nos acercamos sufiriente a la Tierra par a distinguir sus 
conti nentes y ocean os comenzamos a ver si g nos de la vida; el mosaico verde de 
los bosques del planeta, por ejemplo, £sta es nuestra primera vision de la 
biosfera, que comprende todos los ambientes de la Tierra que est£n habltados 
por los seres vivos. La biosfera incluye 3a mayor parte de las regiones terrestres; la 
mayor parte del agua, como los oc£anos, los lagos y los rfos; y la atmosfera hasta 
una altura de varies ki 16 metros 


Ecosistema*. Cuando nos acercamos a la superfide de la Tierra, en 
un aterrizaje imaginario en Ontario,Canada podemos comenzar a 
distinguir un bosque con abundancia de Airholes deciduos (arboles 
que pierden sus hojas en el otono y que crecen nuevamente en la 
primavera), Este bosque deciduo es un ejemplo de ecosistema. Un 
ecosistema comprende todos los seres vivos en un area particular, 
junto con todos los componentes inertes del medio ambiente con 
los que la vida interactua, como el suelo, el agua, los gases de 
la atmdsfera y la luz. Todos los ecosistemas de la Tierra 
combinados constituyen la biosfera. 


Comunidades. El conjunto de 
organismos que habitan un 
ecosistema particular se denomina 
comunidad bioldgica, La 
comunidad en nuestro ecosistema 
del bosque comprende muchas 
dases de Arboles y otras plantas, 
una diversidad de animates, setas y 
hongos, y una enorme cantidad de 
diversos microorgan ism os como las 
bacterias, que son formas vivientes 
tan pequenas que no pueden verse 
sin un microscopic. Cada una de 
estas formas de vida se denomina 


espetie. 


Poblaciones. 

Una pobladdn 
comprende a 
todoslos 
indivtduos de las 
especies que 
viven dentro de 
ios Ifmites de un 
3rea especffica, Por ejemplo, nuestro bosque de 
Ontario incluye una poblacidn de arces azucareros 
y de osos negros americanos. Podemos ahora 
refiner nuestra definlcion de comunidad como un 
conjunto de poblaciones que habitan en un £rea 


Organismos* Los seres vivos 
individuals se denominan organismos. 
Cada uno de los arces y otras plantas 
del bosque, es un organismo, y 
tambien lo es cada animal del bosque, 
como las ranas, las ardillas, los osos y 
los insectos. En el suelo habitan otros 
microorganismos, como las bacterias. 
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Celulas, La c£lula es fa unidad fundamental de la estructura y de la 
'„ndon de los seres vivos. AJgunos organismos, como las amebas y !a 
mayor parte de las bacterias, son unieelulares. Otros organismos, como las 
plantas y los animates, son m u ft! cel u fares, En lugar de una sola ti§jula que 
eaiiza todas las fundones de 3a vida,un organismo multieelular tiene una 
d .isi6n de! trabajo entre c^lulas espedalizadas. El cuerpo humano consta 
■He billones de celulas microscdpieas de varies dases diferentes, como las 
zeiulas musculares y las celulas nerviosas, que e$t3n organizadas en 
jrferentes tejidos especializados. Por ejemplo. 


Qrganulos. Los cloroplastos son ejemplos de 
org£nulos, que son los diferentes componentes 
fundonates que constituyen las celulas. En esta 
figura una herramienta muy poderosa 
denominada microscopio electrdnico da un 
enfoque nftido de un cloroplasto, 

1 pm 


e? tejido muscular esta formado por 
fasdculos de celulas musculares, 

■ observense otra vez las celulas del 
nterior de una hoja. Cada una de las 
celulas que se ven tiene solamente 25 pm 
mrcrometros) de di^metro. Se requerirfan 
mas de 700 de estas celulas para alcanzar 
e> tarn a no de una moneda pequeha, 

Cada una de estas celulas 
tan pequenas contiene numerosas 
estructuras verdes, denominadas 
cloroplastos, que son los 
responsables de la fotosfntesis, jmk 


C£lula 





Atomos 


10 pm 


Tejidos. Nuestro prdximo cambio de escala para 
ver los tejidos de una hoja requiere un microscopio. 
La hoja de la izquierda ha sldo cortada en un 
Angulo. El tejido en forma de panal de abejas en e! 
interior de la hoja (parte superior de la fotograffa) 
es la zona principal de localizacion de la 
fotosfntesis, el proceso que transforma la energia 
de la luz en energia qufmica de los hidratos de 
carbono y otros alimentos, Vemos el corte de la 
hoja en una perspective que tambien nos permite 
ver un tejido con aspecto de rompecabezas 
denominado epidermis, ia "piel" de la superffde de 
la hoja (mitad inferior de la fotograffa). Los poros a 
trav&s de la epidermis permite n a I gas didxido de 
carbono, una materia prima para la production de 
hidratos de carbono, alcanzar el tejido fotossntetico 
en el interior de la hoja, En esta escala podemos 
ver tambien que cada tejido tiene una estructura 
celular. De hecho, cada clase de tejido es un grupo 
de celulas similares. 


Organos y sistemas organkos- La jerarquEa 
estructural de la vida continua desplegandose 
a medida que exploramos la arquitectura de 
los organismos m£s complejos. Una hoja de 
arce es un ejemplo de drgano, una parte de! 
cuerpo que consta de dos o m^s tejidos (que 
veremos en el prdximo cambio de escala), Los 
talks y las rafces son los otros drganos 
principales de una plant a. Ejemplos de 
drganos humanos son el cerebro, el corazdn y 
el rihon, Los brganos del hombre y de otros 
animates complejos est^n organizados en 
sistemas o aparatos, cada uno de los cuales 
comprende un equipo de drganos que 
colaboran en una funcion espectf ica. For 
ejemplo, el aparato digestive del hombre 
incluye drganos como la lengua, el estdmago 
y los intestines. 


C MoJeculas, 

Nuestro tiltimo 

cambio de escala nos introduce 
dentro de un cloroplasto para 
observar la vida a nlvel molecular. 
Una motecula es una estructura 
qufmica que consta de dos o m^s 
unidades quimicas denominadas 
atomos, que est^n representados 
como esferas en este grafico de 
ordenador de una molecula de 
clorofila, La clorofila es la mblecuia 
pigmentaria que hace que sea verde 
una hoja de arce, Una de las m£s 
importantes moteculas de la Tierra, 
la clorofila, absorbe la luz del sol 
durante la primera etapa de fa 
fotosfntesis. En cada cloroplasto, 
millones de moleculas de clorofila y 
otras moteculas se organizan en el 
equipo que transforma 3a energia 
lummosa en la energia qufmica de 
los alimentos. 
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En la figura 1-3 nos acercamos cada vez mas al color verde 
que vimos al principio en nuestra visidn extraterrestre de la 
biosfera, recorriendo un camino descendenle hasta llegar al 
nivel molecular de la clorofik. Siguiendo este panorama gene¬ 
ral de las jerarquias estructurales de la vida examinaremos con 
mayor detalle dos niveles biologicos ublcados en los extremos 
opuestos de la escala de tamanos: los ecosistemas y las celulas. 

Las ecosistemas en detalle 

La vida no existe en el vacio, Cada organism o interactUa 
continuamente con su entomo, que incluye otros organismos 
y seres inertes. Las raices de un arbol, por ejempio, absorben 
agua y minerales del suelo. Las hojas captan el dioxido de car- 
bono del aire. La energia del sol absorb!da por la clorofik 
impulsa la fotosintesis, que convierte el agua y el dioxido de 
carbono en hidratos de carbono y oxigeno. El &rbol libera oxi- 
geno al aire, y sus raices contribuyen a formar el suelo destru- 
yendo las roeas. Tamo los organismos como el ambiente se ven 
afectados por La interacclones entre ellos. El &rbol tambien 
interactua con oLras formas de vida, entre ellas los microorga- 
nismos del suelo que se asocian con sus raices y los animates 
que comen sus hojas y frutos. 

Dinamica de los ecosisfentus 

La dinamica de cualquier ecosistema comprende dos proce- 
sos principales, Uno de ellos es el ciclo de los nutrientes. Por 
ejempio, los minerales que las plantas adquieren volveran con 
el liempo al suelo por medio de los microorganismos que des- 
componen los restos de las hojas, las raices muertas y otros 
desechos org&nicos. Li segundo proceso importante en un eco¬ 
sistema es el flujo de la energla desde la luz solar hasta los pro- 
ductores y consumklores. Los productores son plantas y otros 
organismos fotosinteticos que transforman la energia de la luz 
en energia quimica* Los consumidores son organismos, como 
los animates, que se alimenlan de los productores y de otros 
consumidores. 

Transformation de energia 

El movimiento, el crecimiento, la reproduccion y otras activi- 
dades de la vida exigen que los organismos realicen un trabajo. 
Y el trabajo depende de una fuente de energia, LI intercambio 
de energia entre un organismo y su entomo, muchas veces 
implica la transformacion de una forma de energia en otra. Por 
ejemplo, cuando una hoja produce hidratos de carbono, trans- 
forma la energia solar en energia quimica de las moleculas de 
hidratos de carbono. Cuando las celulas musculares de un ani¬ 
mal utilizan los hidratos de carbono como combustible para 
impulsar los movimientos, transforman la energia quimica en 
energia cinetica, la energia del movimiento, Y en todas estas 
transformaciones energdicas parte de la energia disponible se 
transforma en energia termica, que los organismos que trabajan 
dislpan en su entorno como calon En oposicion a los nutrientes 
org^nicos, que se red clan dentro de un ecosistema, la energia 
fluye a travis de un ecosistema, generalmente, entrando como 
luz y saliendo como calor (fig. 1-4). 

Las celulas en detalle 

En las jerarquias estructurales de la vida, la celula tiene un 
lugar especial como nivel inferior de organization que puede lie- 



A Fig. 1-4. Esquema basico del flujo de energia a traves de un 
ecosistema. 


var a cabo focks las actividades requeridas para la vida. For ejem¬ 
plo, la capacidad de las celulas para dividirse y formar nuevas 
celulas es la base de toda la reproduccion y del creeimiento y la 
reparation de los organismos multicelulares (fig, 1-5). Cada 
movimiento y pensamiemo se basa en las actividades de las c£lu- 
las musculares y nerviosas. Incluso un proceso global como el 
reciclado del carbono, un elemento quimico esencial para la 
vida, es el producto acumulativo de las actividades celulares, 
entre elks, la fotosintesis que se produce en los cloropkstos de 
las celulas de las hojas. La comprension de como trabajan Las 
celulas es un tema importante de investigation en la biologia 
moderna. 



-F 

25 tinn 


A Fig. 1-5. Una celula pulmonar de una sanguijuela se divide 
en dos celulas mas pequenas que creceran y se dividiran otra 
vez. 
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a z :g. 1-6. El DNA heredado drrige el desarrollo de un organismo. 


Descendencia con 
rasgos heredados 
de ambos padres 


La informacion hereditaria dc la celula 

Observer! oLra vez la celula en division de la figura 1-5. 
de las cblulas pueden verse estructuras denominadas 

mesomas, que se tiften con un colorame azul brillame. 
—:ro m os o mas estan formados en parte por una sustancia 
mmada acido desoxirribonudeico, o abreviado, DNA. 
: DNA es la sustancia de los genes, las unidades de la 
-frencia que transmiten la informacibn de los padres a su 
_ f endencia. Los grupos sanguineos (A, B, AB o 0), por 
emplo, son resultado de ciertos genes heredados de los 
riires. 

Cada cromosoma tiene una molecuia de DNA muy larga, con 
~entos o miles de genes ordenados a lo largo de su extension. Hi 
I NA de los cromosomas se replica cuando ta celula se prepara 
: e ra dividirse; por esa razon, cada una de las dos cblulas hijas 
::eda un conjunto completo de genes. 

Todos nosotros comenzamos la vida como una sola celula 
r:o vista de DNA heredado de nuestros padres. La replicacibn 
i- este DNA iransmite esos genes a nuestros billones de cblu- 
75 En cada celula, los genes que se distribuyen a lo largo de 
7 molecuia del DNA codifxcao la informacion para produdr 
77 demas moleculas de la celula. De esta manera, el DNA diri- 
7 : el desarrollo y el mantenimiento de todo el organismo (fig. 
1 - 6 ) 

La estructura molecular del DNA explica su naturaleza rica 
■ r informacion, Cada molecuia de DNA consta de dos largas 
mdenas distribuidas en lo que se denomina doble hblice. Cada 
-Cabon de una cadena es uno de cuatro compuestos quimicos 
.7 -.ructurales denominados nucleotides (fig. 1-7). La forma en 
cue el DNA codifica la informacion de una celula es analoga a 
7 manera en la que ordenamos las letras del alfabeto en 
7-jcuendas precisas con significados especificos. La palabra 
u :a. por ejemplo, evoca la imagen de un roedor; las palabras 
mu v afar, que contienen las mismas letras, tienen un signifi- 
cado muy diferente. Las bibliotecas estan llenas de libros que 
. ntienen informacion codificada en secuencias variables de 
solo 26 leLras. Podemos concebir a los nuclebtidos como el 
c.iabeto de la herencia. El ordenamiento secuencial especifico 
de estas cuatro letras qmmicas codifica la informacion precisa 


Nbcleo 



(a) Doble helice del DMA. Este 
modelo muestra los £tomos 
de un segmento del DNA. 
Constituida por dos largas 
cadenas de bloques estruc~ 
turales denominados nucleb- 
tidos, la molecuia de DNA 
tiene la forma tridimensional 
de una doble h£lice. 


(b) Cadena simple de DNA. Estas 
formas geometricas y letras son 
sfmbolos sentillos de los nucleo- 
tidos en una pequena seed6n de 
una cadena de una molecuia del 
DNA. La informadbn gen^tica est£ 
codificada en secuencias espedficas 
de los cuatro tipos de nuclebtidos 
(sus nombres est£n abreviados aqui 
como A, T, C y G). 


A Fig. 1~7. DNA: el material genetico. 
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en los genes, que tienen una longitud caracteristica de cientos 
o miles de nucleoli dos. Un gen de una c£lula bacteriana puede 
traducirse como: “sintetice un pigmento purpura". Un gen 
humane particular puede significar: “produzca la hormona 
insulina*, 

Generalmente, la mayoria de los genes programan la pro- 
duccion celular de moleeulas grandes denominadas pratefnas. 
La secuencia de nucfebttdos a lo largo de cada gen codiftca una 
proteina especifica que tiene una forma y funcibn unicas den- 
tro de la cdula. Una proteina puede ser una parte del aparato 
contr&ctil de las celulas rrmseulares, Otra proteina puede ser 
un anticuerpo, parte del sistema de defensa del cuerpo contra 
los virus y otros micro organ ismos patogenos. Otra puede ser 
una enzima, una proteina que cataliza (acelera) una reaccibn 
quimica especifica dentro de la cdula. Casi todas las activida- 
des cdulares implican la accidn de una o mas proteinas, El 
DNA proporciona los planes de accidn hereditarios, pero las 
proteinas son las herramientas que realmeme consLruyen y 
mantienen la cdlula. 

Todas las formas de vida utilizan en esencia el mismo codi- 
go genetico. Una secuencia particular de nucledtidos significa 
lo mismo para un organismo que para otro. Las diferencias 
entre los organismos reflejan las diferencias entre sus secuen- 
cias de nucledtidos. Pero dado que el codigo genetico es uni¬ 
versal, es posible programar celulas para producir proteinas 
que normalmente se encuemran solamente en otro organis¬ 
mo. Uno de los primeros productos farmaceuticos dbtenidos 
mediante esta tecnologia fue la insulina Humana, producida 
por bacterias en las que se insend un gen para esta proteina 
Humana. 

La “biblioteca" completa de instrucciones genetlcas que 
un organismo hereda se denomina genoma, Los cromosomas 
de cada cdlula humana poseen un genoma que tiene aproxi- 
madamente tres mil millones de nucledtidos. Si los simbolos 
de una sola letra para esta secuencia de nucledtidos se escri- 
bieran en el tamano de las letras que listed esta feyendo 
ahora, el texto genetico llenaria cerca de 600 libras del tama¬ 
no de este. En esta biblioteca gendmica de secuencias de 
nucledtidos hay genes que codifican la produedon de mas de 
75 000 clases diferentes de proteinas, cada una con una fun- 
cidn especifica. 


Dos fipos fmnripales de cehtlas 

Todas las celulas comparten ciertas caracteristicas. Por 
ejemplo, todas las celulas estan delimitadas por una membra- 
na que reguta el paso de materiales entre la celula y sus alre- 
dedores. Y todas las celulas utilizan el DNA como informadon 
genetica. 

Podemos distinguir dos formas principales de celulas: las 
edlulas procariontes y las celulas eucariontes, Las celulas de los 
dos grupos de microorgan ismos llamados Bacteria y Arquea 
son procariontes. Todas las otras formas de vida, incluidas las 
plantas y los animales, estan compuestas por celulas eucarion¬ 
tes. 

Una celula eucarionte esta subdividida por membranas 
internas en varios organulos delimitados por membranas, inclui- 
dos los cloroptastos de la figura 1-3, En la mayoria de las celulas 
eucariontes, el organulo de mayor tamano es el nticleo, que con¬ 
vene el DNA de la celula (como moleeulas cromosdmicas). Los 
otros organulos se localizan en el dtoplasma, la totalidad de la 
region que se encuentra entre el nucleo y la membrana externa 
de la celula. 



CELULA PROCARiONTE 

DNA (no 
hay nucleo) 

Membrana - 


Organulos 
Nucleo (contiene 


1 
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A Fig. 1-8. Contraste entre las celulas eucariontes y procariontes 
en tamano y complejidad. 


Las celulas procariontes son rtmcho mas simples y, por lo 
general, mas pequenas que las celulas eucariontes (fig* 1-8)* 
En una celula procarionte, el DNA no esta separado del resio 
de la celula en un nucleo delimitado por una membrana. Las 
celulas procariontes tambfen carecen de otros Lipos de organu¬ 
los englobados por membranas que caracterizan a las celulas 
eucariontes. 

La diferencia entre procariontes y eucariontes es un ejemplo 
de la diversidad biologies que exploraremos en el Concepto 1-3, 
Pero, previamente, comentaremos las jerarquias del orden biold- 
gico, esta vez en el contexto de un movimiento de investigacibn 
denominado biologia de los sistemas. 


Evaluation de conceptos 


1. Para cada nivel biolbgico de la figura 1-3 escriba una 
frase que incluya el nivel “inferior* siguiente. Por ejem¬ 
plo: “Una comunidad consta de pobladdnes de varias 
especies que habitan en un area especifica”. 

2. ^Cuales son las relaciones emre estos tres terminos de 
genetica: DNA, genes y cromosomas? 

3* Explique porque, a nivel celular, las plantas tienen 
mas cosas en comtin con los animates que con las 
bacterias. 

-Vlpviise fes respuestas en el Apindice A. 
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Concept© 


Los sistemas biologicos son mucho 
mas que la suma de sus partes 

‘El iodo es mas grande que la suma de sus paries." Esie cono 
do refran express el importance concepto de que una combina¬ 
tion de componentes puede formar una organizacion de mayor 
: mplejidad denominada sistema, Ejemplos de sistemas biold- 
p:os son las celulas, los organismos y los ecosistemas, Para com- 
7 render como trabajan estos sistemas no es suficiente tener una 
ifia de sus partes”, aunque sea completa. El future de la biolo- 
zu es comprender el comportamiento de sistemas completos e 
zue grades. 


Las propiedades emergentes de los sistemas 

Observe otra vez los niveles de la vida en la figura 1-3. Con 
zsda paso hacia arriba en estas jerarquias del orden biologico, 
emergen nuevas propiedades que no estaban presences en el 
~ n inmediatamente inferior Estas propiedades emergen- 
tes se deben al ordenamiento y a las interaceiones entre las 
ranes a medida que la complejidad aumenta. For ejemplo, 
zr.a mezcla en un tube de ensayo de clorofila y todas las 
zemas moleculas que se encuentran en un doroplasto no es 
,zpaz de realizar la fotosintesis. El proceso de la fotosintesis 
surge debido a la manera muy especifica en que la clorofila y 
zs demas moleculas est£n disiribuidas en el doroplasto. Para 
-encionar otro ejemplo, si una lesion grave de la cabeza des- 
:ruye la imrincada arquitectura del cerebro humano, la mente 
mede dejar de funcionar adecuadamente a pesar de que toda¬ 
ys esten presences todas las partes del cerebro. Nuestros pen- 
samiemos y recuerdos son propiedades emergentes de una 
. mpieja red de cdulas nerviosas. A un nivel aun mas eleva- 
i' de organizacion bioiogica -a nivel del ecosistema- el reci- 
. udo de nutrientes como el carbono depende de una red de 
diversos organismos que interactuan entre si y con el suelo y 
d aire. 


Las propiedades emergentes no son sobrenaturales nl Unicas 
de la vida. Podemos ver la importancia del ordenamiento en la 
diferencia entre una caja con partes de una bicicleta y una bici- 
cleta en funcionamiento. Aunque el grafito y los diamanies son 
ambos carbono puro tienen propiedades muy diferentes segun 
como estOn distribuidos sus atomos de carbono. En comparaeion 
con estos ejemplos de objetos inertes, las propiedades emergen¬ 
ces de la vida son particularmente dificiles de estudiar por la com¬ 
plejidad iniguaiable de los sistemas biologicos. 


El poder y las limitaciones del reduccionismo 

Dado que las propiedades de la vida emergen de la organiza- 
ci6n compleja, los cientificos que intentan comprender los siste¬ 
mas biologicos se enfrentan con un dilema, Por una pane, no 
podemos explicar totalmente un nivel de organizacion mas ele- 
vado, descomponiendolo para analizar sus componentes por 
separado. Un animal diseccionado ya no funciona; una celula 
reducida a sus ingredientes quimicos ya no es una celula. La rup- 
tura de un sistema vivo interfere con la comprension del signifi- 
cado de sus procesos. Por otra parte, algo tan complejo como un 
organismo o una celula no puede analizarse sin separar las par¬ 
tes que los componen. 

El reduccionismo -reducir los sistemas complejos a sus com¬ 
ponentes mas simples que son mas faciles de manejar para su 
estudio- es una estrategia poderosa en biologia, Por ejemplo, al 
estudiar la estructura molecular del DNA que se habia extratdo 
de las celulas, James Watson y Francis Crick descubrieron, en 
1953, el modo en que esta molecula se comportaba como la base 
quimica de la herencia. 

En 2001, casi medio siglo despues del famoso trabajo de 
Watson y Crick, un equipo internacional de cientificos publico 
un “esquema grosero” de la seeuencia de las tres mil millones de 
letras quimicas del genoma humano (fig. 1-9) (los investigado- 
res tambien ban secuenciado los genomas de muchas otTas espe- 
cies). La prensa y los lideres del mundo aclamaron el Proyecto 
Genoma Humano como el logro cientifico m&$ grande atcanzado 
hasta ahora, Aunque a diferencia de algunos pumos culminantes 
del pasado, como e! paseo por la inn a de los astronauias del 


► Fig* 1-9* La biolo¬ 
gia moderna como 
ciencia de la mfor- 
Tiacion* Los dispositi- 
.05 de secuendacidn 
5 >:om^tica del DNA y 
gran capacidad 
^omnatica aceleraron 
s Proyecto Genoma 
-□mano, Este equi- 
ramiento pertenece a 
de los laboratories 
r :uados en Cambridge. 
Resno Unido, que cola- 
roraron en este pro- 
♦ecto internacional. 
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Apolo, la secuenciacidn del genoma humane es mucho mas un 
coimenzo que un climax. Como la busqueda conrinua, los cien- 
tlficos est£n aprendiendo las funciones de miles de genes y de sus 
productos proteicos, Y en la actualidad, la investigation se esta 
enfocando para ver como estan coordinadas las actividades de 
esta miriada de moleculas para el desarrollo y el mantenimiento 
de las edulas y de los organismos. En el extremo mas avanzado 
de esta mvestigacibn se encuentra el enfoque denominado biolo- 
gia de sistemas. 

Biologia de sistemas 

La biologia esta cambiando de rumbo, tomando una nueva y 
apasionante direction, ya que muchos investigadores comienzan 
a complementar el reduccionismo con nuevas estraiegias para 
comprender las propiedades emergentes de la vida: de qu£ 
manera estan iruegrados todos los componentes de los sistemas 
biologicos como las cehilas desde el punto de vista funcional. 
Esta perspecliva cambiante es analoga a desplazarse desde la 
vista en una esquina a una vista aerea, desde donde puede verse 
como ciertas variables, como la hora del dia, los proyectos de 
construed on, los aeddentes y el funcionamiento inadecuado 
de las senates de trafico afectan a la dinamica del tr^fico a tra v$s de 
la ciudad. 

El objetivo final de la biologia de sistemas es proponer un 
modelo del comportamiento dinamico de los sistemas biologicos 
en su totalidad, Los modelos apropiados permitaran a los biolo¬ 
gos predecir el impacto que un cambio de una o mas variables 
tendra sobre otros componentes y el sistema complete. iDt que 
manera, por ejemplo, un leve incremento de la concentradon de 
calcio de una celula muscular afectara a las actividades de doce- 
nas de proteinas que regulan la contraction muscular? ^En que 
forma un medicamento que dismmuye la presion arterial afecta¬ 
ra a la funcibn de otros organos del cuerpo humano o causara 
e feet os secundarios daninos? ^Cbmo impactara el incremento del 
suministro de agua en una cosecha sobre los procesos clave de las 


plantas, como la utilization de ciertos minerales del suelo y el 
almacenamiento de proteinas esenciales para la nutrition Huma¬ 
na? <?Como alterara a los ecosistemas y a toda la biosfera un incre¬ 
mento gradual del dibxido de carbono atmosferico? El objetivo 
de la biologia de sistemas es conocer las respuestas a estas gran- 
des preguntas. 

La biologia de sistemas es relevant^ para el estudio de la vida 
en todos los niveles. Los cientificos que investigaron los ecosiste¬ 
mas fueron los pioneros del enfoque de los sistemas en la d£ca- 
da de 1960, con elaborados modelos que diagramaban la red de 
interacciones entre las espedes y los componentes no vivientes 
en los pantanos salinos y otros ecosistemas, Aun antes, los biolo- 
gos estudiaron la fisiologia (funcionamiento) de los seres huma- 
nos y de otros organismos integrando dates acerca del modo en 
que multiples 6rganos coordinaban procesos como la concentra¬ 
tion de glucosa en la sangre. Estos modelos de ecosistemas y 
organismos ya han sido utiles para predecir las respuestas de 
estos sistemas a las variables cambiantes. 

La biologia de sistemas esta avanzando en el estudio de la vida 
en los niveles celulares y moleculares, impulsada parcialmente 
por el aluvion de dates de la secuen ciation de genomas y el caia- 
logo creciente de funciones proteicas conocidas. En 2003, por 
ejemplo, un equipo de investigation numeroso publieb una red 
de interacciones proteicas dentro de la celula de la mosca de la 
fruta, un organismo may comun en la investigacion. El modelo 
se basa en una extensa base de datos de miles de proteinas y de 
sus interacciones conocidas con otras proteinas, Por ejempio, la 
proteina A puede unirse y alterar la actividad de las proteinas B, 
C y D, que, a su vez, interactuan tambien con otras proteinas, En 
la f tgura 1-10 se observa un mapa de estas reiaciones de las pro¬ 
teinas con otras proteinas de la celula. 

Los fundamentos de la estrategia de los sistemas son suficiem 
terneme sencillos. En primer termino se requiere un inventario 
de la mayor parte de componentes que sea posible, como, por 
ejemplo, todos los genes y proteinas conocidas de una celula 
(reduccionismo). Luego es necesario investigar como se compor- 


► Fig. 1-10. Biologia de siste¬ 
mas: mapa de las interacciones 
entre las proteinas en una 
celula. Este diagrams es un mapa 
de aproximadamente 3 500 prote- 
fnas (puntos) y su red de interac¬ 
ciones (tineas que coneetan las 
proteinas) en una celula de la 
mosca de la fruta. Los biologos de 
sistemas desarattan estos mode¬ 
los a parttr de una enorme base 
de datos de informadbn acerca 
de las moleculas y de sus interac- 
ciones en la cetula* El principal 
objetivo de este enfoque es utili- 
zar estos modelos para predecir 
como un cambio, per ejemplo, el 
aumento en la actividad de una 
proteina determinada, puede pro- 
pagarse a trav£s del circuito mole¬ 
cular de la celula para causar otros 
cambios, Una de las aplicactones 
ser£ una prediction mas segura de 
fos efectos colaterafes de varios 
medicamentos. 
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ta cada parte en relacion con las otras en el sistema mientras tra- 
t a. todas las interacciones proteina-proteina, en nuestro ejem¬ 
plo de la c£lula de ia mosca de la fruia, For Qltimo, con la ayuda 
de ordenadores y programas innovadores, es posible reunir lodos 
s datos de muchos equipos de investigadon en el tipo de red 
de sistemas que se observa en la figura 1-10. 

Pese a que la idea basica de la biologia de sistemas es simple, 
r; Id es en la practica, como cabria esperar por la compiejidad 
de las sistemas biologicos. Existen ires desarrollos de investiga- 
:ion clave para hacer factibles los objetivos de la biologia de sis- 
:emas: 

► Tecnologia de alto flujo. La biologia de sistemas depende de 
metodos que puedan analizar los materiales biologicos muy 
rapidameme y producir enorm.es volumenes de datos, Esos 
metodos de recoleccion de millones de datos (“megadatos”) 
se denominan “de alto flujo”. Las maquinas automaticas de 
secuenciacion del DNA que hiriemn posible el Proyecto 
Genoma Humano son ejemplos de aparatos de alto flujo (fig. 
1-9}* 

► Bioinformatica. Las voluminosas bases de datos que resuitan 
de los sistemas de alto flujo serian caoticas sin el poder de la 
inform&tica, progiamas y modelos matematicos para procesar 
e integrar toda esta informacion biologica. El nuevo campo 
de la bioinformatica esta extrayendo informacion biologica 
de utilidad del enomie conjunto de bases de datos, en conti- 
nua expansidn, como las secuencias de DNA y las listas de 
interacciones proteicas. Internet esta alimentando a la biolo¬ 
gia de sistemas mediante la diseminaeibn de los datos digita- 
les que nutren a la bioinformatica, 

► Equipos interdisciplinarios de investigation, En 2003 se 
forma en la Harvard Medical School un departamento de 
biologia de sistemas, el primer departamento nuevo en dos 
decadas, El Massachusetts Institute of Technology (MIT) esta 
trabajando en la organizacibn de mas de 80 miembros de sus 
equipos docent es provenientes de muchos departamentos 
para un nuevo programs de biologia computacional y de sis¬ 
temas. Estos y otros eomienzos de equipos de biologia de sis¬ 
temas estan mezclando el aporte de diversos especialistas, 
entre eilos, tngenieros, medicos cientificos, quimicos, fisicos, 
matematicos, tientlficos de computacion, y por supuesto, bio¬ 
logos de una gran variedad de campos. 

Un gran numero de destacados cientificos estan promoviendo 
u biologia de sisiemas con gran fervor pern, hasta ahora, el entu- 
siasmo excede los logros. Sin embargo, a medida que la biologia 
de sistemas adquiere impulso es cierto que tiene un impacto cre- 
nente en las preguntas que se hacen los biblogos y en las inves- 
ugaciones que disehan. Despues de todo, los cientificos aspiran 
.egar a comprender, mas alia del reduccionismo, como funcio- 
nan los sistemas biologicos mucho antes de que las nuevas tec- 
nologias liagan posible la modema biologia de sistemas. De 
hecho, hace unas dbcadas, los biblogos ya habian identificado 
algunos de los mecanismos clave que regulan el comport amien- 
io de sistemas complejos como las cblulas, los organismos y los 
ecosistemas. 

Regulation de los sistemas biologicos 
por retroalimentacion 

Algo parecido a la ley de la ofena y la demanda se aplica a la 
dmamica de los sistemas biologicos. Por ejemplo, cuando las 


celulas musculares requieren mayor energia durante el ejercicio, 
aumentan el consumo de moleculas de hidratos de carbono que 
les proporcionan el combustible. Por el contrario, cuando las 
personas descansan, un conjunto diferente de reacciones quimi- 
cas transforma el exeeso de hidratos de carbono en sustancias 
que almacenan el combustible. 

Como la mayoria de los procesos qutmicos de la cblula, los 
que degradan o almacenan los hidratos de carbono son acelera- 
dos, o catalizados, por proteinas especializadas denominadas 
enzimas, Cada tipo de enzima cataliza una reacdon quimica 
especifica. En muchos casos, estas reacciones quimicas se conec- 
tan en vias metabdlicas, cada etapa con su propia enzima, iComo 
coordma la celula sus diversas vias metabblicas? En nuestro 
ejemplo especifico del metabolismo de los hidratos de carbono 
^cbmo se adapta la celula a la provision de energia exigida regu- 
lando las vias metabblicas opuestas de consumo y almacena- 
miento de hidratos de carbono? La clave es la capacidad de 
muchos procesos biologicos de autorregularse mediante un 
mecanismo denominado retroalimentacion. 

En la regulacion por retroalimentacion, la salida, o producto, 
de un proceso regula precisamente ese proceso* En la vida la 
forma mas comun de regulacion es la retroalimentacion negati- 
va, en la cual la acumulacidn del producto final de un proceso 
disminuye este proceso (fig. 1-11). Por ejemplo, la degradation 
de los hidratos de carbono en la cblula genera energia quimica en 
forma de una sustaneia denominada ATP Un exeeso de acumula- 
cion de ATP “retroalimenta” e irthibe una en 2 ima cerca del comien- 
zo de la via metabdlica. 

Aunque menos comunes que la retroalimentacion negativa, 
tambien hay muchos procesos biologicos regulados por retro- 
alinientacion positiva, en la cual el producto final aedera su 
produccidn. Un ejemplo es la coagulacidn de la sangre en res- 
puesta a una lesion, Cuando se dana un vaso sanguineo, 
estructuras de la sangre denominadas plaquetas comienzan a 
agregarse en dicho sitio. La retroalimentacion positiva se pro¬ 
duce cuando los compuestos qutmicos liberados por las pla¬ 
quetas atraen a mas plaquetas. La pila de plaquetas inicia 
entonces un proceso complejo que sella la herida con un coa- 
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▲ Fig, 1-11. Retroalimentacion negativa. Esta via quimica de tres 
pasos transforma la sustaneia A en la sustaneia D. Una enzima espeef- 
frea cataliza cada reaccion quimica. La acumulacldn del producto final 
(D) inhibe la primera enzima de la secuencia y, de esa manera, ralenti- 
za la produccidn de m3s D. 
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4 Fig. 1-12. Retroalimentaeion positiva. En la retroalimentacibn 
positiva un producto estimula a una enzima en la secuencta de !a 
reaction y aumenta la velocidad de producddn del producto, En los 
sistemas vivos, la retroalimentacidn positiva es menus comun que la 
retroalimentaeion negative. 


gulo. La figura 1-12 muestra un modelo sencillo de reiroali- 
mentaddn positiva. 

La retroalimentaeion es un mecanismo reguiador comtin a la 
vida en todos sus niveles, desde el nivel molecular hasta la bios- 
fera. Dicha regulacion es un ejemplo de la integration que hace 
que los sistemas vivientes scan mucho mas que la suma de sus 
partes. 


Eva liia cion de concept os 


1. Aplique el concepto de las propiedades einergentes para 
explicar la relation de una frase con el alfabeto de letras 
medlante el cual se ha construido esa frase. 

2. ^Cdmo compkmenta a la bioinformatiea la teenologfa de 
alto llujo de dates? 

3. Cuando se vacia el tnodoro, el agua comienza a llenar el 
tanque y eleva un flotador que esta adhendo a una 
palanca. Cuando el nivel de agua alcanza cierta altura, la 
palanca tierra la valvula de agua e impide que el agua se 
desborde de !a cistema. iQue tipo de mecanismo reguia¬ 
dor esta funcionando en este sistema inerte? 

Vednse (as respuesfas en d Apindice A. 



Los biologos exploran la vida a traves 
de su gran diversidad de especies 

Podemos pensar en el enorme panorama de la biologia como 
si tuviera dos dimensiones. La dimension “vertical", que analb 
zaremos en los dos primeros conceptos de este capttulo, es la 
escala de tamano que recorre todo el camino desde las mole- 
culas hacia la biosfera, Peru la biologia tiene tambien una 
dimension “horizontal” que se extiende a lo largo de una gran 



4 Fig. 1-13. Cajones de diversidad. Esta es simplemente una peque- 
ha muestra de las decenas de especies de la coleccidn de polillas y mari- 
posas del Museo National de Historia Natural de Washington, D.C. 


diversidad de especies, ahora y durante toda la larga historia de 
la vida. 

La diversidad es un sello distintivo de la vida. Los biologos han 
identificado y nombrado hasta ahora cerca de 1 s 8 milldn de especies. 
Esta enorme diversidad de la vida inctuye alrededor de 5 200 espe¬ 
cies conocidas de protariontes, 100 000 bongos, 290 000 plantas, 
52 000 vertebrados (animales con columna vertebral) y 1000 000 de 
insectos (mas de la mitad de todas las formas conocidas de vida). Los 
investigadores identifican miles de especies adicionales cada ano. La 
estimation del ntknero total de especies se eneuentra en un interva- 
to que abarca desde unos 10 hasta 200 millones. Cualquiera que sea 
el numero real, la enorme variedad de la vida toma muy amplio el 
panorama de la biologia (fig. 1-13). 

Agrupacion de las especies: la idea basica 

Parece existir una tendencia humana a agrupar elementos 
diferentes segun sus semejanzas. For ejemplo, quizas usted orga- 
nice su colection de mhsica de acuerdo con los cantantes. Y 
puede ser entonces que agrupe a los diferentes artistas en cate¬ 
gories mas amplias, como musica de baile, musica para fiestas, 
musica para hacer ejercicio y musica para el memento de estu- 
dio. De ia misma manera, agrupar las especies que son similares 
es natural para nosotros, Podemos hablar de ardillas y mariposas, 
pese a que reconocemos que muchas especies diferentes perte- 
necen a cada grupo. Podemos incluso ordenar los grupos en cate- 
gorias mas amplias, como los roeclores (que incluyen las ardillas) 
y los insectos (que incluyen las mariposas). La taxonomia, la 
rama de la biologia que nombra y clasifica a las especies, forma- 
liza este orden de las especies en una serie de grupos de ampli- 
tud creciente (fig. 1-14). Usted aprendera algo mas acerca de 
este esquema taxonomico en el capitulo 25. For ahora, nos cen- 
traremos en ios reinos y los dominios, las unidades mas amplias 
de la clasificacidn. 
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► Fig, 1-14. Gasification de la vida. El esquema taxontimico dasi- 

- —gmpos que luego se combinan en grupos m3s 

que est^in muy estrechamente re I ad onad as, como 
: s :sos polares y los osos pardos, se ubican en el mismo genero; los 
pe~^ros se agrupan en famiiias y asf sucesivamente. Este ejemplo dasL 
: =■ la especie Ursus americanus, el oso negro americano. 


Eukarya 


Los tres dominios de la vlda 

Hasta la ultima decada, la mayor parte de los biologos adop- 
unan un esquema taxonomico que dividia la diversidad de la 
■ zj. e n cinco reinos, entre ell os , los reinos vegetal y animal . Pero 
nerodes nuevos, como la comparadOn de las secuencias de DNA 
i_ iiferentes especies, ban conducido a una continua revalua- 
z r. del numero y los limites emre los reinos. Dife rentes investi¬ 
tures han propuesto desde seis reinos hasta docenas de reinos. 
7 a pesar de que el debate cominua en el nivel del reino, en 
_i aaualidad existe un mayor consenso de que los reinos de la 


vida puederi agruparse en tres niveles aun superiores de la clasi- 
ficacion que se daman dominios. Los tres dominios se denomi- 
nan Bacteria, Archaea y bukarya. 

Los primeros dos dominios, el dominio Bacteria y el domi¬ 
nio Archaea, se componen de procariontes (organismos con 
celulas procariontes). La mayoria de los procariontes son unice- 
lulares y microscopicos. En el sistema de cinco reinos, las bacte- 
rias y arqueas estan combinadas en un unico reino, denominado 
Monera, porque comparten la forma procariome de la estructura 
celular Pero hay evidencias actuates que sostienen el punto de 
vista de que las bacterias y arqueas representan dos ramas muy 
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Figure 1-15 

de los tres dominios de la vida 

DOMiNIO BACTERIA I DOMINIO EUKARYA 



Las bacterias (Bacteria) son los 1 * 

procariontes dlversos y 
ampliamente distribuidos y actualmente se 
dividen entre multiples reinos. Cada una de las 
estructuras en forma de baston de esta 
fotografia corresponde a una cefula bacteriana. 


DOMINIO ARCHAEA 



Muchos de los procariontes oTum 

conoridos como arqueas 
(Archaea) viven en ambientes extremes de 
la Tierra, como lagos salados y fuentes 
termates. El do min io Archaea se com pone de 
multiples reinos. La fotograffa muestra una 
colonla compuesta por rmuchas c^lufas. 


.... Jf ^5 
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Los protistas (multiples reinos) 1 ioOum 1 
son eucariontes unicelulares y algunos 
parlentes multicelulares relativamente simples. 
En esta figura se observa una vafiedad de 
protistas habitantes de agua estancada. Los 
cientfficos estan discutiendo en la actualidad 
c6mo divider a los protistas en reinos que 
representan mejor la evolucibn y ia diversidad. 



El reino vegetal (Plantae) est3 formado por 
eucariontes multicelulares que realizan la 
fotosfntesis, es decir, fa transformation de la 
energfa luminosa en alimento. 



El reino de los bongos (Fungi) esta definido 
parcialmente por fa forma nutritional de sus 
miembros, como esta seta r que absorbe sus 
nutrientes despu£s de descomponer el material 
organico. 


El reino animal (Animalia) esta formado por 
eucariontes multicelulares que ingieren a otros 
organ ism os. 


distintas de la vida procarionte, que difieren en algunos aspectos 
clave que usted aprendera en el capitulo 27. Hay tambien evi- 
dencias moleculares de que las arqueas estan por lo menos tan 
estrechamente relacionadas con los organismos eucariontes como 
lo estan con bacteria, 

Todos los eucariontes (organismos con celulas eucariontes) se 
agrupan en la actualidad en los distimos reinos del dominio 
Eukarya (fig. 1-15). En la era del esquema de cinco reinos, la 
mayorfa de los eucariontes unicelulares, incluidos los microorga- 
nismos conocidos como protozoos, Fueron ubicados en un unico 
reino, el reino ProLista, Muchos biologos extendieron los limites 
del reino Protista para incluir algunas formas multicelulares, como 
las algas marinas, que estan estrechamente relacionadas con tier- 
tos protistas unicelulares. La tendencia taxondmica reciente ha 
sido dividir los protistas en varies reinos. Ademas de esios reinos 
de los protistas, el dominio Eukarya comprende tres reinos de 
eucariontes multicelulares: los reinos Plantae, Fungi y .Animalia, 
Estos tres reinos se diferendan en parte por su forma de nutrition. 
Las plantas producen sus propios hidratos de carbono y otros ali- 


mentos mediante fotosintesis. Los bongos son, genera Imente, des- 
componedores que absorben los nutrientes al degradar organis¬ 
mos muertos y desechos organicos, como los restos de las hojas y 
las heces de los animales. Los animates obtienen su alimemo por 
ingestion, es decir, comiendo y digiriendo otros organismos. tsie 
es, por supuesto, el reino al que pertenecemos nosoiros, 

Unidad en ia diversidad de la vida 

Siendo la vida tan diversa, hay tambien evidenrias de una 
considerable unidad, espetialmente a los niveles molecular y 
celular. Un ejemplo es el tenguaje genetico universal del DNA, 
que es comun a organismos tan diferentes como bacterias y ani¬ 
males. Y entre los eucariontes, la unidad es evidence en muchas 
caracteristicas de la estructura celular (fig. 1-16). 

£-Como podemos explicar la doble naturaleza de la vida en la 
unidad y la diversidad? El proceso de ia evoiucidn, que se intro¬ 
duce en el proximo concepio, destaca tamo las semejanzas como 
las diferencias de la vida sobre la Tierra. 
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I osde Paramecium. 

- : ■: ae Paramecium 

: ~ : - s=' r :el jla a f.raves 
i- agua estancada. 



Corte transversal del cilio, como 
se ve con un microscopic electronic©. 


: -:s oe celulas traqueales. Las c£lulas que 
r r-- 5 traquea humane est£n equi pa das con 
r e ., t = v udan a mantener limpios los 
- = : desplazando hada arriba una pelicula 
- : ion residues atrapados en el. 


A r r ■ -16. Un ejemplo de ynldad subyacente en la diversidad 
r- e - da: la arqoitectura de los cilios en los eucanontes, Los 

: : extensiones de las celulas que tienen funciones de loco- 

■ Los presentan eucariontes tan diversos como el unicelular 
i-o: urn y los seres humanos. Pero induso organismos tan dife- 
oo-mparten una arquitectura comim para sus cilios, que tienen 
- - =c "ado sistema de tubulos que se observe en !os cortes Irate¬ 
ly 


Evaluation de concept os 


~ nil es la arialogfa de una direction de correo con el 
f T-ima laxondmico jerarqmco de la biologla? 

1 dual es la diferencia clave que distingue a los organis- 
~ -s del dominio Eukarya de losotros dos dominies? 

Vecmse las respuestas en el Apendice A. 



A Fig, 1-17. Desenterrando el pasado, El paleontdiogo Paul Sereno 
excava cuidadosamente los huesos de la pata de un fosil de dinosaurio 
en Niger, Africa. 


Concepto 


La evolucion explica la unidad 
y la diversidad de la vida 

La historia de la vida, documentada por los fdsiles y otras 
evidencias, es una saga de las modificaciones de la Tierra 
durante miles de miliones de anos, habitada por un conjunto 
en evolucion de formas vivien tes {fig, 1-17). Este punto de 
vista evolutive de la vida se definid con nitidez en noviembre 
de 1859, cuando Charles Robert Darwin 
publico uno de los m&s imponantes y 
controvertidos libros de toda la lite- 
ramra, Titulado Sohre el origen de 
las especies por medio de la selec¬ 
tion natural , el libro de Darwin 
fue inmediatamente un bestse¬ 
ller y rapidamente determino 
que el “darwinismo” se con- 
virtiera casi en un smonimo 
del concepto de evolucion 
(fig, 1-18). 

El origen de las especies arti- 
culo dos pumas principales. 

En primer lugar, Darwin pre¬ 
sent 6 evidencias que so stent- 
an su punto de vista de que 
las especies contempor&neas a Fig. 1-18. Charles Darwin en 
surgfan de una sucesion de 1859, el ano en que publico El 
ancestros. (Comemaremos con origen de las especies. 
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A Fig. 1-19. Umdad y diversidad en la famifia de orquideas. Estas 
tres orqu Ideas del bosque Iluvioso tropica! son van a clones de un tema 
floral comun, Por ejemp!o f cada una de estas flores tiene un pbtalo en 
forma de la bio que contribuye a atraer a los insectos polinizadores y 
proporciona una plataforma de aterrizaje para los mtsmos. 


OB5ERVACION: variation individual. Los individuos 
de una poblacidn de eualquier especie se difercncian en 
muchos rasgos heredables. 

OBSERVACION: sobreproduccion y competicion. Una 
poblacidn de eualquier especie tiene el potencial de pro¬ 
duct mucha mas descendencia de la que sobrevira para 
producir descendencia propia. Con mas individuos de los 
que el ambiente puede soportar, la conipeticibn es inevi¬ 
table. 

DEDUCQON: exito reproductive desigual. A partir de 
los hechos observables de variacibn heredable y sobre- 
produccibn de la descendencia, Darwin dedujo que los 
individuos son desiguales en su probabilidad de supervi- 
vencia y reproduccibn. Los individuos con rasgos hereda¬ 
bles mas adeeuados al medio local product ran en general 
una camidad desproporcionadamente mayor de descen- 
dientes sanos y fertiles. 

DEDUCCION: evolution adaptativa. Este exito 
reproductive desigual puede adaptar a una poblacidn a 
su ambiente. A traves de sucesivas generaciones, los 
rasgos heredables que facilitan la supervivencia y el 
exito reproductive tienden a incrementar su frecuencla 
entre los individuos de una poblacibn. La poblacibn 
evoluciona. 


Darwin llamo “seleccibn natural' 1 a este mecanismo de adap- 
tacibn evolutiva porque el ambiente natural “selecciorxa 11 la pro- 
pagacion de ciertos rasgos. La figura 1-20 resume la teoria de 
Darwin de la seleccibn natural El ejemplo de la figura 1-21 
ilustra la capacidad de la seleccibn natural de “editar” las varia- 
ciones heredables de una poblacibn. Vemos los productos de la 
seleccibn natural en las adaptaciones sofisticadas de los organis- 
mos a las circunsiancias especiales de su forma de vida y su 
medio (fig* 1-22) r 


detalle las evidencias de la evolucion en el capitulo 22.) 
Darwin denomino esta historic evolutiva de las especies Mes- 
cendencia con modificacioril Esta frase esta llena de sentido, 
ya que captaba la dualidad de la unidad y la diversidad de la 
vida-unidad en el parentesco entre las especies que descendi- 
an de ancestros comurtes, y diversidad en las modificaciones 
que evolucionaron a medida que las especies se ramificaban de 
sus ancestros comunes (fig. 1-19). El segundo aspecto impor- 
tame de Darwin fue proponer un mecanismo para la descen¬ 
dencia con modification. A este mecanismo evolutive lo Ilamb 
seleccibn natural. 

Selection natural 

Darwin sintetizb su teoria de la seleccibn natural a partir de 
observaciones que, en si mismas, no eran nuevas ni profundas. 
Otros investigadores tuvieron las piezas de este rompecabezas, 
pero Darwin vio cbmo se adaptaron la una a la otra. Dedujo que 
habia seleccibn natural al coneetar dos caracteristicas facilmente 
observables de la vida: 



A Fig. 1-20. Resumen de la selection natural. 
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Poblacion con rasgos hereditarios variados. 





€ ; Reproduction de ios supervivientes. 





C Mayor freeuencia de rasgos que mejoran ta 
supervivencia y el exito reproductive. 


A Fig- 1-21, Selection natural. Esta poblacibn imaginaria de esca- 
rabajos cofonizo un lugar don de ef suelo se habia ennegrecido por 
un sneendio reciente de arbustos. Al prrndpio la poblacibn se modi¬ 
fied extensamente en el color heredado de Ios individuos, de gns 
muy claro a cofor carbdn. Para las aves hambrrentas que atacan Ios 
escarabajos, es m£s f£dl divisar tos escarabajos que son de color m£s 
claro. 



A Fig. 1-22. La forma se adapta a la 
funcion* Los murdelagos, Ios unices nnami- 
feros capaces de volar, tienen alas con una 
membrana entre Ios dedos De acuerdo 
con el punto de vista darwiniano de la 
vida, estas adaptadones se perfeccionan 
mediante la seleccibn natural. 


El arbol de la vida 

Obs€rvese rmevamente la arquitectura esquetetiea de las alas 
del murciblago de la figura 1-22. Estas extremidades anteriores, 
aunque adaptadas para el vuelo, tienen realmente los mismos 
huesos, articukciones, nemos y vasos sanguineos que se encuem 
Iran en otras extremidades tan diversas, como el brazo humano, 
la pata delantera del caballo y k aleta de una ballena. En efecto, 
las extremidades anteriores de todos los mamiferos son variacio- 
nes anatomieas de una arquitectura comun, asi como las flores de 
k figura 1-19 son variaciones sobre el tema “orquldea” subya- 
cente. Estos ejeraplos de parentesco conectan la '‘unidad en la 
diversidad 1 * de la vida con el coneepto de Darwin de “descem 
dencia con modi ficacion 51 . En este ease, la unidad de la anatomla 
de la extremidad anterior de los mamiferos refLeja la herencia de 
esta estmetura de un ancestro comun -el “prototipo” de mamife- 
ro del cua! descienden todos los otros mamiferos-, que modifi- 
caron sits extremidades anteriores por la seleccion natural que 
actuo sobre millones de generaciones en diferentes contextos 
ambientales Los Tosiles y otras evidences corroboran la unidad 
anatomica que sostiene el punto de vista de la descendencia de 
los mamiferos de un ancestro comtin. 

For esa razon, Darwin piopuso que la seleccidn natural, por 
sus efectos acumuktivos en iniervalos amplios de tiempo, podria 
permitir a una especie ancestral “escindirse” en dos o mas espe- 
cies descendentes. Esto ocurriria, por ejemplo, si una poblacidn 
se fragmenta en varias subpoblaciones aiskdas en diferentes 
ambientes. En estas areas diferentes de seleccion natural, una 
especie podria diversificarse de forma gradual en varias especies, 
a medida que las poblaclones aisladas geograficamente se adap- 
tan durante varias generaciones a un conjunto diferente de fac¬ 
tored ambientales. 

El “&rbol familiar" de 14 pinzones de la figura 1-23, en la 
pagina siguiente, ilustra un famoso ejemplo de diversificacibn 
adaptativa de nuevas especies a partir de un ancestro comtin. 
Darwin recogid espedmenes de estos pajaros durante su visita en 
1835 a las remotas isks Galapagos, situadas a 900 kilometres de 
la costa del Facifico en Sudamerica. Estas islas volcanicas, relati- 
vamente jovenes, son el sitlo de residencia de muchas especies de 
plantas y animates que no se encuentran en ninguna otra parte del 
mundo, pese a que los organismos de las Galapagos estan claia- 
mente relacionados con las especies del continente sudamericano, 
Despues de que el vulcanismo originara las islas Gakpagos hace 
varies millones de arios, los pinzones probablemente se diversifi- 
caron en las diferentes islas a partir de una especie ancestral de 
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A Fig* 1-23. Descendencia con modification: radiation adaptativa de los pinzones de las islas Galapagos. Obsdrvese la espedalizacidn de 
los picos, adaptados a [as variadas fuentes de alimentos en las diferentes istas. 


pinzdn que por casualidad alcanzd el archipielago desde el conti¬ 
nente. Arios despuds de que Darwin efectuara su recoleccidn de 
pinzones de las Galapagos, los investigadores comenzaron a dasi- 
ficar las relaciones entre las especies de pinzones, en primer lugar 
a partir de datos anaiomicos y geograficos, y reciememente, con 
la ayuda de las comparaciones de las secuencias del DNA. 

Los diagramas de los biologos de las relaciones evolutivas, 
generalmente, tienen aspecto de arboles, y por buenas razones. Asf 
como un individuo tiene una genealogia que puede diagramarse 


en su arbol familiar, cada especie es una pequefla rama de un &rbol 
ramificado de la vida que se extiende hacia atrts en el tiempo, a 
travds de especies ancestrales m&$ y mas remotas. Las especies que 
son muy semejantes, como los pinzones de las Galapagos, com- 
parten un ancestro comun en un punto de ramificaddn relativa- 
mente reciente en el arbol de la vida, Pero mediante un ancestro 
que vivid mucho mas atras en el tiempo, los pinzones se relacio- 
nan con los gorriones, los bakeries, los pingflinos y todas las 
demas aves. Y las aves, los marmferos y otros vertebrados (anima- 
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,z.s con columns vertebral) comparten un ancestro comun aun mas 
anaguo. Encontramos evidencias de reladones aun mas amplias 
en semejartzas eomo la maquinaria similar de todos los cilios de los 
eucariontes (fig. 1-16), Los rastros de la vida se encuentran sufi- 
nentemente alejados y existen solo fosiles de los procariontes pri¬ 
mitives que habitaron la Tierra hace mas de 3,5 mil mlllones de 
arios. Podemos reconocer sus vestigios en nuestras propias celulas; 
en el codigo genetico universal, por ejempb. To da la vida esk 
conectada por medio de su larga historia evoltttiva. 


Evaluation de con ce p los 


1. Explique por qyg “e-diiar" es mejor que “crear” como 
metafora para explicar el modo en que la selection natu¬ 
ral actua en una variation hereditaria de una poblaeion, 

2. Los tres dqminios que se mencionaron en el conccpto 
1-3 pueden representarse en el &rbol de la vida como las 
tres ramas prineipales. En la rama de los eucariontes* tres 
de las subdmsiones son los reinos Plantae, Fungi y 
Animklia. Existen evidencias que sosiienen que los bon¬ 
gos y los animates esian mas relacionados entre Si que 
citalquiera de estos reinos con las plantas. Dibuje un 
patron simple de ramificaciones que simbolice las rek- 
ciones entre estos Lies reinos eucariontes. 

Veansf fas respuesws en el ApeJidite A. 


Concepto 


Los biologos utilizan varias formas 
de investigation para explorar la 
vida 

La palabra ciencia proviene de un verbo latino que significa 
eonoter”. La ciencia es una forma de conocimiento. Se desarrolla 
r partir de nuestra curiosidad sobre nosotros mismos, sobre otras 
tormas de vida, sobre el mundo y el urxiverso. Esforzarse por 
mtender parece ser una de nuestras necesidades fundamentales. 

En el corazon de k ciencia se encuentra la investigacion, una 
busqueda de informacion y explication, con frecuencia centrada 
en preguntas especificas. La investigation impulse a Darwin a bus- 
:ur respuestas en la naturaleza sobre como se adaptaron las espe- 
cies a sns ambientes. Y la investigation esta impulsando el anaiisis 
del genoma que nos esta ayudando a comprender la unidad y la 
diversidad biologica a nivel molecular De hecho, una mente 
mquisitiva es el motor que impulsa el progreso de la biologia. 

No existe ninguna formula para que la investigation cientifica 
:enga fetito, ningun metodo dentilico unico con un reglamento o 
•thro de instrucciones que los investigadores deban seguir rigida- 
mente. Como en toda busqueda, la ciencia incluye elementos de 
desafio, aventura y sorpresa, junto con un planeamiento cuidado- 
so, razonamiento, creatividad, cooperation, competition, paeiencia 
v persistenda para superar los obstaculos. Estos diversos elementos 
de la investigacion hacen que la ciencia este mucho menos estruc- 
turada de lo que la mayoria de k gente supone. Es decir, es posible 
extraer dertas caracteristicas que ayudan a distinguir la ciencia de 
otras formas de describir y explicar la naturaleza. 


La biologia rnezcla dos procesos esenciales de la investigacion 
cientifica: la ciencia del descubrimiento y la ciencia basada en 
hipdtesis. La ciencia del descubrimiento consiste, en su mayor 
parte, en la description de k naturaleza. La ciencia basada en 
hipotesis intenta, en general, la explication de la naturaleza. La 
mayoria de las preguntas cientificas combinan estos dos enfo- 
ques de la investigacion, 

Ciencia del descubrimiento 

A veces llamada ciencia descriptiva, la ciencia del descubri- 
miento describe las estructuras y los procesos de la naturaleza con 
la mayor exactitud posible por medio de la observacion cuidadosa 
y el anaiisis de los dates, Por ejemplo, la ciencia del descubri¬ 
miento construyo de forma gradual nuestra comprension de k 
estructura celular, y es la ciencia del descubrimiento la que expan- 
de nuestras bases de dates de los genomas de diversas especies, 

Jipos de datos 

La observacion es el uso de los sentidos para recopilar infor¬ 
macion, tanto directa como indirect a mente, con la ayuda de 
herramiemas como los microscopies, que potendan nuestros 
sentidos. Las informaciones registradas se denominan datos. 
Dlcho de otro modo, los datos son los elementos de informacion 
en los cuales se basa la investigacion cientifica. 

Para mucha gente, el termino datos significa numeros. Pero 
algunos datos son tuakafivos, con frecuencia en forma de des- 
cripciones registradas, mas que medidas numericas. Por ejemplo, 
Jane Goodall paso decadas registrando sus observaciones sobre 
la conducts de los chimpances durante una investigacion de 
campo en la selva de Gambia (fig* 1-24); tambien documento 



A Fig. 1-24. Jane Goodall recoge datos cualitativos sobre la conduc- 
ta de los chimpances. Goodall registrb sus observadones en cuadernos de 
campo, genera [mente, induyendo esq ue mas de !a conducts del animal. 
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5us observaciones con fotograftas y peliculas. Junto con estos 
dates cualitativos, Goodall tambien enriquecio el campo de la 
conducts animal con voliimenes de datos cuantitativos , que T por 
lo general, se registran como medidas Si consult a cualquiera de 
las revistas cienrificas de la biblioteca de su universidad, seguro 
que encontrara rnuchos ejemplos de datos cuantitativos organi- 
zados en tab las y graficos. 


Induction en la ciencia del descubrimiento 

La ciencia del descubrimiento permite extraer condusiones 
importantes basadas en un tipo de logica denominada induccion 
o razonamiento inductivo. Mediante la induccibn derivamos 
generalizaciones basadas en un gran numero de observaciones 
especificas. %l El sol siempre sale por el este" es un ejemplo, Y tam- 
bibn lo es: 'Todos los organismos estan formados por celulasL 
Esta generalizacion, que forma parte de la denominada teoria 
celulap se basa en que, durante dos siglos, los bidlogos ban des- 
cubierto celulas en multiples especimenes biologicos que obser- 
varon con el microscopio, Las observaciones cuidadosas y el 
analisis de los datos de la ciencia del descubrimiento, junto con 
las generalizaciones inductivas que a veces producen, son funda¬ 
mentals para nuestra comprension de la naturaleza. 

Ciencia basa da en las hipotesis 

Las observaciones y las inducciones de la ciencia del descu- 
brimiento estimulan a mentes inquisitivas a buscar las causas y 
las explicaciones naturales de estas observaciones. ^Que origins la 
diversification de los pinzones en las islas Galapagos? ^Cual es 
la causa de que las raices de una planta con semillas crezcan 
hacia abajo y las hojas que coniienen los brotes crezcan hacia 
arriba? <jGu&l es la exptkaddn de la generalizacibn de que el sol 
siempre sale por el este? En la ciencia, estos interrogates siem¬ 
pre implican la propuesta y la verificatidn de explicaciones hlpo- 
Leticas, o hipotesis. 


0 papel de las hipdtesis en la mvestfgocioit 

En la ciencia, una hipotesis es una respuesta posible a una 
pregunta claramente Formulada, una explicacidn para verificar. 
Es, general men te, un postulado elaborado, basado en experien¬ 
ces pasadas y en los datos disponibles de la ciencia del descu- 
brimiento, Una hipotesis cientlfica establece predicciones que 
pueden ponerse a prueba regisirando observaciones adicionates 
o mediante el diseno de experimentos, 

Todos nosotros utilizamos hipbtesis para resolver los proble- 
mas de cada dia. Por ejemplo, la linterna no funciona durante 
una salida nocturna en el campamento. Eso es una observation. 
La pregunta es obvia: ipoi que no funciona la linterna? Dos hipo¬ 
tesis razonables basadas en experiences pasadas son: 1) las bate- 
rias de la 1 interna estan agotadas o 2) la bombilla de la linterna 
esta fundida, Cada una de estas hipotesis alternativas genera pre¬ 
dicciones que pueden comprobarse mediante experimentos. Por 
ejemplo, la hipotesis de las baterias agotadas predice que cam- 
biando las baterias se resolvera el problema, La fegura 1-25 
esquematiza esta investigation de campo, Por supuesto, nosotros 
raramente dividimos nuestros procesos de pensam lento de esta 
manera cuando tenemos que resolver un problema utilizando 
una hipotesis, predicciones y experimentos. Pero la ciencia basa- 
da en hipotesis tiene claramente sus origenes en la tendencia 
humana a figurarse los objetos desarmando y cambiando sus 
componentes. 






La prueba rechaza la hipotesis 


La prueba no rechaza fa hipbtesis 


A Fig. 1-25, Un ejemplo de campo de una investigacion basada 
en una hipotesis. 


Deduccion: la logica de fa ciencia basada en las hipotesis 
“Si.., entonces" 

Un tipo de logica denominada deduccion esta incorporada a 
la ciencia basada en hipotesis. La deduccibn se opone a la 
induccion que, como dijimos, es un razonamiento a partir de 
un eonjunto de observaciones especificas para alcanzar una con¬ 
clusion general. En el razonamiento deductivo la logica fluye 
en la direction opuesta, de lo general a lo particular. A partir 
de premisas generates extrapolamos los resultados especificos 
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, . zeberiamos esperarsi las premisas fueran ciertas. Si todos los 
-prusmos estan formados por c^lulas (premisa 1), y los seres 
r zLiQOS son organism os (premisa 2), los seres humanos estan 
nruiuidos por celulas (prediccion deduct!va sobre un caso 
■tspeafico). 

Er. k ciencia basada en las hipotesis la deduction general- 
dr_ie tozna la forma de prediction sobre que resultados deberi- 
i=z s esperar de los experimentos o las observaciones si una 
rczesis particular (premisa) es correcta. Entonces comproba- 

- s 7 hipotesis al realizar e! experimento para ver si los resulta- 
_ s son o no son los predichos. Esta eomprobaciOn deductiva 
: zzmere la forma de la logica “5i ... entonces L En el caso del 
. r. de la linterna: si la hipotesis de las baterias agotadas es 
. “t'cu, y usted las cambia por baterias nuevas, entonces la lin- 
z rru deberia Funeionar 

Las hipniesis de la mvcstfgflritin cientifica en detalle 

E' ejemplo de la linterna ilustra dos imponantes eualidades de 
ns monies is cientificas. En primer iugar, una hipotesis debe ser 
_^r v .hjHe; debe existir una manera de ponerla a prueba y veri- 
_ - su validez. En segundo lugar, una hipotesis debe ser rejuta - 
Be debe existir alguna observation o experimento que pueda 
. 1 : si una idea coma esta efectivamente no es verdadera. La 
: sis de que las baterias agotadas son la unica causa del des- 
necto de la linterna podria refutarse reemplazando las viejas 
Marias por otras nuevas. Pero trace de imaginarse una prueba 

• rz refutar la hipotesis de que hay fantasmas en el campamen- 
a _ _ f se estan divirtiendo con la linterna. {Si se recupera el fun- 
_ -amiento de la linterna cambiando la bombilla, se refuta la 
: noiesis de los fantasmas? No mientras los fantasmas j aguetones 
. nmmen con sus travesuras. 

La investigation de la linterna ilustra otro punto clave sobre la 
rr.cia basada en hipotesis. Lo ideal es formular dos o mas hipo- 
±r_s Ltemativas y disenar experimentos para refutar estas posi- 
r.es explicaciones. Ademas de las dos explicaciones estudiadas 
r k figura 1-25, una de las muchas hipotesis adicionales es que 
las baterias y la lampara, no funcionen correctamente, 
Inal es el resukado que esta hipotesis predice en los expert - 
7 : 0 s de la figura 1-25? ^Que experimento adidonal diseriaria 
r.E para probar esta hipotesis de un desperfecto multiple? 

F . demos profundizar aun mas en el escenarlo de la linterna 
-_7: aprender otra lection importante de la ciencia basada en las 

* r :esis Aunque la hipotesis de la bombilla fundida continue 
=j?rAo la explication mas probable, observe que la prueba que 

ruene esta hipotesis no lo hace porque confirma que es correc- 
srno porque no la eliniina mediante una refutation. Quizas la 
b: mb ilia simplemente estaba floja y la nueva bombilla fue colo- 
. 77 correctamente. Podriamos mtentar refutar la hipotesis de la 

- r-mbilla Fundida intentando otro experimento: extrayendo la bom- 

- j y colocandola nuevamente con cuidado. Pero, a pesar de 
77 gran cantidad de pruebas experimentales, ninguna puede 
‘rpmbrtr una hipotesis sin dejar una sombra de duda porque es 

mposible agotar las pruebas de todas las hipotesis altemativas. 
_ 77 hipotesis adquiere credibilidad porque sobrevive a muchos 
memos de refutark, mientras que, al mismo tiempo, estas 
“mebas experimentales van eliminando (refutando) las hipo- 
lesis altemativas. 

£1 mi(o del metodo cientifica 

Los pasos del ejemplo de la linterna de k figura 1-25 mues- 
man un proceso idealizado de investigation denominado mtio- 


do cientifico. Podemos reconocer los elementos de este proceso 
en la mayoria de los articulos publicados por los ciemificos, 
pero raramente en esa forma tan estructurada, Muy pocas 
investigaciones cientificas siguen rigidamente la secuencia de 
pasos definidas en el “manual” del metodo cientifico. Por 
ejemplo, un cientifico puede comenzar a disenar un experi¬ 
mento, para luego modificarlo de mode retrospective al corn- 
probar que se requieren mas observaciones. En otros casos el 
rompecabezas de observaciones simplemente no responde a 
preguntas definidas con claridad hasta que otros proyectos de 
investigation situen estas observaciones en un nuevo contex- 
lo. Por ejemplo, Darwin recogib los especimenes de pinzones 
de las Galapagos, pero despubs de varios arios, cuando la idea 
de la seleccion natural comenzo a consolidarse, los biologos 
empezaron a hacerse preguntas clave acerca de la historta de 
estas aves. 

Ademas, los dentificos a veces reorganizan su investigacion 
cuando se dan cuenta de que Han estado “trepando al arbol 
equivocado^ al formular preguntas enbneas, Por ejemplo, al 
comienzo del siglo xx t muchas investigaciones sobre la esquizo- 
frenia y el trastomo maniaco depresivo (ahem llamado trastorno 
bipolar) se desviaron del camino correcto porque se centraron 
demasiado en el mode en que las experiencias de la \ida causa- 
ban estas enfermedades graves. Las investigaciones sobre las 
causas y los potenciales tratamientos se volvieron mas product!- 
vos cuando se disenaron preguntas correctas al estudiar como 
contribuian ciertos desequilibrios quimicos cerebrales a la enfer- 
medad mental Para ser justos, debemos reconocer que esas des- 
viaciones y giros en la investigacion cientifica se hacen mas 
evidentes con el paso del tiempo, con la ventaja que da la pers- 
pectiva historica. 

Existe aun otra razon por la cual una ciencia correcta no 
requiere satisfacer exactamente ningun metodo determinado 
de investigacion: la ciencia del descubrimiento ha contribuido 
muchfsimo a nuestra comprensibn de la naturaleza, sin cumplir 
con la mayoria de los pasos del denominado metodo cientifico. 

Es importante para ustedes adquirir cierta experiencia sobre 
ks posibilidades del metodo cientifico -utilnkndolo para algu- 
nas de las investigaciones de laboratory en vuestro curso de 
biologia, por ejemplo-. Pem tambien es importante e\utar este- 
reotipar a la ciencia como si siguiera de forma rigid a este meto¬ 
do. 

Estudio de un caso en la investigacion cientifica: 
investigacion del mimetismo en las poblaciones 
de serpientes 

Ahora que hemos destacado las caracteristieas principales de 
La ciencia del descubrimiento y de la ciencia basada en las hipo¬ 
tesis, estainos en condiciones de reconocer estas formas de pre¬ 
gun tar en un caso de estudio de la actual investigacion cientifica. 

La historia comienza con un conjunto de observaciones y 
generalizaciones de la ciencia del descubrimiento. Muchos ani- 
males venenosos tienen color brillante, muchas veces con un 
patrdn caracteristico que sobresale del fondo. Esto se denomina 
color de advertencia, porque aparentemente senala las “especies 
peligrosas ,, a los posibles predadores. Pero tambien existe el 
mimetismo, los imitadores. Estos impostores se parecen a las 
especies venenosas, pero son realmente inofensivos. Un ejemplo 
es la mosca de la flor, un insecto que no pica, pero tiene un 
aspecto similar al de una abeja que efectivamente pica (fig. 1-26 
en la p&gina siguiente). 
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A Fig. 1-26* Una abeja (que pica) y ia mosca de la flor (que no 
pica) se pare ten por mimetismo. 


^Cual es la funcion de este mimetismo? ^Que ventaja les con¬ 
frere a los imiiadores? En 1862, el cienllfico britanico Henry 
Bates propuso la hipotesis razonable de que los imiiadores 
(como las moscas de la flor) se benefrdan cuando los predado- 
res los confunden con las especies peligrosas, En oiras palabras, 
el engano puede ser una adaptacion evolutiva que reduce el ries- 
go del simulador de ser devorado. Pese a lo intuitiva que puede 
resukar esta hipdtesis, ha sido relativamente difrcil de probar, en 
especial con experimentos de campo. Pero en el ana 2001, los 
biologos David y Karin Pfennig, junto con William Harcombe, 
quien todavla no se habfa graduado en la Universidad de 
Carolina del Norte, disenaron un conjunto simple pero inteli- 
gente de experimentos de campo para probar la hip 6 tests del 
mimetismo batesiano. 

El equipo invest igd un caso de mimetismo entre las ser- 
pientes que viven en Carolina del Norte y Carolina del Sur, 
Una serpiente venenosa denominada serpiente de coral del 
este tiene un color de advertencia: gruesos anillos alternantes, 
de color rojo, amarillo y negro. Los predadores rarameme ata- 
can a estas serpientes. Es improbable que los predadores hayan 
aprercdido esta conducta de evitacibn, ya que el primer ataque 
de una serpiente de coral, a menudo, es mortal. La seleceion 
natural debe haber aumentado la frecuencia de predadores que 
han heredado un reconocimiento instiniivo y un comporta- 
miento de evitacion ante el color de advertencia de la serpien¬ 
te de coral. 

Una serpiente no venenosa denominada serpiente escarlata 
real (o falsa coral) mimetiza el color de los anillos de la ser- 
pieiue de coral. Ambas serpiemes viven en Carolina, aunque el 
area geografica de la serpiente real se extiende mas al none y al 
oeste, en regiones donde no se encuentran serpientes de coral 
(fig. 1-27). 


La distribucion geografica de las serpientes de Carolina hizo 
posible verificar la prediction clave de la hipotesis del mimetis¬ 
mo. El mimetismo deberia comribuir a proteger a las serpientes 
reales de los predadores, pero solo en las regiones donde tambbn 
viven las serpientes de coral. La hipotesis del mimetismo predi¬ 
ce que los predadores en las areas donde no habuan serpientes 
de coral atacaran con mayor frecuencia a las serpientes reales que 
lo que hacen los predadores que viven en regiones donde las ser- 
pientes de coral estan presentes. 


ExpeniMeiitos de campo con serpientes artifidales 

Para verificar la hipotesis del mimetismo, Harcombe constru- 
y6 ciemos de serpientes artificiales con alambres recubienos con 
una sustancia similar a la arcilla que se denomina plasticina. 
Fabrico dos versiones de serpientes falsas: ungmpo experimental, 
con el patron de anillos rojos, negros y amarillos de las serpien¬ 
tes reales, y un grupo control, de serpientes artificiales de color 
matron, como comparacibn. 


Serpiente real escarlata 
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Serpiente real escarlata 


* Fig, 1-27. Distribucion geografica de las serpientes de coral y 
las serpientes reales en Carolina. La serpiente escarlata real o falsa 
coral (tampropeftis triangulum) imita el color amenazador de la ser¬ 
piente de coral venenosa del este (Micrurus fuivius). Aunque estas dos 
especies cohabitan en muchas regiones de Carolina deE Norte y Carolina 
del Sur, el area geografica de la serpiente real se extiende mas al norte 
y af oeste del area de la serpiente de coral. 
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Los investigadores coloearon igual camidad de I os dos 
7 ;s de serpiemes artificiales en zonas de campo distribuidas 
. r. Carolina del Norte y Carolina del Sui; ineluida la region 
, nde no se encuentran serpiemes de coral (fig. 1-27). Despues 
it macro semanas, los cientificos recolecmron las serpiemes 
-i-ias v registraron cuantas habian sido atacadas observando 
is marcas de mordeduras o garras. Los p re dad ores mas 
: ermines fueron zorros* coyotes y mapaches, pero los osos 
r.egros tambien atacaron algunas de las serpientes artificiales 
fig. 1-28), 

Los datos se ajustaron a la prediction de la hipotesis del 
nmnetismo, En compaction con las serpientes artificiales marro¬ 
ws. las serpientes anilladas fueron atacadas menos soio en las 
- nss de campo dentro del area geografica de las serpientes de coral 
; nenosas. La figyra 1-29 resume los experimentos de campo. 
Hsu figura tambien introduce un formaro de ilustracion que 
■ -uaremos a lo largo del libro para caracterizar otros ejemplos 
u mdagacion biologiea. 


Dfscrio dc experimentos comrofados 

El experimento sobre e! mimetismo de las serpientes es un 
, emplo de la manera en que los cientificos disenan experimen¬ 
ts para estudiar el efecto de una variable eliminando los efectos 
cualquier otra variable no deseada, como el numero de pre- 
_ 1 2 ores en este case. El diseno se denomina experimento con- 




a i Serpiente real artificial 


lb) Serpiente marron artificial que fue atacada 


a Fig. 1-28. Serpientes artificiales utilizadas en experimentos de 
campo para probar la hipotesis de mimetismo, En (b) puede obser- 
urse una mordedura de oso en la serpiente artificial de color marron. 








RESULTADOS 


En las zonas de campo donde habia serpientes 
de coral, los predadores atacaron mucho menos a las serpientes reales 
artificiales en comparacion con las serpientes artificiales marrones. El 
color atemorizante de las ' serpientes reales" no ofredd esta protection 
en los sitios donde no habia serpientes de coral De hetho, en estas 
zonas de campo, las serpientes reales artificiales fueron mas atacadas 
que las serpientes artificiales marrones, probablemente porque los 
patrones brilfantes se destacan de forma especial contra el fondo. 


CONCLUSION 


Los experimentos de campo sostienen la hipotesis 
de mimetismo sin contradecir la prediction de que la imitation 
de las serpientes de coral es efectiva solo donde hay serpientes de 
coral. Los experimentos tambien evaluaron una hipotesis alternate: 
que los predadores generalmente evitan todas las serpientes con 
aniltos de color brilJante, sean o no serpientes venenosas, que 
vivan en ese ambiente. Los datos contradijeron la hipdtesis 
alternativa ai mostrar que el color de los anilfos no repeiio a los 


predadores en las zonas donde no habia serpientes de coral. 


David Pfennig y sus colegas construyeron 
serpientes artificiales para probar una prediction sobre una hipotesis 
de mimetismo: que las serpientes reales se benefician de imitar e! 
color amenazador de las serpientes de coral solo en las regiones 
donde habitan las serpientes venenosas de coral. Las X en el mapa 
de abajo indican las zonas de campo donde los investigadores 
coloearon el mismo numero de serpientes reales artificiales (grupo 
experimental) y de serpientes artificiales marrones (grupo control). 
Los investigadores recuperaron las serpientes artificiales a las cuatro 
semanas y tabularon los datos de predacidn a las martas de dientes 
y garras en las serpientes (vbase fig. 1-28). 


En las areas donde habia 
serpientes de coral la 
mayoria de los ataques 
fueron contra las 
serpientes artificiales 
marrones. 


Ataques a las 

serpientes reales artificiales % 


Ataques a las serpientes 
artificiales marrones % 


)( Zona de campo con 
serpientes artificiales 

En las areas donde no habta 
serpientes de coral la mayoria 
de los ataques fueron contra 
las serpientes reales artificiales. 
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trofado, en ef que un grupo experimental {en este caso, Us ser - 
pientes reales artificiales) se comparan con un grupo de control 
(las serpientes artificiales marrones). Idealmente, !os grupos 
experimentales y de control difieren so Lament e en el factor para 
cuyo estudio se ha disenado el experimento; en nuestro ejemplo, 
el efecto del color de las serpientes en el componamiento de los 
predadores. 

^Que pasa si los investigadores fallan en el control de sus 
experimentos? Sin las falsas serpientes de color marron como 
grupo de control, el numero de ataques a las serpientes reales 
artificiales en diferentes regiones geograficas no nos diria 
nada sobre el efecto de color de las serpientes sobre el com- 
portamiento de los predadores en las diferentes zonas de 
campo. Quizes, por ejemplo, menos predadores atacaron a las 
serpientes reales artificiales en los sitios de campo del sur y 
del este solamente porque alii vivian menos predadores. 0, tal 
vez, las temperaturas mas elevadas de estas regiones detercni- 
nan que los predadores tuvieran menos hambre. Las serpien- 
tes artificiales marrones permiten a los cientificos excluir 
ciertas variables, como la densidad de los predadores y la 
temperatura, porque estas factores tendran los mismos efec- 
tos en el grupo experimental y en el grupo de control. Sin 
embargo, los predadores en las zonas de campo del sur y del 
este atacaron a mas serpientes artificiales marrones que *ser- 
piemes reales”. El inteligente diseno experimental dejb el 
color como el unico factor que podia explicar la baja tasa de 
predacibn en las serpientes reales artificiales en el &rea geo- 
grafica de las serpientes de coral. No se tuvieron en cuenta el 
numero absolute de ataques sobre las serpientes reales artifi- 
ciales, sine la diferencia entre este numero y el mimero de ata¬ 
ques en las serpientes marrones. 

Un error conceptual frecuente es creer que el termino expert- 
menio controlado significa que los cientificos conLrolan el ambien- 
te experimental para mantener to do constante, con excepcion de 
la variable en estudio. Pero esto es imposible en la investigacibn 
de campo y no es real ni siquiera en medios de laboratorio muy 
controlados. Los investigadores “controlan” a menudo variables 
no deseadas, no por medio de una eliminaodn a traves de una 
regulation del ambiente, sino mediante una cancelation de sus 
efectos al utilizar grupos de control. 

Limitaciones de la ciencia 

La investigation cientifica es una manera poderosa de conocer 
la naturaleza, pero existen limitaciones en el tipo de preguntas 
que puede contestar, Estos limites se deben a las exigences de la 
ciencia de que las hipotesis lienen que ser evaluables y refutables, 
y que las observaciones y los resultados experimentales deben ser 
repetibles* 

Las observaciones que no pueden verificarse pueden ser 
interesantes o incluso entretenidas, pero no es licito considerar 
las evidencias en la investigacidn cientifica. Los titulares de un 
anuncio de un supermercado le harian creer a usted que los 
seres humanos ocasionalmente nacen con la cabeza de un perro 
y que algunos de sus companeros de curso son extraterrestres. 
Los datos de testigos no confirmados y las fotos manipuladas 
por ordenador son entretenidos pero no convincentes. En la 
ciencia, la evidencia de las observaciones y los experimentos es 
convincente solo si la sostiene el criterio de repetibilidad. Los 
cientificos que investigaron el mimetismo de las serpientes en 
Carolina del Norte y Carolina del Sur obtuvieron dates simila- 
res cuando repitieron sus experimentos con diferentes especies 
de serpientes de coral y serpientes reales en Arizona. Y usted 


tamdien dederm obtener resultedos simikres si se decid/em a 
repetir estos experimentos. 

Pot Ultimo, las limitaciones de la ciencia se Imponen por su 
naturalismo -btisqueda de causas naturales para fenbmenos 
naturales^. La ciencia no puede sostener ni refutar hipotesis de 
que angeks, fantasmas o espiritus, tanto benevolos como malig- 
nos, causan tormentas, arcoiris, enfermedades y curaciones. 
Estas explicaciones sobrenaturales estan simplemente fuera de 
los limites de la ciencia. 

Teorias cientificas 

“j£so es solo una teoria!” Nuestro uso cotidiano del termino 
teona muchas veces impllca una especularibn no puesta a prue¬ 
ba. Pero, en ciencia, el termino teoria tiene un significado muy 
diferente, ^Que es una teoria cientifica y en que se diferencia de 
una hipotesis o de una mera especulacibn? 

En primer lugar, una teoria cientifica tiene un ambito mucho 
mas amplio que una hipotesis. Esto es una hipotesis: “Parecerse 
por mimetismo a las serpientes venenosas es una adaptacibn que 
protege a las serpientes no venenosas de los predadores”. Pero 
esto es una teoria: "Las adaptaciones evolutivas se producen por 
selection natural”. La teoria de Darwin de la seteccibn natural se 
aplica a una diversidad enorme de adaptaciones, entre ellas, el 
mimetismo. 

En segundo lugar, una teoria es sufirientemente general 
para aba rear muchas nuevas Litpotesis especificas que pueden 
ponerse a prueba. Por ejemplo, Peter y Rosemary Grant, de la 
Universidad de Princeton, estuvieron motivados por la teoria 
de la selection natural para evaluar la hipotesis especifica de 
que los picos de los pinzones de las Galapagos evolucionaron 
como respuesta a los cambios en los tipos de alimentos dispo- 
nlbles. 

Y tercero, en comparacibn con cualquiei hipotesis, una teo¬ 
ria esta generalmente basada en un conjunto de evidencias 
mucho m^s importante. Las teorias que son ampliamente acep- 
ladas por la ciencia (como la teoria de la seleccion natural) 
explican una gran diversidad de observaciones y son avaladas 
por una gran caniidad de evidencias. De hecho, el cuestiona- 
miento de las teorias gene rales eontinua mediante la puesta a 
prueba de las hipotesis especificas, refutable^ que las teorias 
engendran, 

Pese al conjunto de evidencias que sostienen a una teoria 
ampliamente aceptada, los cientificos a veces deben modificar o 
incluso rechazar las teorias cuando nuevos metodos de investi¬ 
gation producen resultados que no son compatibles, Por ejem¬ 
plo, la teoria de los cinco reinos de diversidad biolbgica comenzb 
a desgastarse cuando nuevos metodos de comparacion de las 
celulas y las molbculas hicieron posible poner a prueba algunas 
de las relaciones hipoteticas entre los organismos que se basaban 
en esta teoria. Si hay alguna "verdad” en la ciencia, esta es siern- 
pre conditional, basada en el predominio de las evidencias dis- 
ponibles. 

Construction de modelos cientificos 

Usted podra trabajar con varies modelos en su curso de 
biologia de este ario. Quizas quiera construir un modelo de la 
division celular, utilizando limpiapipas u otros objetos como cro- 
mosomas. O tal vez quiera usar modelos matematicos para pre- 
decir el crecimiento de una poblacion bacteria na, Los cientificos 
con frecuencla construyen modelos como representaciones 
menos abstractas de ideas, como teorias o fenomenos naturales 
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► Fig* 1-30, Modelo del 
oatron de flujo sanguineo a 
traves de las cuatro camaras 
del eorazon humane. 
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* Fig, 1-31. La 
ciencia como un 
proceso social. En 

el laboratorio de la 
Universldad de 
Mueva York, la bid- 
loga Gloria Coruzzi 
ensena a una de 
sus alumnas los 
mtiodos de biologia 
molecular. 



: omo procesos biologicos. Los modelos cientificos pueden adqui- 
nr \arias Formas como, por ejemplo, diagramas, graficos, objetos 
■ ndimensionales, programas de ordenador o ecuaciones maie- 
maticas. 

La election de un tipo de modelo depende de como se 
empleara para ayudar a explicar y comunicar c6mo es el obje- 
io, la idea o el proceso que representa. Algunos modelos se 
conciben de forma que sean lo m&s similar posible a la vida. 
Otros modelos son mas utiles si son esquemas simbdlicos. Por 
ejemplo, el simple diagrama de la figura 1-30 realiza un tra- 
bajo eficiente como modelo del flujo sanguineo a traves de las 
:amaras del eorazon humano, sin parecerse en nada a un 
eorazon real Un modelo de eorazon diseriado para ayudar a 
aprender a un medico a reallzar cirugia cardlaca tendra un 
ispecto muy diferente. Cualquiera que sea su disefio, lo que 
?e debe poner a prueba en un modelo es como se ajusia a los 
iatos disponibles, a las nuevas observations, con que certe- 
ia predice los resultados de los nuevos experimentos y con 
cue eficacia elarifica y comunica la idea o el proceso que 
representa. 

La cultura de la ciencia 

Las peliculas y los dibujos animados muchas veces retratan a 
1 as cientificos como individuos solitaries que trabajan en labora¬ 
tories aislados. En realidad, la ciencia es una actividad social 
imensa. La mayoria de los cientificos trabajan en equipos que, 
por lo general, incluyen tanto a licenciados como a estudiantes 
que todavia no se ban licenciado (fig. 1-31). Para tener exito en 
ia ciencia se debe ser un buen comunicador. Los resultados de 
una investigation no tienen ningun impacto hasta que se com- 
oanen con una comunidad de pares por medio de seminaries, 
publicaciones y sitios de internet. 

Tamo la cooperation como la competition caracterizan la 
cultura cientlfica. Los cientificos que trabajan en el mismo 
campo de investigation, muchas veces prueban las propuestas 
de otro con el animo de confirmar las observaciones o repetir 
los experimentos. Cuando varios cientificos coinciden en la 
misma investigation, esta tiene tanta excitation como una 
carrera. Los cientificos disfrutan del desaflo de tile gar el pri- 
mero” a la meta de un descubrimiento importante o de un 
experimento clave. 

La comunidad biologica es una parte de la sociedad que 
esta implicada de forma significativa en el ambiente cultural 


de la epoca, For ejemplo, cambiar las actitudes acerca de la 
eleccion de las profesiones ha aumentado la proportion de 
mujeres que se de dican a la biologia, que a su vez ha afecta- 
do al hincapie en determinados campos de investigation. 
Hace unas decadas, por ejemplo, los biologos que estudiaban 
el comportamiento de apareamiento de los animates se cen- 
traban, sobre todo, en la competition de los machos por 
acceder a las hembras. Las investigaciones mas reciemes, sin 
embargo, destacan el importante pa pel que desempehan las 
hembras en la eleccion de sus parejas. For ejemplo, en 
muchas especies de aves, las hembras prefieren el color bri- 
llante que “anuncia” una salud vigorosa del macho, un com¬ 
portamiento que mejora las probabiltdades de la hembra de 
tener una descendencia sana. 

Algunos filosofos argumeman que los cientificos esian tan 
influidos por los valores culturales y politicos que hacen que 
la ciencia actualmente no sea mas objetiva que otras maneras 
de “conocer la naturaleza”. En el otro extreme estan las perso¬ 
nas que hablan de las teorias cientlficas como si fueran leyes 
naturales, en lugar de interpretaciones humanas de la natura- 
leza. La realidad de la ciencia probablemente se halla en el 
pun to medio; pocas veces, totalmente objetiva, pero revisada 
de forma permanente por la expectativa de que las observation 
nes y los experimentos sean repetibles y las hipdtesis sean eva¬ 
luates y refutables. 

Ciencia, lecnologia y sociedad 

Las relaciones entre la ciencia y la sociedad se vuelven mas 
claras cuando agregamos al tema la tecnologia. Aunque la 
ciencia y la tecnologia a veces emplean patrones similares de 
investigation, sus objetivos basicos son diferentes. El objetivo 
de la ciencia es comprender los fenOmenos naturales. Por el 
contrario, la tecnologia generalmeme aplica el conocimiento 
cientifico con algiin proposito especlfico, Los biologos y otros 
cientificos muchas veces hablan de MescubrimiemosL mien- 
tras que los ingenieros y otros tecnologos hablan mas a menu- 
do de u invent os L Y los beneficiarios de estos inventos son los 
cientificos, que incorporan nueva tecnologia para trabajar en 
sus investigaciones; el impacto de la tecnologia de la informa^ 
ci6n en la biologia de sistemas es solamente un ejemplo, Por 
esa razon, la ciencia y la tecnologia dependen la una de ia 
otra. 
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Evaluation de conceptos 



A Fig. 1-32. Tecnologia del DNA e investigation de la escena 
del crimen. TCcnicos forenses pueden utilizar rastros del DNA 
extraido de una muestra de sangre o de otros tejidos corpora fes 
obtenidos en la escena de un crimen para produdr una huella mole¬ 
cular. Las ban das tenrdas que se ven en esta fotograffa representan 
fragmentos def DNA y el patron de estas ban das varfa de persona a 
persona 


La poderosa combination de ciencia y tecnologia tiene efec- 
los espectaculares en ta sodedad. Por ejemplo, el descubri- 
miento de la estructura del DNA por Watson y Crick hate 
cincuenta anos y los resultados posteriores en ia ciencia del 
DNA produjeron diversas tecnologias de ingenieria del DNA 
que estdn transformando mdltiples campos, entre ellos, k medi- 
cina, la agricultura y las investigaciones forenses (fig. 1-32). 
Quizas Watson y Crick tuvieron la vision de que su descubri- 
miento producitfa algun dia irnportantes aplicaciones, pero es 
improbable que hubieran podido predecir exactamente tuples 
serian estas aplicariones. 

Las direcciones que toma la tecnologia dependen menos de 
la curiosidad que impulsa a la ciencia basica que de las necesi- 
dades y los deseos reales de ia gente y del ambito social de la 
epoca. Los debates acerca de la tecnologia se centran mas en la 
pregunta ^deberiamos hacerlo?” que en la cuestibn '^pode- 
mos hacerlo?" Con los progresos en la tecnologia se generan 
decisiones dificiles. Por ejemplo, ^en qu£ circunstancias es 
acep table utilizar la tecnologia del DNA para examinar si las 
personas tienen genes que provocaran enfermedades heredita- 
rias? i Estas pruebas deberian ser voluntarias o hay alguna cir- 
cunstancia en la que deberian ser obligatorias? Las companfas 
aseguradoras o ios empleadores, ^deberian tener acceso a la 
informatibn como lo tienen para otros tipos de datos de k salud 
del personal? 

Estos temas eticos tienen mucho mas que ver con valores 
politicos, econbmicos y culturales que con la ciencia y la tec¬ 
nologia- Pero los cientificos y los ingenieros tienen k respon- 
sabilidad de cokborar en la education de los politicos, los 
burdcratas, los lideres de las corpora clones y los votantes 
acerca de como trabaja la ciencia y acerca de los potenciales 
beneficios y riesgos de tecnologias especlficas. Las rekciones 
truckles entre la ciencia, la tecnologia y la sociedad son un 
tema que aumenta la importancia de cualquier curso de bio- 
logia. 


1. Compare induction con deducdbn. 

2. Explique este enundado: “Los cientificos disefian expert - 
mentos comrolados para estudiar una varible unica rrapi- 
diendo que se modiFiquen todos los denies factoresd 

3. En los experimentos sobre mimetismo de las serpientes, 
epor que los investigadores situaron a algunas de sus 
serpientes ariificiales fuera del area geogrdfica de las 
serpientes de coral? 

4. Compare “teoria"' con “hipotesisd 

Warase /as respuestas cn el A pen dice A. 


Concepto 


Un conjunto de temas conecta 
los conceptos de la biologia 

De alguna manera, la biologia es la mas exigent e de to das las 
ciencias, en parte porque los sistemas vivos son demasiado 
complejos y en parte porque la biologia es una ciencia interdis- 
c ip 1 maria que requiere conocimientos de quimica, fisica y mate- 
maticas. La biologia modema es el decatlbn de ks cientias 
naturales. Y entre todas las ciencias, la biologia es la mas conec- 
tada con las humanidades y las cientias sociales. Como estu- 
diantes de biologia justedes estan predsamente en el lugar 
indicado y en el memento correctol 

Sin tener en cuenta que los atrajo a k biologia, ustedes 
encontraran que el estudio de k vida es interminablernenie 
desafiante y renovadon Pero este tema en eontinua expansion 
puede tambien ser un poco intimidante, incluso para profe- 
sionales de la biologia. ^Cbmo, ententes, los estudiantes que 
empiezan podran desarrotlar una visibn coherente de la vida 
en lugar de intentar aprender de memoria todos los detalles de 
un tema que es realmente demasiado extenso como para 
memorizarto de forma adecuada? Un enfoque es a dap tar los 
distinLos aspectos que ustedes aprenden en un conjunto de 
temas que impregnen toda la biologia, una manera de pensar 
acerca de la vida que todavia persisting durante decadas a par- 
tir de hoy, cuando mueha de la informacibn fosilizada en 
cualquier libro de texto ya estara obsokta. El cuadro 1-1 
presenta una serie de temas generates que ustedes reconoce- 
r&n a partir de este primer capitulo de Biologia. Estos concep¬ 
tos unificadores reapareceran a lo largo del libro para 
proporcionar puntos de referenda cuando ustedes exploren la 
vida y comiencen a formular por si mismos irnportantes pre- 
guntas. 


Evaluation de conceptos 


I. Escriba una frase relacionando el tema de “Problemas 
cientificos'' con el tema de ' f Qencia, tecnologia y 
sociedad". 

Vianse /as respucsMs en e/ Apindke A. 
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Once temas que unifican la biolog ia 


Tema 


La celula 



Information 

heredable 



Propiedades emer- 
gemes de los 


sis it mas biologicos 



Regulation 



Interaction con el 
ambiente 



Energia y vida 


H & 

N • 


Description 


Las cdulas son las unidades b^sicas de 
estructura y funcibn de todos tos organis¬ 
mos. Los dos principals Lipos de celiiUs son 
las celulas procariontes (en las bacterias y las 
arqueas) y las eucariontes (en los procistas, 
las plantas, los bongos y los animales). 






Tema Description 


Unidad y diversidad 


A 

1 


w 


Los hiOlogos agrupan la diversidad de la vida 
en ires dominies: Bacteria* Archaea y 
Eukaria. Asf como la vida presents diversi¬ 
dad, podemos cambien encontrar unidad, 
como por ejemplo un eddigo genetieo uni¬ 
versal Cuanto mas estrechamente relations 
das esian dos especies, mas caracteristicas 
com parte n. 


La com unidad de la vida depende de la 
herencia de information bioldgjca en forma 
de moleculas de DMA. Esta information 
gen erica esta codificada en las secuencias de 
nucleotidos del DNA. 


Evolution 



La evolution, el tema central de la biologia, 
explica tanto la unidad como la diversidad 
de la vida. La teoria de Darwin de la selec¬ 
tion natural refiere la adaptation de las 
poblaciones a su ambiente a travbs del exito 
reproduettvo diferencial de tndmduos varia¬ 
bles. 


El mundo viviente tiene una organization 
jerirquica, que se extiende desde las molecu¬ 
las hasta la biosfera, Con cada escalon hacia 
el nivel superior, las propiedades del sistema 
emergen como resukado de interactiones 
entie los componentes de niveles inferiores. 


Estructura y La forma y la funcibn tienen correlation en 

funcibn todos los niveles de la organization biolOgica. 



Los mecanismos de retroalimemaciOn regu- 
lan los sistemas biologicos. En algunos casos, 
la regulation mantiene a factores intemos, 
como la temperatura corporal, en un estado 
relaLivamente consrante. 


Investigation 

cienlifica 



El proceso de la ciencia comprende el descu- 
brimiento basado en la observation y la 
prueba de las explications por medio de 
investigaciones basadas en hipbtesis. La ere- 
dibilidad eientlfiea depende de la reperibili- 
dad de las observations y los experimentos. 


Los organismos son sistemas abiertos que 
intercambian materia y energia con el 
ambiente de alrededor. El ambiente de un 
organismo incluye otros organismos, asi 
como factores no viviemes- 


Ciencia, tecnologla 
y sotiedad 



Muchas tecnologias son aplicaciones de la 
ciencia orientadas a un objerivo, Actualmente 
es mas importance que nunCa comprender 
las relaciones entre la ciencia y la tecnologfa 
y la sociedad. 


Todos los organismos deben realizar trabajo, 
que requiere energia. La energia fluye desde 
la luz del sol hasta los product ores y los con- 
sumidores. 
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Revision del eapltulo 


RESUMEN PE CONCEPTOS CLAVE 


Los biologos exploran la vida desde la escala 
microscopica hasta la escala global 

Jerarquias de la organization biologies (pp. 3-6). Las jerarqui- 
as de la vida se desenvuelven como sigue: biosfera > poblacidn > 
organismo > sistema org^nico > drgano > tejido > celula > organulo 
> mokcula > atomo. 

Los ecosisteinas en detalle (p. 6). Mientras los nutrientes qufmb 
cos se recidan dentro de on ecosistema, la energfa fluye a Lraves del 
ecosistema. 

Las celulas en detalle (pp. 6-8). La celula es el nivel inferior de 
organizacion que puede realizar todas las actividades necesarias 
para la vida. Las cdulas conrienen DNA, la sustancia de los genes 
que programa la produccibn celular de pro temas y transmite la 
informacion de los progenitors a la descendencia. Las dSlulas 
eucariomes lienen orginulos delimitados por membranas, incluido 
un nftcleo con DNA. Las celulas procariomes carecen de estos 
organulos. 


Concepto 


Los sistemas biologicos son mucho mas que la suma 
de sus partes 

Las propiedades emergentes de los sistemas (p. 9). Debido al 
incremento progresivo de la complejidad emergen nuevas propie da- 
des eon cada paso hacia arriba en la jerarquia del orden bioldgico. 

El poder y las Umitaciones del reduceionismo (pp. 9-10). El 

reduccionismo implica la reduccibn de sistemas complejos a com- 
ponenies mas simples que son mas manejables para su estudio. 

Biologla de sistemas {pp. 10-11). La biologla de sistemas busca 
crear modelos del comportamiento dinamico de la totalidad de los 
sistemas biolOgicos. Con esios modelos, los demlficos estan capaei- 
tados para predecir la forma en que una modificaeibn de una pane 
del sistema afectara el resto del sistema. 

>' Regulation de los sistemas biologicos por retroali mentation 
(pp. 11-12). En la retroalimentadbn negativa, la acumulacibn de un 
producto terminal ralenLiza el proceso que genera este producto. En 
la retroaltmentacibn positiva el producto final aeelera su production. 


Concepto 


Los biologos exploran la vida a traves de su gran 
diversidad de especies 

Agrupacion de las especies: ta idea basica (pp. 12-13). La laxo- 
nomfa es la ram a de la biologla que rtombra y dasiflca a las especies 
de acuerdo con un sistema de grupos cada vez mas amp lie. 

> 1-os ires dominios de la vida (pp. 13-14). El dominio Bacteria y 
el dominio Archaea esUn formados por procariomes. El dominio 
Eukarya, los eucariontes, incluye los diferentes reinos protistas y 
los reinos Plantae, Fungi y Animalia. 

Unidad en la diversidad de la vida (pp. 14-15). Pese a que la vida 
es tan diversa, Lambien existen evidendas de una notable unidad. 


Concepto 


La evolucidn explica la unidad y la diversidad 
de la vida 

Seleecion natural (p. 16). Darwin denomino a la historia evoluti- 
va de las especies "descendencia con modification 11 . Propuso la 
selection natural como el mecanismo de adaptaciOn evolutiva de 
las poblaciones a sus ambientes. La selection natural es el proceso 
evolutivo que se produce cuando las variaciones heredables de una 
poblacidn est£n expuestas a factores ambientales que favorecen el 
^xito reproductivo de algunos individuos respecto de otros. 

El arbol de la vida (pp. 17-19). Cada especie es una pequena 
rania de un arbol de la vida ramificado que se extiende hacia atr^s 
en el tiempo a Lraves de especies ancestrales mas y mas remotas. 
loda la vida esta conectada por medio de su larga historia evolutiva. 


Concepto 


Los biologos utilizan varias formas de investigacion 
para explorar la vida 

Ciencia del deseubrimiento (pp. 19-20), En la cienda del descubii- 
miento, los cientlficos describen algun aspecto del mundo y utilizan el 
razonamiento induedvo para extraer conclusiones generates. 

Ciencia basada en las hipotesis (pp. 20-21). Bas^ndose en 
observaciones, los cientliicos proponen hipotesis que conducen a 
predicciones y luego ponen a prueba las hipotesis observando si las 
predicciones son ciertas. El razonamiento deductivo se utiliza para 
poner a prueba las hipotesis: si una hipOtesis es eorrecta, y la pone- 
mos a prueba, erctonces cabe esperar un resultado particular. Las 
hipotesis deben poder evaluarse y ser refutables. 

■ Estudio de un case en la investigacion dentifica: investigacion 
del mimetismo en las poblaciones de serpientes (pp. 21-24). 

Los experimentos deben disenarse para exatninav los efectos de una 
variable esLudiaudo grnpos de control y grupos experimentaks que 
varian entre si solo en una variable. 

Limitadoncs de la ciencia (p. 24). La ciencia no puede estudiar 
fendmenos sobrenaturales porque las hipotesis deben poder 
ponerse a prueba, deben ser refutables, y las observadones y los 
resultados experimentales deben ser repetibles. 

Teorias cientificas (p. 24). Una teoria cientifica es amplia en 
cuanto a su alcance, genera nuevas hipotesis y se confirma por 
muchas evidendas. 

Constmccion de modelos cientificos (pp. 24-25), Los modelos 
de las ideas, las estructuras y los procesos nos ayudan a compren- 
der los fendmenos cientiflcos y a realizar predicciones. 

La cultura de la ciencia (p, 25). La cienda es una actividad social 
caracterizada tanto por la colaboraciOn como por la competicidn. 

Cienda, tecnologla y socicdad (pp, 25-26). La tecnologia aplica 
el conocimiento cientlfico con algun propdsito especifico. 


Concepto 


Un conjunto de temas conecta tos conceptos 
de la biologla 

Los temas subyacentes propordonan un marco de referenda para la 
compresion de la biologfa (pp. 26-27). 
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EVALUAC10N DE CONOCIMIENTQS 


Autoevaluacion 

1, Todos los organismos de un entomo eonstituyen: 

a. Un ecosistema. & Un grupo experimental. 

b. Una comunidad. e. Un dominio taxonomico, 

c. Una poblariGn. 

2, ^Cu&l de las siguientes es una secuencia correcta de niveles en la 
jerarquia de la vida, procediendo hacia abajo a partir de un animal 
individual? 

a. Cerebro, sistema organico, celula nerviosa, tejido nervioso. 

b. Sistema organico, poblacion de cdulas, tejido nervioso, cerebro. 

c. Organismo, sistema organico, tejido, c£lula* Organo. 

d. Sistema nervioso, cerebro, tejido nervioso, celula nerviosa. 

e. Sistema organico, tejido, mol ecu! a, celula, 

3, iCual de las siguientes no es una observation o inferencia en la cual 
se basa la teorfa de Darwin de ta selection natural? 

a. Los individuos escasamente adaptados nunca producen 
descendencia. 

b, Hay variation heredable entre los individuos. 

c- A causa de la sobreproduccion de descendencia bay competicldn 
por los recursos limitados. 

d. Los individuos cuyas caracteristicas hereditarias los adapten mejor a 
su ambierue, generalmente producirun mayor descendencia. 

e. Una poblacion puede adaptarse a su medio, 

4, La biologia de sistemas es esencialmente un intento de: 

a. Comprender la integration de todos los niveles de la organiza¬ 
tion biolOgica, desde las moteculas hasta la biosfera, 

b. Simplificar los problemas complejos reduciendo el sistema a uni- 
dades mas pequefias y menos complejas. 

c. Modelar un nivel de organizacidn bioldgica bas&ndose en la com- 
prensidn de los niveles inferiores de organization. 

d. Proporcionar un metodo sistem&tico para la interpretation de 
grandes cantidades de datos biolbgicos, 

e. Acelerar la aplicacion tecnoldgica del conocimiento cientifico. 

5, Los protistas y las bacterias se agrupan en diferentes dominios porque: 

a, Los protistas comen bacterias. 

b, Las bacterias no est&n constituidas por celulas. 

c, Las cOlulas bacterianas carecen de nucleo. 

d, Las bacterias descomponen los protistas, 

e, Los protistas son fotosinteticos. 

6, iCual de los siguientes conceptos revela mejor la unidad entre 
todos los organismos? 

a. Concordancia de las secuencias de nuclebtidos del DNA, 

b. Descendencia con modification. 

c. Estrucmra y funciOn del DNA. 

d. Selection natural. 

e. Propiedades emergentes, 

7, iCual de los siguientes es un ejemplo de datos cualitauvos? 

a. La temperatura disminuyO de 20 °C a 15 °C 

b. La altura de la piania es de 25 centimetres, 

c. El pez nada mediante un niovimiento en zigzag. 

d. Los stis pares de peiirrojos incubaron un promedlo de tres picbones. 

e. Los contenidos del estomago se mezclan cada 20 segundos. 


8 , ^Cual de los siguientes enunciados describe mejor la lOgica de la 

ciencia basada en hipdtesis? 

a. Si genero una hipotesis comprobable, las pruebas y las observa- 
ciones la avalardn. 

b. Si mi predicibn es correcta, conducira a una hipOtesis que 
podra ponerse a prueba, 

c. Si mis observaciones son eiertas, avalaran mi hipotesis. 

d. Si mi hipotesis es correcta, puedo esperar oiertos resultados de 
mis pruebas, 

e. Si mis experimemos estan bien disenados* conducir&n a una 
hipotesis que podra ponerse a prueba. 

9, Un experimento controlado es aquel que: 

a. Se desarrolla con la lentitud suficiente para que un cienn'fico 
pueda realizar registros cuidadosos de los resultados. 

b. incluye grupos experimentales y gnipos control estudiados en 
paralelo, 

c. Se repite muchas veces para asegurarse de que los resultados 
son tiertos. 

d. Man dene todas las variables ambientales constantes. 

e. Es supervlsado por un cientifico experimentado, 

10 . ^Cuftl de los siguientes enunciados diferencia mejor las hipotesis y 

las teorias cienti fleas? 

a. Las teorias son hipotesis que se ban comprobado, 

b. Las hipotesis son interrogantes; las teorias son las respuestas 
correctas. 

c. Las hipotesis son generalmente iimitadas; las teorias tienen un 
poder de explication amplio, 

d. Las hipotesis y las teorias son esencialmente la misma cosa. 

e. Las teorias son verdades comprobadas en todos los casos; las 
hipotesis, generalmente, son refutadas por las pruebas. 

Veanse las respuestas en d Apendice A * 


Interrelacion evolutiva 

Una cOlula procarionte tipica dene alrededor de 3 000 genes en su DNA, 
miemras que una celula Humana tiene cerca de 25 000 genes, 
Aproximadamente 1 000 de estos genes estin presentes en ambos tipos de 
cdulas. En funcion de sus conocimientos de la evolution explique como 
organismos tan diferentes pueden tener la misma subdotacion de genes. 


Problemas cientiBcos 

Basandose en los resultados del caso de estudio sobre el mimetismo de 
las serpientes, sugiera otra hipotesis que los investigadores tendrian 
que investigar. 


Ciencia, tecnologia y sodedad 

Los frutos de las espeties de tomates silvestres son diminutos en compac¬ 
tion con los tomates gigantes "beefsteak" actualmente disponibles. Esta 
diferencia en el tamano de los frutos se debe casi por complete al mayor 
numero de celulas de los frutos cultivados. Los bidlogos moleculares que 
trabajan con vegeiales ban descubieno recientemente genes que son res- 
ponsables de controlar la division celular en los tomates. ^Por que este des- 
cubrimiento podria ser importante para los pmductores de otras clases de 
Hulas y vegetales? ^Para el estudto del desarrollo humane y de las enfemie- 
dades del hombre? para nuestra comprensiOn basica de la biologia? 
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UNIDAD 



UNA ENTREVISTA CON 

Lydia Makhubu 

Hast a su redente jubllaciOn Lydia Makhubu 
fue la vicecanciiler (en termlnos norteamerl- 
canos, presidents) de la Universidad de Swazi¬ 
land la, donde tambien fue profesora de 
quimica. Reciblo education superior en Lesotho 
y en las uni vers idades de Alberta y Toronto, 
donde obtuvo un Ph.D, en Quimica M£dka. 
Sobre la base de su estudro de quimica, la 
doctora Makhubu desarrollo una carrera dis- 
tinguida como cientffka en el area de salud y 
medidna traditional, como Irder en educa¬ 
tion superior y como columnists de ciencia, 
tecnologia y desarrollo en Africa y otras re- 
giones en desarrollo. Entre las muchas Instan¬ 
cies de su servido international, fue asesora 
de varias agendas de las Nadones Unidas y 
de la American Association for the Advance¬ 
ment of Science y presidio la Association of 
Commonwealth Universities. Jane Reece se 
encontrb con ella en Paris, donde fa doctora 
Makhubu asistia a una reunibn del Cornejo 
Ejea/tivo de la UNESCO, fa organization edu¬ 
cative clentifica y cultural de las Nadones 
Urridas* 

Por favor, hablenos un poco 
sobre Suazilandia y su gente. 

Suazilandia es un pequeno pais sin mar T de 
solo 17 400 kilbmetros cuadrados de superfitie 
(menor que Nueva Jersey). Limits con Mozam¬ 
bique al este y con Sudafrica al oesie y al sur. 

El pais tiene zonas de akitud aita y baja T y tie- 
ue una gran diversidad de organ! smos, espe- 
cialmente plantas. La capital, Mbabane, se 
encuentra en una zona ecolbgica denominada 
el JiighveW, donde la akitud es cercana a los 
1 800 metros por encirna del nivel del mar La 
akitud cae hacia el middleveld, que dene suelos 
ricos especialmente aptos para la agricuitura. A 
medida que uno se dirige hada Mozambique y 
d mar, la tierra se vuelve baja y plana; el tow- 
vdd, El clima y las especies de plantas y anima- 
les cambian a medida que cambia la akitud. 

Suazilandia es un estado inusual en estos 
dtas, debido a que es un reino con un rey que 


tiene autoridad ejecutiva En la poblacibn de 
alxededor de 1 millbn, solo hay un grupo etni- 
co t los suazis, por lo que no hemos tenido los 
conflictos que afligieron a otras nadones africa- 
nas. Suazilandia fue una colon! a britanica que 
obtuvo su independencia en 1968. En estos 
dias, la economia no es tan buena como antes, 
en parte, debido a que tuvimos una gran se- 
qufa y somos muy dependientes de la agricui¬ 
tura. 

iQne la llevo a coxivertirse en 
quimica medica? 

Mis padres eran maesEros, pero luego mi 
padre empezb a trabajar en el Ministers de Sa- 
nidad, conviniendose en enfermero de una elf- 
nica medica, Vivimos en la clmica y yo pude 
verle tratando a enfermos; como los doctores 
eran escasos, un enfermero tenia much a res- 
ponsabilidad. En aquel emonces yo queria set 
medica. Termine estudiando quimica en el co- 
legio en Lesotho, Desde alii fui a Canada, don¬ 
de curse la licenciatura y el doctorado. Me 
gustaba la quimica porque parecla tenet senti- 
do: al mezclar esto y aquello aparecta un pro- 
ducto. Me interest en la quimica organiea y 
luego, probablemente influida por la important 
cia de la medidna en mi sociedad, elegi la qui¬ 
mica medica, Queria estudiar los efectos de los 
farmacos en el cuerpo. 

que se refiere con 
£ ia medicina en mi sociedad”? 

La medidna traditional de mi gente. En la 
universidad de Lesotho, los estudiantes solia- 
mos discutir acerca de la medicina tradicional: 
algunos creian que era un sinsentido absolute; 
otros pensaban que funcionaba, Este tenia me 
imeresaba mucho, Asf que cuando volvi de Ca¬ 
nada, inmediatamenLe busque a nuestros eu- 
randeros tradicionales, entre el los, algunos de 
mis parientes, y me mostraron algunos de los 
preparados meditinaies que utilizaban. Co¬ 
me nc£ a trabajar en el laboratorio para tratar 
de identificar qu£ comenlan esas medicinas. 

En otros paises del sur de Africa, los curan- 
deros tradicionales se organizaron en asociacio- 
nes e incluso establecieron algunas climcas. Pero 
en Suazilandia los britanicos prohibieron la me¬ 


dicina tradidoml por medio del Acta de Eruje- 
ria de 1901 -y esta ley aun no se ha revocado-. 
Sin embargo, incluso la gente que tiene acceso a 
las clfnicas modemas, tambien continua yendo a 
los curanderos tradicionales actualmente. 

Hablenos acerca de la 
investigacion en la planta 
Phytolacca dodecandra y su 
potencial para evitar 
enter medades. 

Esta plama, tambien llamada ended o jabon- 
cillo, es un arbusto combn en Africa. Un dm de 
1964, un cientlfico etlope T el difunto Akklu 
Lemma de la Universidad de Addis Abeba, esta- 
ba caminando cerca de un pequeno rio t donde 
vio mujeres lavando ropa. Obseivo una gran pi- 
la de caracoles muertos, del tipo que transmite 
la esquistosomiasis. Pregun to a una mujer, "^que 
esta usando como jabdn?” y aprendio que esta- 
ban usando las bayas de Phytolacca . Luego ilevo 
los frutos al laboratorio, junto con algunos cara¬ 
coles vivos, y descubriO que los extractos de los 
frutos mataban a los caracoles. 

iQue es la esquistosomiasis? 

Tambien llamada biiarciasis o fiebre del ca- 
racol, es una enfermedad debilitante que afecta 
a mis de 200 millones de personas en todo 
el mundo. Es uno de los mayores azotes en el 
mundo en desarrollo La enfermedad es provo- 
cada por un gusano piano parasitario Cun tre- 
matodo) que utiliza un caracol acuatico como 
hu^sped durante parte de su ciclo vital (fig. 
33-11). La larva del trematodo liberada por el 
caracol perfora la piel de La gente que esta en el 
agua y los infecta. Uno puede controlar la es¬ 
quistosomiasis matando los parasites con un 
farmaco o matando a! caracol con un molus- 
quicida sintetico, pero ambos son demasiados 
caros en Africa, 

lEs aqui donde la Phytolacca 
hace su aparicion? 

Sf, las bayas de Phytolacca son un mejor 
m^todo de control para la esquistosomiasis en 
Africa que las sustancias qufmicas sinteticas de 
cualquier tipo porque la gente puede cultivar 
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la planta fecilmente y cosechar las bayas. Los 
quimicos aislaron el compuesto de la Phytolac¬ 
ca que es leial para los caracoles, aunque aun 
no se conoce exactamente como actua. Los in- 
vestigadores deseubrieron que tos compu estos 
tambien matan a ottos parasites que viven en 
rios africanos, al igual que a la larva de los 
mosquitos (que transmiten el paludismo), Y no 
tlenen efectos daninos pa ra el medioambieme 
porque estos compuestos quimicos se descom- 
ponen rapidamente. 

En la Uni verst dad de Suazilandia obtuvi- 
mos semi lias de Phytolacca de Etiopia, cukiva- 
mos las pi an tas y cosec hamos las bayas. Los 
etiopes vinieron a mostramos edmo hacerlo; 
fue una verdadera colaboracidn entre cientfft- 
cos suazis y etiopes, con ayuda de algunos 
dmbabuenses y un norteamericano. Al trabajar 
en el laboratorio descubrimos las concentracio- 
nes en las cuales los extractos de bayas mata- 
ban a los caracoles y luego fuimo| al campo en 
busca de mas pruebas. Seleccionamos un area 
en Suazilandia donde la esquisiosomiasis es 
muy frecuente y estamos trabajando con la 
gente del lugar, ensenandoles edmo cultivar y 
usar Ph&lacca. Esperantos que, dentro un 
ano f las comimidades sean capaces de contro- 
lar la enfermedad por si mismas. 

iQue sucede en el institute de 
medicina tradicional de su 
universidad? 

En este instituto, ofidalmeme llamado ins¬ 
titute de investigation y medicina tradicional, 
piantas comestibles indlgenas y medicinales de 
Suazilandia^ los equipos mukidisciplinarios 
csiudian todos los aspecios de la medicina tra¬ 
ditional. Los curanderos tradickmales son 
mfembros esenciales del equipo porque cono- 
cen las piantas medicinales y cOmo ULilizarlas. 
Hicimos varios trabajos con curanderos tradi- 


cionales e intemamos convencerlos de la im- 
portancia de compartir sus conod miemos con 
nosotros, debido a que van a morir, como to- 
dos nosotros, y el conodmiento podria perder- 
se. Sin embargo, los curanderos, -jincluso mis 
parientes!- son retlcentes a ayudar. Elios pien- 
san: M fjfetedes con sus batas blancas van a ganar 
muebo dioero con mis conocimientosL Los cu- 
randeros piensan que sus ancestros les dieron 
el poder de curar, y se supone que solo deben 
transmiiir este conodmiento a sus hijos. Pero, 
prmdpalmente, es desconfianza. Durante mu- 
cho t tempo se los l lamo brujos y muchos de 
los mas viejos aun estan mol estos por eso; me 
preguntaron, “^cuando va a ser revocada esa 
Acta de Brujeria suya? ?> |Como si yo la hubiera 
escrito’ Pero lemamente es tamos logrando con¬ 
vencerlos. Queremos que ellos se involucren a 
largo plazo* no solo para mostramos las pian¬ 
tas y ayudarnos a cultivarlas, si no para yenir al 
laboratorio a ensenamos como preparan la me¬ 
dicina, de forma que podamos cuantiftear to- 
do, Pero no es feciL 

TambiCn es importante, creo, estudiar las 
creencias espirituales de Los curanderos porque 
to do el sistema se basa en esas creencias. Elios 
dicen que las piantas les son mostradas en sue- 
nos por los espirims de sus ancestros y obtie- 
nen diagnbsticos al arrojar huesos y al estar en 
trance, durante los cuales los espfritus les ha- 
blan, 

iCual es el estado del medio 
ambiente y la diversidad 
biologica en Suazilandia? 

No muy bueno, pienso que el problem a 
subyacente es la sobredependeocia del ambien¬ 
te natural, especialmente de los recursos vege¬ 
tates, En muchas areas rurales, la gente Laid 
arboles para conseguir rnadera hasLa que la tie- 
rra que do completamente desnuda; no saben 



“Se puede contmlar la esquistosomiasis malando a los parasi- 
tos con una clroga o nialcmdoal caracol con un inohisquicida 
sintitico, pero ambos son demasiadas caros en Africa... Las 
bayas de Phytolacca son un metodo de control mejor... porque 
la gente puede cultivar la planta facilmente.” 


edmo re fores tarla. Los ani males de paste reo co¬ 
men eualquier planta que queda. Y los curan¬ 
deros cosechan las piantas medicinales de las 
areas silvestres en exceso, Muchas piantas es¬ 
tan desapareciendo. 

La presemcibn de la diversidad se lleva 
bien con la diversidad del medio For esio, en 
algunas partes de Suazilandia, determinados 
ani males desa pared eron porque las piantas de 
las que se alimentaban ya no estaban sallf. In- 
cluso el clima se ve afectado Por ejemplo, en 
el highvdd de Suazilandia !lo\1a mucho, Pero a 
medida que se eliminan las piantas, las lluvias 
disminuyen. 

Otro asunto es el daiio que puede resultar 
de los proyectos asociados con el desarrollo 
econdmico, como el mtnado y la construed6n 
de represas. Actual mente, se esi& exigiendo a 
las companfas que llevan a cabo estos enormes 
proyectos, que cuiden el ambiente. 

iCuales son los retos a los que la 
educacion cientifica se enfrenta 
en Africa? 

No lenemos sufidentes recursos para 
construir instaiaciones ciertUficas apropiadas y 
no tenemos sufidemes profesores de ciencia, 
OLro problema serio es la baja representativi- 
dad de la mujer en la ciencia; esto es panicu- 
larmente grave en Africa, La mujer se deja a 
un lado. No se considera que la ciencia, espe- 
cialmeme las ciencias fisicas, sea un campo 
para la mujer, Mucha gente piensa que si las 
mujeres van demasiado lejos, no conseguir£n 
un marido. Pero esta situacidn esta comen- 
zando a cambiar. 

Usted es la presideme de la 
Organizacion del Tercer Mundo 
para la Mujer en la Ciencia 
(Third World Organization For 
Women in Science, TWOWS). 
que se dedica esta organizacion? 

Proporcionamos becas para estudios de 
posgrado y consegutmos apoyo de benefactores 
institucionales, Por lo general, los receptores 
de las becas se envtan a buenas universidades 
de patses en desarrollo, como Sudafrica o Pa¬ 
kistan, donde el dinero puede servir para estu¬ 
diar La TWOWS tatnbi£n pTomueve la 
colaboracion entre tas mujeres de los paises en 
desarrollo que ya son denu'ficas, 

Pero es crucial comenzar en el nivel mAs 
bajo, la escuela primaria. Los irtvestigadores 
han comprendido que cuando las chicas se ini- 
cian en la ciencia, les va bien, Pero necesitan 
ser incentivadas por sus profesores. Si hay un 
equipo disponible, se utiliza con los hombres; 
el papel de las mujeres puede ser simplemen- 
te„. ] registrar los result ad os! Por eso estamos 
trabajando mucho para akntar la participacidn 
de las mujeres demtficas en todos los ntveles 
de la educacion, para demostrar a los maestros 
que las nifias pueden ser cientfficas. 
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▲ Fig. 2-1. El escarabajo bombardero utiliza fa quimica para 
defenders©. 


Conceptos clave 


2-1 La materia se compone de elementos quimicos 
en forma pura y de combinaciones 
denominadas compuestos 

2-2 Las propiedades de un elemento dependen de la 
estructura de sus atomos 
2-3 La formacion y la funcion de las moleculas 

dependen de los enlaces quimicos entre los atomos 
2-4 Las reacciones quimicas forman y rompen 
enlaces quimicos 


Panorama general 


Los fundamentos quimicos 
de la biologia 

A I igual que otros animates, los esearabajos Han desarrollado 
estructuras y mecanismos que los defienden de los ataques. 
El escarabajo bombardero que habita en el suelo tiene un 
mecanismo particukrmente efectivo para tratar con las hormigas 
que lo asedian. Al detectar una hormiga en su cuerpo, este escara¬ 
bajo arroja un aerosol de liquido caliente hirviendo desde sus glan- 
dulas en el abdomen, apumando directamente a la hormiga (en la 
figura 2-1 el escarabajo dirige su aerosol a las pinzas de un cienti- 
fico). El aerosol contiene compuestos irritantes generados en el me¬ 
mento de la expulsion por la reaccidn explosiva de dos grupos de 
sustandas quimicas almacenadas por separado en las glandulas. La 
reaccidn produce calor y un estallido audible. 

En la investigation acerca del escarabajo bombardero parriciparon 
la quimica, la feica y la ingenieria, ademas de biologia. Esto no es sor- 
prendente, dado que a diferenda de un catalogo universitario de cur¬ 
ses, la naturaleza no est£ ordenadamente empaquetada en las 
distintas dencias naturales. Los bidlogos se especializan en el estudio 
de la vida, pero los organismos y el mundo en el que viven son siste- 
mas natural es a los cuales se aplican los conceptos basicos de la qui¬ 
mica y la fteica. La biologia es una ciencia mullidisdplinaria. 

Esta unidad de capitulos presenta conceptos clave de la quimi¬ 
ca que se aplicaran a lo largo de maestro estudio de la vida. Se efec- 


tuaran muehas conexiones con los temas presemados en el capitu- 
!o L Uno de esos temas es la organizacion de la vida en una jerar- 
quia de niveles estructurales, con propiedades adicionales que 
surgen en cada nivel sucesivo. En esta unidad se vera como se apli- 
ca el tema de las propiedades emergentes a los niveles mas bajos de 
la organizacion biologica -al oidenamiento de los atomos en mole¬ 
culas y a las interacciones de esas moteculas dentro de las celulas-. 
En algtin lugar en la transicion de moleculas a celulas se cruzara el 
ambiguo limite entre lo inanimado y la vida. Se comenzara por con- 
siderar los componentes quimicos que constituyen toda la materia. 
Como mendona Lydia Makhubu en la entrevista de las paginas 30 
y 31, la quimica es un aspecto integral de la biologia. 


Concepto 


La materia se compone de elementos 
quimicos en forma pura y de 
combinaciones denominadas 
compuestos 

Elementos y compuestos 

Los organismos estan compuestos por materia, que es cual- 
quier cosa que ocupa un espacio y tiene una masa.* La materia 
existe en muehas formas, cada una con sus propias caracteristi- 
cas. Rocas, me tales, aceites, gases y seres humanos son solamen- 
te algunos ejemplos de lo que parece ser una interminable 
variedad de materia. 


*A veces, se sustituye el termino peso por masa, aunque los dos no son identi- 
cos. La masa es ta camidad de materia de un objeto, mientras que el peso de un 
objeto es la fuerza con que esa masa es atraida por la gravedad. El peso de un as¬ 
tronaut que camina por la superftrie de la Luna es aproximadameme 1/a del 
que Lendria si estuviera caminando en la Tierra, pero su masa es fo misma. Sin 
embargo, mientras nos mamengamos atados a la Tierra, el peso de un objeto se¬ 
ra una medida de su masa; en un lenguaje comun y corriente, por lo tamo, sen- 
demos a udlizar los terminos como intercambiables. 
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Sodio 


Cloro 


Cloruro de sodio 


A Fig. 2-2. Las propiedades emergentes de un compuesto. Ei so¬ 
dio metalico se combina con el gas de cloro venenoso para formar el 
compuesto alimentario doruro de sodio, o sal de mesa. 


La materia esta formada de elementos. Un elemento es una 
sustancia que no puede descomponerse en otras sustancias me- 
diante reacciones quimicas. Actualmente, los quimicos recono- 
cen 92 elementos que se presentan en la naturaleza: el oro, el 
cobre T el carbono y el oxtgeno son algunos ejemplos. Cada ele¬ 
mento tiene un simbolo, generalmente la primera letra o dos de 
su nombre, Algunos simbolos derivan de nombres en aleman o 
latin; por ejemplo, el simbolo del sodio es Na, de la palabra lati- 
na natrium. 

Un compuesto es una sustancia que se compone de dos o 
mas elementos diferentes combinados en una relation fija. La sal 
de mesa, por ejemplo, es cloruro de sodio (NaCl), un compues¬ 
to constituido por los elementos sodio (Na) y cloro (Cl) en una 
relation 1:1. EI sodio puro es un metal y el cloro puro es un gas 
toxico. Sin embargo, cuando se combinan quimicamente, el so- 
dio y el cloro forman un compuesto alimenticio. Este es un ejenv 
plo simple de materia organizada con propiedades emergentes: 
un compuesto tiene caracteristieas diferentes de las de sus ele¬ 
mentos (fig. 2-2), 

Elementos esenciales para la vida 

Se sabe que alrededor de 25 de los 92 elementos naturales son 
esenciales para la vida. Solo cuatro de estos -carbono (C), oxige- 
no (O), hidrogeno (H) y nitrbgeno (NV constituyen el 96% de 


Cuadro 2 

Elementos que se encuentran 
naturalmente en el cuerpo humano 

Simbolo 

Elemento 

Numero 
atomico 
(vease p, 34) 

Porcentaje 
de peso 
delcuerpo 
humano 

o 

Oxigeno 

8 

65,0 

c 

Carbono 

6 

18,5 

H 

Hidrogeno 

1 

9,5 

N 

Nitrpgeno 

7 

3,3 

Ca 

Calcio 

20 

1,5 

P 

Fdsforo 

15 

L0 

K 

Potasio 

19 

0,4 

S 

Azufre 

16 

0,3 

Na 

Sodio 

11 

0,2 

Cl 

Cloro 

17 

0,2 

Mg 

Magnesia 

12 

0,1 


Oligoelementos (menos del 0,0boro (B), cromo (Cr), cobalto (Co), cobne 
(CuL fluor (F), yodo CO. hierro (Fe), mang&neso (Mn), molibdeno (Mo), sele- 
nio (Se), silido (SO, esiaflo (Sn>. varmdio (V) y cine (Zn). 


la materia viva. El fdsforo (P), el azufre (S), el calcio (Ca), el po- 
tasio (K) y otros elementos constituyen el 4% restante del peso 
de un organlsmo, En el cuadro 2-1 se dan los porcemajes de los 
elementos que forman parte del cuerpo humano; los poreentajes 
de otros organismos son similares. La f igura 2-3a i lustra el efec- 
to de una deficiencia de nitrdgeno, un elemento esencial, en una 
planta. 

Los oligoelementos son elementos requeridos por un orga- 
nismo en cantidades muy bajas. Algunos oltgoelememos, como 
el hierro (Fe), son necesarios para todas las formas de vida; otros 
son requeridos solo por ciertas especies. Par ejemplo, en los ver- 
tebrados (animates con columna vertebral), el elemento yodo (1) 
es un ingrediente esencial de una hormona producida por la 

glandula tiroidea. Una ingesta diaria de solo 0,15 miligramos 

* 


► Fig. 2-3. Los efectos de las deficiencias 
de elementos esenciales. (a) Esta fotografia 
muestra el efecto de la deficiencia de nitroge- 
no en el mafz, En este experimento controla- 
do r las plantas de la izquierda se cultivan en 
suelo que se fertilize con compuestos que 
contenian nitrdgeno, mientras que el suelo de 
la derecha es deficiente en nitfdgeno. (b) El 
bocio, o agrandamiento de la glandula tiroi¬ 
dea, es resultado de una deficiencia del oli- 
goelemento yodo. El bocio de esta mujer 
malaya podrfa corregirse con suplementos de 
yodo, 



(a) Deficiencia de nitrogen© 


(b) Deficiencia de yodo 
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(mg) de yodo es adecuada para la actividad normal de la glandu- 
la Humana, Una deficiencia de yodo en la dieta determina que la 
glandula tiroidea crezca hasta alcanzar un tamafio anormal, pro- 
duciendo una enfermedad ilamada bocto (fig. 2-3b). Las sales 
yodadas han reducido la incidencia del bocio en las regiones que 
disponen de ellas. 


Evaluation de conceptos 


1, Explique por que la sal de mesa es un compuesto, mien- 
tras que el oxigeno que respiramos no lo es, 

2. ^Que cuatro elementos quimicos son los mas abundantes 
en la comida que usted ingirib ayer? 

Vianse las respuestas en d Afindice A. 


Concepto 


Las propiedades de un elemento 
dependen de la estructura de sus 
atomos 

Cada elemento se compone de un cierto tipo de atomos que 
es diferente de los Atomos de cualquier otro elemento, Un atomo 
es la menor unidad de materia que aun retiene las propiedades 
de un elemento. Los atomos son tan pequenos que se requeriria 
un milldn de ellos para cubrir el punto y apane impieso al final 
de esta oracion. 5e simbolizan los atomos con la misma abrevia- 
tura utilizada para el elemento constituido por esos atomos; asi, 
el C simboliza tanto el elemento carbono como un unico atomo 
de carbono, 

Particulas subatomicas 

Aunque el atomo es la unidad m&s pequena que tiene las pro¬ 
piedades de sus elementos, estas diminutas porciones de materia 
est&n eompuestas de partes aun mas pequerias, denominadas 
particulas sufrattfrmcas. Los fistcos dividieron el atomo en mas de 
un centenar de tipos de particulas, pero solo tres tipos de parti¬ 
culas son suftcientemente estables para tener relevancia aqui: 
neutrones, protones y electrones. Los neutrones y los protones 
estan empaquetados fuertemente y forman un nucleo dense, o 
nucleo atomico, en el centra del atomo. Al moverse casi a la ve- 
locidad de la luz, los electrones forman una nube alrededor del 
nucleo. La ftgura 2-4 muestra dos model os de la estructura 
del atomo de helio como ejemplo, 

Los electrones y los protones estan cargados electricameme, 
Cada electron tiene una unidad de carga negativa y cada pro¬ 
ton tiene una unidad de carga positiva. Un neutron, como su 
nombre indica, es electricamente neutro, Los protones dan al 
nucleo una carga positiva y es la atraccion entre cargas opues- 
tas la que mamiene el rapido movimiento de los electrones 
cere a del nticleo. 

El neutron y el proton son casi identicos en masa, cada uno 
de alrededor de 1J x KH 4 gram os (g). Los gramos y otras uni- 
dades convencionales no son muy utiles para describir la ma- 
sa de objetos tan mintisculos. Por lo tanto, para los atomos y 


Nube de carga negativa 
(2 electrones) 



NOdeo 



Electrones 


(a) Este modeio representa a los 
electrones como una nube 
de carga negativa, como si 
hubteramos tornado muchas 
fotografias instankneas de los 
2 electrones a travfe del t tempo, 
donde cada punto representa la 
posidbn del electron en un punto 
determinado del ttempo. 


(b) En este modelo aun mtes 
simplificado, los electrones se 
muestran como dos esferas 
azules pequenas sobre un 
circulo alrededor del nCicleo. 


A Fig. 2-4, Modelos simplificados de un atomo de helio (He). 

El nucleo de helio se compone de 2 neutrones (marron) y dos pro- 
tones (rosa). Los electrones (azul) se mueven r&pidamente alrededor 
de los ntideos. Estos modelos no estan a escala; sobreestiman de 
forma extesiva el tamafio del nucleo en relacidn con la nube de elec¬ 
trones. 


las particulas subatdmicas (y para las moleculas tambkn), uti- 
lizamos una unidad de medida Ilamada el dalton, en honor a 
John Dalton, el cientifico briianico que ayudo a desarrollar la 
teorla atomica alrededor de 1800, (El dal ton es igual a la uni¬ 
dad de masa atomica , o cimu, una unidad que usted puede Ha¬ 
ber encontrado en algun otro libro.) Los neutrones y los 
protones tienen masas cercanas a 1 dalton. Debido a que la 
masa de un electron es de solo un V 2 ^ de la de un neutron o 
un proton, podemos ignorar los electrones cuando calculamos 
la masa total de un atomo, 

Numero atomico y masa atomica 

Los Atomos de los diversos elementos difleren en su numero 
de particulas subatomicas, Todos los atomos de un elemento en 
particular tienen el mistno numero de protones en su ndcleo Es¬ 
te numero de pratones, que es exclusive de ese elemento, se lla¬ 
ma numero atomico y se escribe como un sub indice a la 
izquierda del simbolo para el elemento. La abreviatura .He, por 
ejemplo, indica que un atomo del elemento helio tiene dos pro¬ 
tones en su nucleo, A menos que se indique de otra manera, un 
atomo tiene carga electrics neutra, lo que significa que sus pro¬ 
tones deben estar equilibrados por un numero igual de electro¬ 
nes. Por lo tanto, el numero atomico nos indica el numero de 
protones y tambien el numero de electrones en un atomo eketri- 
camente neutra, 

Se puede deducir el numero de neutrones de una segunda 
cantidad, el numero de masa, que es la suma de protones mas 
neutrones en el nucleo de un atomo. El mlmero de masa se es- 
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:nbe como un supertndice a la lzquierda del sfmbolo de un de- 
rnento. Pot ejemplo, podemos utilizer esta grafia para escribrr un 

. mo de helio como ^He. Debido a que d numero atomico indi- 
- ^uantos protones hay se puede determinar el numero de neu- 
-; ones rest ando el numero atomico del ntimcro de masa; Un atomo 

- cyRe tiene 2 neutrones. Un atomo de sodio, ffNa, Liene II pro- 

"- s 11 drones y 12 neutrones. El atomo mas simple es el fair 
wiogeno {H, que no dene neutrones; £ste se compone de un solo 
“ - - con tm Cmico electrdn moviendose aired edor de d, 

Casi toda la masa de un atomo se concentra en su mlcleo por- 
: ue, como mencionamos con anterioridad, la contribucion de 
electmnes a la masa es casi insignificante. Debido a que los neu- 
.. oi es y los protones tienen cada uno una masa muy cercana a 1 

— .on. el numero de masa es una aproximacion a la masa total 
-i un atomo, denomlnada su masa atomica. Per lo tanto podria- 

- : s afirmar que la masa atomica del sodio QfNa) es de 23 dal- 
:n_s aunque exactamente sea de 22,9898 daltons. 

Isotopos 

iodos los atomos de un elemento dado tienen el mismo nu- 
de protones, pero algunos atomos tienen mas neutrones 
Q - ue olros alorTlos del mismo elemento y por Lo tanto, tienen ma- 
r masa. Estas formas atomicas diferentes se denominan isoto¬ 
pos del elemento. En la naturaleza, un elemento se encuentra 
mo una mezc ^ a sus isotopos, Por ejemplo, consideremos los 
:res 'Stooges del elemento carbono, que tiene el ntimero ato- 
_■ :co El isotopo mas comun es el carbono 12, *|C, que re- 
j: resenta akededor del 99% del carbono en la naturaleza. Tiene 
neutrones. La mayotia del 1% restante se compone de atomos 
“ el ^ to P 0 6 3 ^ con 7 neutrones. Un tercer isotopo, aun mas ra- 
, 6 C, tiene 8 neutrones. Obs^rvese que los tres isdtopos del 

.^ ono tienen 6 protones; si no fuera asi, no serian carbono. 

* unque los isotopos de un elemento tienen masas levemente di- 
:erentes, se comportan de forma identica en las reacciones qui- 
(El mamero considerado generalmente como la masa 
. _mica de un elemento, 22,9898 daltons en el caso del sodio, es 
realidad un promedio de las masas atomicas de todos los iso- 
_ os del elemento que se encuentran en la naturaleza.) 

Tanto el U C como el °C son isotopos estables, lo que significa 

- ue sus nucleos no tienen una tendencia a perder particulas. El 

- mpo HQ sin embargo, es Inestable, o radioactivo. Un isotopo 
raicactivo es aquel en el cual el nucleo se descompone esponift- 
zmmente y emite particulas y energia. Cuando la descomposicion 
wonduce a un cambio en el numero de protones, el atomo se trans- 

rma en un atomo de un elemento difereme. Por ejemplo, el car- 
50110 radioactivo se descompone hasta formar nitrdgeno. 

Loi isotopos radioactivos tienen muchas aplicaciones utiles en 
oiologm. En el eapftulo 26 se vera la manera en que los investiga- 
“ ^dlizan medidas de la radioactividad en los fosiles para datar 
05 restos ^e pasada. Los isotopos radioactivos tambien son 

,- .±i£s como marcadores para seguir a los atomos a trav£$ del meta- 
r rlismo, los procesos quimicos de un organismo. Las celulas usan 
^ ^ tomos radioactivos como si no fueran isotopos radioactivos del 
usmo elemento, pero el marcador radioactivo puede detectarse ra- 
-Jamente, La figura 2-5 presenta un ejemplo de como uulizan 
; os biologos los marcadores radioactivos para seguir los procesos 
rioiogicos, en este caso, celulas haciendo copias de su DNA. 

Los marcadores son herramientas diagnosticas importantes en 
medtema. Por ejemplo, ciertos trastomos renales pueden diag- 
no5ticarse myectando pequenas dosis de sustandas que conde¬ 
mn isotopos radioactivos en la sangre y midiendo luego la 
:anudad de marcador excretado en la orina. Los marcadores ra- 









Figura 2-5 


Marcadores radioactivos 


APUCACION 


__ Los dentlficos utilizan isotopos radioactivos 

para marcar ciertas sustandas qulmicas, y crean marcadores que 
pueden empiearse para seguir un proceso metabdlico o localizar la 
sustancia dentro de un organismo. £n este ejemplo, los marcadores 
radioactivos se estan utifizando para determinar el efecto de la 
temperature sobre la veloddad a fa cual las celulas elaboran copias 
de su DNA. 
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incorporan el marcador radioactivo con 5 H. 
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Se anade una solucidn denominada Jfquido de centelieo a 
los tubos y se colocan ^stas en un contador de centelieo. 
Como resuftado del 3 H en el DNA recientemente sintetrza- 
do, este emite radiacidn que excita a las sustandas quimi- 
cas en el liquido de centelieo y determina que emitan fuz. 
Los destellos de luz son registrados por el contador de cen¬ 
tal feo. 


RESULTADOS 


La frecuencia de fos destellos, que son re- 
gistrados como cuentas por minuto, es proporcronal a la canti- 
dad del marcador radioactivo presente, e fndica la cantidad de 
DNA nuevo, En este experimento, cuando las cuentas por mb 
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A Fig, 2-6, Exploration por PET, un procedimiento medico que 
emplea isotopes radioactivos. La PET, sigla en ingles de tomogra- 
ffa por emisibn de positrones, detecta focalizaciones de activadad quf- 
mica Intensa en el tuerpo. Primero se inyecta al paciente un 
nutriente como glucosa marcada con un isbtopo radioactivo que 
emite partfeuias subatom icas, Estas partfculas collsionan con electro¬ 
nes que quedaron disponibles debido a reactions* quimicas en el 
cuerpo. Una PET detecta !a energfa liberada en estas colisiones y re- 
gist ra los "sitios calientes", las regiones de un organo que est^n m3s 
activas qufmicamente en ese momento. El color de la imagen varia 
con ta cantidad del isdtopo presente; aqul, el color amarillo brilfante 
identifrea un sitio cal rente debido a tejido canceroso localizado en la 
garganta. 


dioactivos tambien se usan en combination con insirumentos de 
imagenes complejas, como el PET, que permite visualizar cam- 
bios en los procesos quimicos, como los que se producen en el 
credmiento de un tumor canceroso (fig, 2-6), 

Aunque los isotopos radioactivos son muy utiles en la investiga¬ 
tion biologies y en meditirra, la radiation de los isotopos tambien 
plantea un peligro para la vida por danar moleculas celulares. La 
gravedad de este dano depende del tipo y cantidad de radiation que 
absorbe un organismo, Una de las amenazas medioambientales mas 
serias es la lluvia radioactiva de los actidentes nucleares, Las dosis 
de la mayoria de los isdtopos utilizados en el diagnostico medico, 
sin embargo, son relativamente seguras, 

Los niveles de energia de Los electrones 

Los modelos simplificados del atomo que se muestran en la fi¬ 
gure 2-4 exageran mucho el tamano del nticleo en relation al vo- 
lumen del atomo entero. Si un atomo de helio fuese del tamano 
del estadio Yankee, el nucleo seria solo del tamano de una goma 
de borrar en el centre del campo. Ademas, los electrones podrfan 
ser como dos mosquitos ditninutos que zumban alrededor del 
estadio, en un espacio de cerca de un millon de veces m£s gran¬ 
de que el ndcleo. Los atomos se componen en su mayor parte de 
espacio vacio. 

Cuando dos atomos se aproximan entre si durante una reac- 
cidn qufmica, sus niicleos no se acercan lo suficiente como para 


interactuan Solo en las ires clases de particulas subatdmicas que 
hemos comentado, los electrones participan directamente en las 
reacciones quimicas entre atomos, 

Los electrones de un atomo varian en la cantidad de energia 
que poseem La energia se define como la capacidad para causar 
cambio, por ejemplo, al realizar trabajo. La energia potential es 
la energia que la materia posee debido a su localization o estruc- 
tura, Por ejemplo, debido a la aliitud, el agua contenida en un 
deposito sobre una colina tiene energia potential Cuando las 
compuet tas de un embalse se abren y el agua cae, la energia pue- 
de emplearse para efectuar un trabajo, como, por ejemplo, actio- 
nar generadores. Debido a que la energia se ha consumido, el 
agua tiene menus energia en la parte inferior de la colina que la 
que tenia en el depbsito. La materia tiene una tendencia natural 
a moverse hacia el estado de energia potential mas bajo posible; 
en este ejemplo e! agua cae hacia abajo, Para restaurar la energia 
potencial de un deposito debe efectuarse un trabajo para elevar 
el agua en contra de la gravedad, 

Los electrones de un atomo tambien tienen energia potencial de¬ 
bido al mode en que estan dispuestos en relation con el nucleo, Los 
electrones cargados negativamente son atraidos hacia el ntideo car- 
gado positivamente. Supone trabajo mover un electron fuern del 
micleo, de manera que cuanto mayor sea la distancia a que se en- 
cuentran los electrones respecto del nucleo, mayor es su energia po¬ 
tencial, A diferencia del flujo continuo de agua hacia abajo, los 
cambios en la energia potencial de Ids electrones pueden ocurrir so¬ 
lo en intervalos de cantidades fijas, Un electron con cierta cantidad 
discreta de energia es algo asi como una pelota sobre una escalina- 
ta (fig, 2-7a). La pelota puede tener cantidades diferentes de ener¬ 
gia potencial, segun el escalon en que se encuentre, pero no puede 
pasar mucho tiempo entre los escalones. Un electron no puede 
existir entre sus estados fijos de energia potencial. 

Los diferentes estados de energia potencial que los electrones 
tienen en un atomo se denomman niveles de energia, Un nivel de 
energfa de un electron se correlaciona con su distancia promedio 
desde el nucleo; estas distancias promedio se representan simbo- 
licamente por las orbitas de electrones (fig. 2-7b), La primera 
orbita es la mas cercana al nucleo y los electrones de esta orbita 
tienen la menor energfa potencial. Los electrones de la segunda 
orbita tienen mas energia, los electrones en la tercera Orbita mas 
que los de la segunda y asi sucesivamente. Un electron puede 
cambiar la Orbita que ocupa, pero solo mediante absorcion o per- 
dida de una cantidad de energia igual a la diferencia de energia 
potencial entre su position en la orbita antigua y la de la orbita 
nueva. Cuando un electron absorbe energia, se mueve a una or¬ 
bita mas alejada respecto del nticleo. Por ejemplo, la energia de 
la luz puede excitar un electron hacia un nivel de energia supe¬ 
rior. (Pot cierto, este es el primer paso que se da cuando las plan- 
tas captan la energfa de la luz solar para la fotosintesis, proceso 
que produce alimento a partir de dioxido de carbono y agua). 
Cuando un electron pierde energia, este “regresa” a una orbita 
m&s cercana al nucleo y la energia perdida generalmente se libe¬ 
ra al ambiente en la forma de calor. Por ejemplo, la luz solar ex- 
cita los electrones de la pintura de un coche oscuro hacia niveles 
de energia mas altos. Cuando los electrones regresan a sus nive¬ 
les originates, la superficie del auto se calienta. Esta energia ter- 
mica puede transferirse al aire o a su mano si usted toca el auto. 

Configuration electronica y propiedades 
quimicas 

El comportamiento quimico de un atomo esta determinado 
por su configuration elettrdnica; esto es, la distribution de 
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(a)Una bola que cae por 
una escalera propor- 
ciona una analogfa para los 
niveles de energia de electrones 
debido a que solo puede 
apoyarse sabre cada escalbn, 
y no entre dos escalones. 



(b) Un eiectrbn puede moverse desde un nivel a otro solamente si la energia 
que gana o pierde es exactamente igual a la diferencia en energia 
entre los dos niveles. Las flechas indican algunos de los postbles cambios 
escalonados en energia potencial. 

4 Fig, 2-7. Niveles de energia de los elect rones de un atomo. Los 

electrones existsn solo en niveles fijos de energfa potencial, que tambt&n 
se denominan brbitas de electro nes. 


electrones en las cirbitas del atomo. Comenzando con el hidro- 
geno, el atomo m&s simple, podemos imaginar la formacion de 
los atomos de otros elemenios adicionando un proton y un 
electron por vez (junto con un numero apropiado de neutro- 
nes). La figura 2-8, una version abreviada de lo que se deno- 
mina tabla periodica de los dememos , muestra esta distribucibn 
de elect rones en los primeros 18 elemenios, desde el hidroge- 
no ((H) hasta el argon ( le Ar). Los elemental estin organizados 
en tres filas, o periodos, correspondientes al mimero de orbitas 
de electrones en sus Atomos. La secuencia de izquierda a dere- 
cha de los elementos de cada flla corresponde a la adicion se- 
cuencial de electrones (y protones). 

El electron del hidrogeno y los dos elecLrones del hello se loca- 
lizan en la primera orbita. Los electrones, al igual que toda la mate¬ 
ria, tienden a existir en et estado de energia potencial mas bajo 
disponible que tienen en la primera orbita. Sin embargo, la prime¬ 
ra orbita puede contener no mas de dos electrones; por lo tamo, so¬ 
lo hay dos elementos (hidrogeno y hello) en la primera fila de la 
Labia. Un atomo con mas de dos electrones debe usar orbitas mas 
alias, debido a que la primera orbita esta llena. El proximo elemen- 
to, el litio, tiene Lies electrones. Dos de estos electrones Henan la pri¬ 
mera orbita, mientras que el tercer electron ocupa la segunda 
orbita. La segunda orbita contiene un maximo de ocho electrones. 
El ne6n, al final de la segunda fila, tiene ocho electrones en la se¬ 
gunda 6rbita, completando un total de 10 electrones. 

El comportamiento qulmico de un atomo depende, sobre 
todo, del numero de electrones en su orbita mds externa. Lla- 
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4 Fig, 2-8, Diagramas de las orbitas de 
electrones de los primeros 18 elementos de 
la tabla periodica. En una tabla peribdica es- 
tendar, la Information de cada elemento se pre- 
senta como se muestra para el helio en el 
recuadro. En los diagramas en esta tabla modifi- 


cada r los electrones se muestran como puntos 
azules y las drbitas de electrones (que represen- 
tan niveles de energia) como anillos conc&ntri- 
cos. Utilizamos estos diagramas de capas de 
electrones como una manera conveniente de re- 
presentar la distribucibn de los electrones de un 


3tomo entre sus capas elettrbnitas, pero 
recuerde que estos son modelos simplEficados. 
Los elementos est£n dispuestos en files, cada 
una de las cuales represents que esta compieta 
una brbita de electrones, A medida que se ana- 
den los electrones ocupan la brbita disponible 
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rnamos a estos electrones externos electrones de Valencia y 
a la orbita de los electrones mas externa, la drbita de Valen¬ 
cia. En el caso del lino Kay solo un electron de Valencia y la 
segunda drbita es la drbita de Valencia. Los atomos con el 
mismo numero de electrones en sus drbitas de Valencia exhi- 
ben un comportamienio quimico similar. Por ejemplo, el 
fl u or (F) y el cloro (Cl) tienen sieie elect rones de Valencia y 
ambos se combinan con el elemento sodio para formal" com¬ 
piles t os (fig. 2-2). Un atomo con una drbita de Valencia com - 
pleta no es reactive; es decir, no imeractuara rapidamenie 
con otros atomos con los que se encuemre. A la derecha de la 
tabla periodica esian el helio, el neon y el argon, los tres uni¬ 
ces elememos de la figura 2-8 que tienen sus orbitas de Va¬ 
lencia llenas. Estos elementos se dice que son mertes, lo que 
significa que no son reactivos desde el punto4e vista quimi¬ 
co. Todos tos demas atomos de la figura 2-8 son reactivos 
quimicamente debido a que tienen las drbitas de Valencia in- 
completas. 

Orbitalcs electronicos 

A principios del siglo xx, las drbitas electrdnicas de un atomo 
se visualizaron como rutas de electrones que giraban alrededor 
del nucleo, de alguna man era como planetas que giran alrede¬ 
dor del sol. Aim es convenienie utilizar los diagramas de circu- 


los concentric os de dos dimensiones para simbolizar las drbitas 
de electrones, como en la figura 2-8, si tenemos en mente que 
una drbita de electrones represents la distancia promt’cho de un 
electron respecto del micleo, Sin embargo, este es solo un mode- 
lo, y no proporciona una desenpeidn real de un atomo. En reali¬ 
dad, nunca podemos saber el camino exacto de un electron. Lo 
que podemos hacer en cambio es describir el espacio en el cual 
un electron pasa la mayoria del tiempo, El espacio tridimensio¬ 
nal donde un electron se encuenira e! 90% del tiempo se deno- 
mina orbital. 

Cada drbita se compone de un numero determtnado de or- 
bitales de formas y oriemaciones caracteristicas (frg. 2-9), 
Usted puede pensar en un orbital como un componente de 
una orbita de electrones, (Recuerde que una drbita de electro¬ 
nes corresponde a un nivel de energia particular.) La primera 
orbita de electrones tiene solo un orbital s esferico (denomi- 
nado Is), pern la segunda drbita tiene cuatro orbitaies: un or¬ 
bital s esferico grande (denominado 2s) y tres orbitaies p con 
forma de pesa (denominados orbitaies 2p). Cada orbita! 2 p se 
orienta en angulos rectos respecto de los otros dos orbitaies 
2p (fig. 2-9). (La tercera y mas aha drbita electrdnica tambidn 
tiene orbitaies s y p, y tambien orbitaies de formas mas com- 
plejas.) 

Solo dos electrones pueden ocupar un orbital. Por esto, la 
primera drbita electrdnica es capaz de contener como m&ximo 


Orbitaies electronicos* 

Cada orbital con tiene 
dos electrones. 


Diagramas de orbitas 
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con su mdximo 
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agrupados en pares 
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(maximo 
8 electrones) 
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(c) Neon, con dos drbitas llenas 

(10 electrones) 


A Fig. 2-9. Orbitaies de electrones. Las 

formas tridimensionales en la mitad superior 
de esta figura represen tan los orbitaies de 
electrones; los volumenes de espacio donde 
hay mayor probabilidad de encontrar los efec- 
trones de un ^tomo. Cada orbital contiene un 
maximo de dos electrones. La mitad inferior 
de la figura muestra Jos diagramas de drbitas 


de electrones correspondientes. (a) La prime¬ 
ra drbita de electrones tiene un orbital esferi¬ 
co (s), designado Is, (b) La segunda y todas 
las drbitas mas altas tienen un orbital s m£s 
grande (designado 2s para la segunda drbita) 
mas tres orbitaies con forma de mancuerna 
denominados orbitaies p (2p para la segunda 
drbita) Los tres orbitaies 2p se ubican en An¬ 


gulo recto uno respecto a I otro a lo largo de 
Jos ejes imaginarios x, y y z de un atomo. Ca¬ 
da orbita! 2p esta dibujado en un color dife- 
rente, (c) Para simbolizar los orbitaies de 
electrones de! elemento nedn, que tiene un 
total de 10 electrones, superponemos el orbi¬ 
tal Is de la primera orbita y los orbitaies 2s y 
2p de la segunda drbita. 


38 unidad uno La qulmica de la vida 




























dos electrones en su orbital s. E! electron solitario de un ato- 
mo de hidrogeno ocupa el orbital Is, como lo hacen los dos 
electrones de un atomo de hello. Los cuatro orbiLales de la se- 
gunda orbita de elecLrones pueden comener como maxima 
ocho electrones. Los electrones de cada uno de los cuatro or- 
bi tales tienen casi la misma energia, pero se mu even en volu- 
menes diferentes del espado. 

La reactividad de los atomos surge de la presencia de elec¬ 
trones desapareados en uno o m&s orbitales de sus capas de 
Valencia. ObsGrvese que las configuraciones electronicas de la 
Qgura 2-8 aumentan con la adidon de un electron por vez. 
Por motivos de sendllez se coloca un electron en cada Lado de 
la orbita mas externa hasta que la orbita este medio tlena y 
luego se aparean los electrones hasta que la orbita se comple- 
ta. Cuando los Atomos imeractuan para completar sus drbitas 
dc Valencia, son los electrones desapareados los que parlici- 
pan. 


Evaluation dc conceptos 


1. Un atomo de litio; tiene ires protones y cuatro neutrones. 
^Gual es su mass atomies en daltons? 

2. Un atomo de nitrogeno tiene siete protones y el isotopo 
mas comun del nitrogeno tiene siete neuLrones. Un isoto¬ 
po radioactivo del nitrogeno tiene ocho neutrones. ^Cual 
es el numero atomico y el numero de masa de este nitro¬ 
geno radioactivo? Escriba el simbolo quimico con subm- 
diee y supermdice, 

3. Observe la figura 2-8 y determine el numero atbmico del 
magnesio. ^Cuantos protones y electrones tiene? £Cuan- 
tas drbitas de electrones? ^Cuantos electrones de Valencia 
hay en la orbita de Valencia? 

4. En un diagrama de la orbita electronica del fosforo, <-en 
que orbita los electrones tienen la mayor energia poten- 
cial? ^En que orbita los electrones Lienen la menor ener- 
gfa potendal? 

5. ^Cuamos electrones dene el fluor? ^Cuantas orbitas elec- 
trdnicas? Nombre los orbitales que estan ocupados. 
^Cuantos electrones desapareados dene el fluor? 

V£ame las respueslas en el Apendice ,4. 


Concepto 


La forma cion y la funcion de las 
moleculas dependen de los enlaces 
quimicos entre los atomos 

Ah ora que hemos visto la estructura de atomos podemos as¬ 
cender en la jerarquia de la organizacion y ver como se com¬ 
bi nan los atomos para formar molboilas y compuestos idnicos. 
Los atomos con drbitas de Valencia incompleta pueden inte- 
ractuar con algunos otros atomos de manera que cada uno 
complete su orbita de Valencia: los atomos comparten o trans- 
fieren sus electrones de Valencia. Estas interaeciones general- 
mente ocasionan atomos que permanecen juntos, mantenidos 
por atracciones denominadas enlaces quimicos. Los enlaces 
quimicos mas fuertes son los enlaces covalentes y los enlaces id¬ 
nicos. 

Enlaces covalentes 

Un enlace covalente consiste en un par de electrones de 
Valencia compartidos por dos atomos. Por ejemplo, eonsidere- 
mos que sucede cuando dos atomos de hidrogeno se aproxi- 
man entre si. Recordemos que el hidrogeno dene un electron 
de Valencia en la primera orbita, pero la capacidad de la orbi¬ 
ta es de dos electrones. Cuando los dos Atomos de hidrogeno 
se aproximan suficientemente para que sus orbitales Is se $u- 
perpongan, comparten sus electrones (fig- 2-10). Cada atomo 
de hidrogeno ahora tiene dos electrones asociados con el, can- 
ndad que completa una orbita de Valencia, que se muestra en 
un diagrama de orbitas de electrones en la figura 2-1 la, Dos 


En cada atomo de 
hidrogeno, el unrco 
electron se mantiene 
en su orbital mediants 
su atraccibn al protbn 
del ntideo. 


Cuando dos atomos se 
aproximan entre si, el 
electron de cada Atomo 
tambien es atraido hacia 
e! protbn en e! otro nucleo. 


Atom^dejiidirogeno (2 H) 






© Los dos electrones quedan 
compartidos en un enlace 
covalente para formar 
una molecula de H 2 


o 9 


Molecula de 
hidrbgeno (h 2 ) 


A Fig- 2-10. Formacion de tin enlace covalente. 
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o mas atomos que se mantienen unidos por enlaces covalentes 
constituyen una molecula. En este caso se ha formado una 
molecula de hidrogeno. Se puede abreviar la estructura de es- 
ta molecula como H-H, donde la linea represents un enlace 
covalente simple, o simplemente un enlace simple; es decir, 
un par de elect rones compartidos. Esta notacion, que rep re - 
senta tanto a los atomos como a los enlaces, se denomina for¬ 
mula estructural, Se puede abreviar aun m&s escribiendo H z , 
una formula molecular que indica simplemente que la mole¬ 
cula consiste en dos atomos de hidrogeno. 

Con se is elecLrones en su segunda orbita de electrones, el 
oxigeno requiere dos electrones mas para completar su drblta 
de Valencia- Dos atomos de oxigeno forman una molecula al 
compartir dos pares de electrones de Valencia (fig. 2-11b). Por 
lo tamo, los atomos estan unidos mediante lo que se denomina 
un enlace covalente doble, o simplemente un doble enlace, 

Cada atomo que puede compartir electrones de Valencia 
tiene una capacidad de enlace corresponds me al numero de 
enlaces covalentes que puede formar el Itomo, Cuando se for¬ 
man los enlaces, le dan al atomo un complemento complete 
de electrones en la drbita de Valencia. Por ejemplo, la capaci¬ 
dad de union del oxigeno es 2. La capacidad de union se de¬ 
nomina la Valencia del dtorno y, por lo general, iguala el 
numero de electrones desapareados en la orbita (de Valencia) 
mas externa. Interne determinar las valencias del hidrogeno, 
el oxigeno, el nitrogeno y el carbono mediante el estudio de 
las configuraciones electronicas de la figura 2-8. Al contar los 
electrones desapareados usted puede ver que la Valencia del 
hidrbgeno es 1; la del oxigeno, 2; la de! nitrogeno, 3 y la del car¬ 
bono, 4. Un caso mas complicado es el del fOsforo (P), otro 
elemento importante para la vida. El fosforo puede tener una 
Valencia de 3, como se podria predecir en funcion de sus tres 
electrones desapareados. Sin embargo, en moleculas impor- 
tantes desde el punto de vista biologico, es licito considerar 
que tiene una Valencia de 5 y forma tres enlaces simples y un 
doble enlace. 

Las moleculas U 2 y 0 2 son elementos puros, no compuestos 
(un compuesto es una combinacion de dos o mas elementos 
dije rentes). Un ejemplo de una molecula que es un compuesto 
es el agua, cuya formula molecular es H 2 0 + Se necesitan dos 
atomos de hidrogeno para satisfacer la Valencia de un atomo 
de oxigeno. La figura 2-11c muestra la estructura de una mo¬ 
lecula de agua, El agua es Lan importante para la vida que el 
capitulo 3 esta dedicado completamente a su estructura y 
comportamiento. 

Otra mokcula que es un compuesto es el metano, el prin¬ 
cipal componente del gas natural, cuya formula molecular es 
CH 4 (fig. 2-1 Id). Se necesitan cuatro atomos de hidrbgeno, 
cada uno con una Valencia de 1, para complementar un atomo 
de carbono, con una Valencia de 4. En el capitulo 4 se veran 
ranchos otros compuestos del carbono. 

La atraecion de un tipo de atomo en particular por los elec¬ 
trones de un enlace covalente se denomina electronegatividad. 
Cuanto m^s electronegativo sea el atomo, mas fuertemente 
atraera a los electrones compartidos hacia el. En un enlace co¬ 
valente entre dos atomos del mismo elemento, el resultado del 
lira y afloja” para los electrones eomunes es un “emipate”; los 
dos atomos son igualmente electronegativos. Este enlace, en el 
cual los electrones se comparten de forma equitativa, es un en¬ 
lace covalente no polar. Por ejemplo, el enlace covalente del 
H 2 es no polar, como lo es el doble enlace del O z , Sin embar¬ 
go, en otros compuestos, en los que un atomo se une a un 
atomo mas electronegativo, los electrones del enlace no se 


Nombre Diagrams Formula Modelo 

(formula de orbitas estructural espacial 

molecular) de electrones 


(a) Hidrogeno (H 2 ). 

Dos atomos de 
hidrogeno pueden 
formar un enlace 
simple. 




H-H 


(b) Oxigeno (0 2 )* Dos 

Atomos de oxigeno 
comparten dos pares ^ 
de electrones para IH 
formar un enlace 
doble. 


(P) 


0=0 



(c) Agua (H 2 0). Dos 
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A Fig. 2-11. Enlace covalente en cuatro moleculas. Un enlace co¬ 
valente simple consiste en un par de electrones compartidos. La canti- 
dad de electrones requeridos para completar una orbita de Valencia de 
un atomo, generalmente determine cu^ntos enlaces formara ese Ato¬ 
mo. Se muestran tres formas de indicar enlaces; el modelo espacial es¬ 
ta cerca de representar la forma actual de la molecula (v£ase tambien 
la figura 2-16). 


comparten equitativamente. EsLe tipo de enlace se denomina 
enlace covalente polar. Estos enlaces varian en su polaridad, 
de acuerdo con la electronegatividad relativa de los dos ato¬ 
mos. Por ejemplo, los enlaces individuals del metano (CH 4 ) 
son levememe polares debido a que el carbono y el hidrogeno 
difieren levemente en su electronegatividad, En un ejemplo 
mas extreme los enlaces entre el oxigeno y los atomos de hi- 
drogeno de una molecula de agua son bastante polares (fig. 
2 - 12 ), El oxigeno es uno de los m&s electronegativos de los 
92 elementos y atrae electrones compartidos con mueha ma¬ 
yor fuerza que el hidrogeno. En un enlace covalente entre el 
oxigeno y el hidrogeno, los electrones pasan mas tiempo cerca 
del nucleo del oxigeno que del nucleo de hidrogeno. Debido a 
que los electrones tienen una carga negativa, la distribution 
desigual de los electrones en el agua determina que el atomo 
de oxigeno tenga una carga negativa parcial (indicada por la le- 
tra griega 8 delante de un signo menos, S-, o “delta nienos 13 ) y 
cada £tomo de hidrOgeno tiene una carga parcial positiva (S+, 
o “delta mas*). 
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Debido a que el oxigeno (O) es mas electronegative que 
el hidrogeno (H), los electrones compartidos son atraidos mas 
hacia el oxigeno, 



Esto da lugar a 
una carga 
negative pardal 
sobre el oxigeno 
y una carga 
positiva parcia! 
sobre los 
hidrogenos. 


A Fig, 2-12. Enlace covalente polar en una molecula de agua. 


Enlaces ionicos 

En algunos casos, dos atomos son tan designates en su atrac- 
cibn por los electrones de Valencia que e! atomo mas electrone- 
gativo despoja por complete) a su compafiero de un electron. Esto 
sucede cuando un atomo de sodio ( n Na) se encuentra con un 
atomo de cloro ( l7 Cl) (fig. 2-13), Un atomo de sodio tiene un to¬ 
tal de 11 electrones, con su unico electron de Valencia en la ter- 
cera orbita de electrones. Un atomo de cloro tiene un total de 17 
electrones, con siete electrones en su 6rbita de Valencia. Cuando 
estos dos atomos se encuentran, el unico electron de Valencia del 
sodio es tmnsferido al atomo de cloro y ambos Atomos quedan 
con sus orbitas de Valencia completas. (Debido a que el sodio no 
tiene mas un electron en la tercera orbita, la segunda orbita es 
ahora la Orbita de Valencia.) 

La transferencia de electrones entre los dos atomos mueve una 
unidad de carga negativa desde el sodio hasta ei cloro. El sodio, 
ahora con 11 pro tones pero solo 10 electrones, tiene una carga 
electrica neta de 1+. Un atomo cargado (o molecula) se denomi- 
na ion. Cuando la carga es positiva, el ion se denomina especifi- 
camente cation; el atomo de sodio se ha convertido en un catiOn. 
A la in versa, el atomo de cloro, al haber ganado un electron adi- 
cional, tiene ahora 17 protones y IS electrones, lo que supone 
una carga etectrica neta de 1-. Se ha convertido en un ion cloro: 
un anion, o ion cargado negativamente. Debido a sus cargas 


opuestas, los cationes y los aniones se atraen entre si; esta atrac- 
cibn se denomina enlace ionico. La transferencia de un electron 
no es la foimaeibn de un enlace; mas bien, permite que un enla¬ 
ce se forme debido a que da como resultado dos tones. Dos io- 
nes cualesquiera de carga opuesta pueden formar un enlace 
ibnico, Los tones no necesitan haber adquirido su carga por 
transferencia electronica mutua. 

Los compuestos formados por enlaces ionicos se denominan 
compuestos ionicos o sales. El compuesio ionico cloruro de so¬ 
dio (NaCl) se conoce como sal de mesa (fig. 2-14). Las sales a 
menudo se encuentran en la naturaleza como cristales de diver- 
sos tamahos y formas, cada uno como un agregado de vastos nu- 
meros de cationes y aniones unidos entre si por sus atracciones 
etectricas y organizados en una red tridimensional. Un cristal de 
sal no se compone de mo lead as en el mismo sentido que un 
compuesio covalente, debido a que una molecula unida de for¬ 
ma covalente tiene un tamario y un ntimero de atomos definidos. 
La formula de un compuesio ionico, como el NaCl, mdica solo 
la proporcion de elementos en un cristal de la sal. El "NaCl" no 
es una molecula. 



M Fig, 2-14, Cristal de doruro 
de sodio. Los iones sodio (Na + ) y 
los iones cloruro (Cl ) se mantienen 
juntos medfante enlaces ibnicos. La 
formula NaCl nos dice que la rela- 
dbn entre el Na*y el CLes 1:L 




► Fig. 2-13. Transferencia de electro¬ 
nes y enlace ionico. La atraccibn entre 
atomos, o iones, con carga opuesta es un 
enlace ibnsco. Un enlace ibnico puede for¬ 
ma rse entre dos iones cualquiera con carga 
opuesta, aun si no se han formado median¬ 
te la transferencia de un electrbn desde uno 
al otro. 


0 El electrbn de Valencia solitario de un 
atomo de sodio es transfer ido para 
acoplarse a los 7 electrones de Valencia 
de un atomo de cloro. 



Ha 

Atomo de sodio 


Cl 

Atomo de cloro 


© Cada ion resultante tiene una orbita 
de Valencia completa. Un enlace ibnico 
puede formarse entre iones de carga 
opuesta. 



Cloruro de sodio (NaCl) 
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No todas las sales tienen numeros iguales cle cationes y anio- 
nes. Por ejempio, el compuesto ionieo clornro de magnesio 
(MgCy dene dos tones cloruro por cada ion magnesio. El magne¬ 
sio ( 12 Mg) debe perder dos electrones extemos para que el atomo 
tenga una orbita de Valencia completa, por lo que tiende a con¬ 
vert! rse en un cation con una carga neta de 2+ (Mg2+), Por lo 
Lanto, un cation magnesio puede formar enlaces ionicos con dos 
anlones cloruro. 

El termino ion tambien se aplica a mol£culas enteras que es¬ 
tan cargadas elect ricamente, En la sal cloruro de amonio 
(NH 4 C1 ) s por ejempio, el anion es un unico ion cloruro (Cl ), pe- 
ro el catidn es amonio (NH 4 + ), un atomo de nitrdgeno con cua- 
tro atomos de hidrogeno unidos de forma covalente. Todo el ion 
amonio tiene una carga electrica de 1+ debido a que le faha un 
electron, 

El ambiente afecta a la fuerza de los enlaces ionicos. En un 
cristal de sal seco, los enlaces son tan fuertes que se requiere 
un martillo y un cincel para romper suftcientes enlaces y panir 
el cristal en dos. Sin embargo, si se coloca el mismo cristal sali- 
no en agua, la sal se disuelve a medida que la atraccion entre sus 
iones disminuye. En el siguiente capitulo se veri como el agua 
disuelve las sales. 

Enlaces quimicos debiles 

En los organism os vivos, la mayoria de los enlaces quimicos 
mas fuertes son enlaces covalentes, que conectan aLomos para 
formar las moleculas de una celula. Pero la existencia de enlaces 
mas debiles dentro y entre las moleculas tambien es indispensa¬ 
ble en la celula, en la que las propiedades de la vida surgen de 
esas interacciones, Las moleculas biologicas mas imponames se 
mantienen en su forma funcional por medio de enlaces debiles. 
Ademas, cuando dos moleculas de la celula establecen contacto, 
se pueden unir temporalmente por medio de enlaces debiles. A 
veces, la reversibilidad de los enlaces debiles e$ una ventaja. Dos 
moleculas pueden juntarse, responder la una a la otra de alguna 
forma y luego separarse. 

En los organism os vivos hay varios tipos de enlaces quimicos 
deb iles que son import antes. Uno es el enlace ionieo, que se aca- 
ba de explicar. Otro tipo de enlace debil, crucial para la vida, se 
conoce como enlace de hidrogeno, 

Eiilfices de hidrogeno 

Entre los diferentes tipos de enlaces quimicos d£biles, los 
enlaces de hidrogeno son tan imporiantes en fa quimica de la 
vida que merecen atencidn especial. Un enlace de hidrogeno 
se forma cuando un atomo de hidrogeno unido de forma cova- 
lente a un ALomo electronegative tambien es atraido hacia otro 
atomo electronegative). Por lo general, en las cdulas vivas, los 
element os elect rone gat ivos implicados son atomos de oxigeno 
o nitrogeno. Renutase a la figura 2-15 para examinar el enlace 
de hidrogeno entre e! agua (H 2 0) y el amoniaco (NH 3 ). En el 
siguiente capitulo se vera como permiten los enlaces de hidro¬ 
geno entre moleculas de agua que algunos insectos caminen so- 
bre el agua. 

Fuerzas de van der Waals 

Incluso una mokcula con enlaces covalentes no polares pue¬ 
de tener regiones cargadas de forma positiva o negativa. Debido 
a que los electrones se encuentran en movimiento constante, no 
siempre estan distribuidos de forma simetrica en la molecula; en 
cualquier instante pueden acumularse por casualidad en una 
parte de la molecula o en otra. Los resultados son “zonas calien- 


Ag ua 
(H z O) 


Amoniaco 

(NH 3 ) 



Un enlace de 
hidrogeno se 
produce a partir 
de la atraccion 
entre la carga 
positiva parcial 
sobre el atomo 
de hidrogeno 
del agua y la 
carga negativa 
parcial sobre el 
atomo de 
nitrogeno del 
amoniaco. 


4 Fig, 2-15, Enlace de hidrogeno. 


tes" siempre cambiantes que permiten a todos los itomos y mo¬ 
leculas unirse los unos a los otros. 

Estas fuerzas o interacciones de van der Waals son debi¬ 
les y tlenen lugar solo cuando los atomos y las moleculas estan 
muy cercanos entre si. Pese a su debilidad, las interacciones de 
van der Waals demostraron reciememente ser 
responsables de la capacidad del lagarto 
geco (derecha) para caminar por una pa¬ 
red. Cada dedo del geco tiene cientos de 
miles de pelos diminutos, con multi¬ 
ples proyecciones en la puma de los 
pelos que incrementan la superficie. 

Aparentememe, las interacciones de 
van der Waals entre las moleculas de la 
punta de los pelos y las moleculas de 
la superficie de la pared son tan nu- 
merosas que a pesar de su debilidad 
individual, en conjunto pueden so- 
portar el peso corporal del geco. 

Las interacciones de van der Waals, 
los enlaces hidrogeno, los enlaces ioni¬ 
cos y otros enlaces debiles pueden for- 
marse no solo entre moleculas sino tambien 
entre diferentes regiones de una misma gran 
molecula, como una proteina. Aunque estos 
enlaces son individual mente de biles, su efecto 
acumulativo es reforzar la forma tridimensional 
de una gran molecula. Las importantes funciones 
biologicas de los enlaces debiles se described en el 
capitulo 5. 



Forma y funcion molecular 

Una molecula tiene un tamano y una forma caiactensucos. A 
menudo, la forma precisa de una molecula es muy importance 
para su Fimcidn en la celula viva. 

Una mokcula que se compone de dos atomos, como el H 2 o 
el 0 2 , es siempre lineal, pero las moleculas con mas de dos 
Atomos tienen formas mas complicadas. Estas formas esLan 
determinadas por las posiciones de los orbitales de los atomos. 
Cuando un atomo forma enlaces covalentes, los orbitales en su 
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(a) Hibridadon de orbitales. El unico orbital s y los tres orbitales p de 
una orbita de Valencia de un enlace covaiente se combtnan 
para formar cuatro orbitales hibridos con forma de lagrima, Estos 
orbitales se extienden hacia las cuatro esquinas de un tetraedro 
imaginario (detineado en rosa). 



i , . , IVJodelo de 

Modelo Models de orbital6S hibridos 

espacial esf era y van lias (con un modelo 

de esfera y varilla 


electrones 
no unidos 


Agua (H 2 0) 


4 

Metano (CH 4 ) 


(b) Modelos de formas moleculares. Se muestran tres modelos que 
representan la forma molecular para dos ejempios: agua y metano. 
Las posiciones de los orbitales hibridos determinan las formas de 
las moleculas. 


A Fig. 2-16. Formas moleculares debidas a orbitales hibridos. 


capa de Valencia se reacomodan. En el caso de los atomos con 
elecirones de Valencia en los orbitales s y p (revise la fig, 2-9), 
los orbitales simples s y tres orbitales p se hibridan para formar 
cuatro orbitales hibridos nuevos (en forma de lagrima) que se 
extienden desde la region del nucleo atdmico (fig. 2-16a), Si se 
conectan los extremes mas largos de las lagrimas con lineas, se 
obliene el contomo de una forma geometries llamada Letraedro, 
similar a una piramide. 

En el caso de la mol£cula de agua (H^O), dos de los orbitales 
hibridos en la orbita de Valencia de los atomos de oxigeno son 
com parados con atomos de hidrogeno (fig. 2-16b). El resulta- 
do es una mol£cula con forma aproximadamente simitar a una 
V, con sus dos enlaces covalentes separados en un angulo de 
104,5°. 

La molecuia de metano (CH 4 ) tiene la forma de un leirae- 
dro complete porque los cuatro orbitales hibridos del carbo- 


no se comparten con los atomos de hidrogeno (fig. 2-16b). El 
nucleo de carbono se encuentra en el centro, extendiendose 
sus cuatro enlaces covalentes de forma radial hacia los hidro- 
genos situados en las esquinas del tetraedro. Las moleculas 
mas grandes que contienen multiples Atomos de carbono, in- 
cluidas muchas de las moleculas que consiituyen la materia 
viva, tienen formas generales mas cotnplejas. Sin embargo, la 
forma tetraedrica de un atomo de carbono unido a otros cua¬ 
tro atomos a menudo es un motivo repetitivo dentro de estas 
moleculas. 

La fonna molecular es crucial en biologia porque determina 
el modo en que las moleculas biologicas se reconocen y respon- 
den mutuamente con especificidad. Solo las moleculas con for¬ 
mas complementarias son capaces de unirse entre si por enlaces 
debiles, Un mecanismo de control del dolor es un ejemplo de 
esta especificidad. Las moleculas de senalizacion naturales de- 
nominadas endorfinas se unen a moleculas especificas, llamadas 
receptores, sobre la superficie de las cdlulas cerebrates, para pro¬ 
duct euforia y aliviar el dolor. Las moleculas con formas simi- 
lares a las endorfinas tienen efectos similares. La morfina, la 
heroina y otros narcoticos, por ejemplo, imitan a las endorfinas 
al unirse a los receptores de endorfinas en el cerebro (fig. 2-17). 


| Carbono Q Nitrogeno 


] Hidrdgeno Q Azufre 



(a) Estructuras de la endorfina y la morfina. La region encuadrada 
de la motecula de endorfina (izquierda) se une a las moleculas 
receptoras sobre las c4!ulas di-ana en el cerebro. La regibn encuadrada 
de Ea molecuia de morfina (derecha) es un equivalente cercano. 



C£!ula cerebral 


(b) Union a receptores de endorflna. Los receptores de endorfina 
sobre la superficie de una c^iila del cerebro se unen tanto a endorfina 
corro a morfina. 

A Fig. 2-17. Imitation molecular. La morfina afecta a la percepribn 
del dolor y al estado emocional al imstar a las endorfinas naturales del 
cerebro. 
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El papel de la forma molecular en la qmmica cerebral ilustra la 
relacion entre estmcmra y funciOn, uno de los tenias que unifi- 
can la biologia. 


Evaluation dc conceptos 


1. iPor que la siguiente esiructura no tiene sentido desde el 
purtlo de vista quimico? 

H-C=C—H 

2, Explique que mantiene juntos a los atomos en un cristal 
de cloruro de magnesio (MgCl 2 ). 

Vcfltise los respnestfls en ef Apdndice A 


Con cep to 


Las reacciones quimicas format! 
y rompen enlaces quimicos 

La formacion y la ruptura de enlaces quimicos, que produce 
cambios en la composicidn de la materia, se denominan reaccio¬ 
nes quimicas. Un ejemplo es la reaccidn entre hidrogeno y oxri 
geno para fonnar agua: 



Reactivos Reaccion Productos 


Esta reaccion rompe los enlaces covalentes del H 3 y del 0 2 
y forma los nuevos enlaces del H Z G. Cuando se escribe una 
reaccion quimica, se utiliza una flecha para indicar la conver¬ 
sion de los materiales iniciales, denominados reactivos, en los 
productos, Los coeficiemes indican el numero de moleculas 
que participan; por ejemplo, el coeficiente 2 delante del H z signi- 
fica que la reaccion comienza con dos moleculas de hidrogeno, 
Ndtese que todos los dtomos de los react!vos deben contarse 
en los productos, En una reaccion quimica, la materia se con- 
serva: las reacciones no crean ni destruyen materia sino que 
solo la transforman. 

La fotosintesis, que tiene lugar dentro de las cdulas de tejidos 
de plantas verdes, es un ejemplo particularmente importante de 
cdmo reorganizan la materia las reacciones quimicas. Los seres 
humanos y otros animates, dependen, en ultima instancia, de la 
fotosintesis para alimento y oxigeno y este proceso est& en la ba¬ 
se de casi todos los ecoststemas. La siguiente abreviatura quimi- 
ca resume el proceso de fotosintesis: 

6 C0 2 + 6 H 2 0 C 6 H 12 0 & + 6 0 2 


Los materiales de la fotosintesis son el dibxido de carbono 
(C0 2 ), que se capta del aire y ei agua (H 2 0), que se absorbe del 
suelo. Dentro de las celulas de la planta, la luz solar impulsa la 
conversion de estos ingredientes en un azucar llamado glucosa 
(C 6 H 12 O fe ) y moleculas de oxigeno (0 2 ), un subproducto que la 
planta libera al aire (fig* 2-18). Aunque la fotosintesis es real- 
meme una secuencia de muchas reacciones quimicas, finaltza 
con la misma cantidad y clases de Atomos que tenia al comienzo. 
La materia simplemente se reorganiza, con un ingreso de energia 
a partir de la luz solar. 

Algunas reacciones quimicas transcurren hasta completar- 
se; es decir, hasta que todos los react!vos se convierten en 
productos. La mayoria de las reacciones son reversible*; los 
productos de la reaccion directa se convierten en reactivos de 
la reaccion inversa. Por ejemplo, las moleculas de hidrbgeno 
y nitrogeno se combinan para for mar amoniaco, pero el amo- 
niaco tambi£n se descompone para generar hidrogeno y ni¬ 
trogeno: 

3 H 2 + N 2 ^ 2 NH 3 

Las flechas de pumas opuestas indican que la reaccion es re¬ 
versible. 

Uno de los factores que afectan a la velocidad de una reac- 
ci6n es la concentration de reactivos, A mayor concentracidn 
de moleculas de reactive, mas colisionan entre si y tienen mas 
oportunidades de reaccionar para Formar productos. Lo mis- 
mo se cumple en el caso de los productos. A rnedida que se 
acumulan los productos, las colisiones conducen a la reaccion 
inversa que se vuelve progresivamente m&s frecuente. Con el 
tiempo, las reacciones directas e inversas se producen a la 
misma velocidad y las concentraciones relativas de productos 
y reactivos dejan de cambiar. El punto en el cuat las reaccio¬ 
nes se contrarrestan se denomina equilibrio quimico, Este es 
un equilibro dinamico; las reacciones atm progresan, pero sin 
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A Fig. 2-18. Fotosintesis: reordenam iento de Ja materia impulsa- 
do por energia solar. Efodea , una planta de agua dulce, produce azu¬ 
car mediante reordenam lento de los Atomos de dioxido de carbono y 
agua en el proceso quimico conocido como fotosintesis, que es impuf- 
sado por la luz sofar. La mayoria del azucar luego se convierte en otras 
moleculas alimentlcias, El gas oxigeno (0 2 ) es un subproducto de la fo¬ 
tosintesis; obs^rvense las burbujas de oxigeno que escapan desde las 
hojas en la fotograffa. 
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efecto neto sobre las concentraciones de reactivos y produc¬ 
es. El equilibrio no significa que tos reactivos y los produces 
esten en la misma conceritraci6n t sino que sus concemrado- 
nes solo se han estabilizado en una proporcidn particular. La 
reaccion del amoniaco alcanza el equilibrio cuando el amo- 
niaco se descompone tan rapidamente como se forma. En es- 
le case hay mucho mas amoniaco que hidrogeno y nitrbgeno 
en el equilibrio. 

Volveremos a! tema de las reacciones quimicas despues de es- 
tudios mas detallados de los diversos tipos de moleculas que son 
importantes para la vida, En el capitulo siguienie nos centrare- 
mos en el agua, la sustancia que partidpa en todos los procesos 
quimicos de los organismos vivos. 


Evaluation de conceptos 


1. Considere la reaccidn entre hidrogeno y oxigene para 
formar agua, que se muestra como un modelo de esferas 
y varillas en la pagina 43. Dibuje e! diagrama de orbitas 
electrdnicas que representa esta reaccion. 

2. iQui ocuiTe mas r&pido en el equilibrio, la formacion de 
productos a partir de los reactivos, o de reactivos a partir 
de los productos? 

Vianse las respuestas en d ApenflUce A. 


Revision de 


RESUMEN DE CONGEPTQS CLAVE 


Concepto 


La materia se compone de eletnentos quimicos en 
forma pura y de combinaclones denominadas 
compuestos 

Element os y compuestos (pp. 32-33). Los elementos no pueden 
deseomponerse quimicamentc en otras sustancias. Un compuesto 
convene dos o mas elementos en una proporcidn fija. 

Elementos escnciales para la vida (pp. 33-34). El carbono, el 
oxigeno* el hidrogeno y el nitrtfgeno constituyen alrededor del 96% 
de ia materia viva. 


Concepto 


Las propiedades de un clemento dependen 
de Ia estructura de sus atomos 

Particular snbatomicas (p. 34). Un itomo es la unidad m£s pe- 
queria de un elemento. Un atomo tiene un nucleo compuesto por 
protones cargados positivamente y neutrones sin carga, al igual que 
una nube circundante de electrones cargados negativamente. 

Numero atomico y masa a to mica (pp, 34-35). El numero de 
electrones en un a Lome electricamente neutral es igual al numero 
de protones. 

ls6topos (pp. 35-36). La mayoria de los elementos tiene dos o 
m3s isdtopos, diferentes en el numero de neutrones y, por lo tanto T 
en ia masa. Algunos isdopos son inestables y liberan partial las y 
energla como radioactividad, Los marcadores de radioactividad 
ayudan a los biOlogos a segoir los procesos biologicos. 

Los uiveles de energia de los electrones (p. 36). En un atomo 
los electrones ocupan niveles de energia especfficos, cada uno de 
los cuales puede estar representado por una Orbita electronics de 
ese a to mo. 

Configuration electrdnica y propiedades quimicas (pp. 36-38). 
La configuradtin electrdnica determlna el comportamiento quimico 
de un atomo. El comportamiento quimico depende del numero de 
electrones de Valencia “los electrones en la Orbita mas externa-. Un 
atomo con una Orbita de Valencia incompleta es reactive. 

Orbitales ekctromcos (pp. 38-39). Los electrones se mueven 
dentro de los orbitales, los espatios tridimensionales con formas es- 
peclficas ubfeados dentro de cada brbita sucesiva. 


Concepto 


La formacion y la funcidn de las moleculas 
dependen de tos enlaces quimicos entre los atomos 

► Enlaces covalentes (pp. 39-40). Los enlaces quimicos se forman 
cuando los atomos interactUan y comp let an sus Orbitas de Valencia. 
Un enlace covalente simple consiste en un par de electrones de Va¬ 
lencia comparudo por dos atomos; los enlaces dobles son dos pares 
de electrones compartidos. Las moleculas se componen de dos o 
mas atomos unidos de forma covalente. Los electrones de un enlace 
covalente polar son atrafdos hacia el atomo mis electronegative. Un 
enlace covalente es no polar si ambos atomos son iguales y por lo 
tanto, iguaimente electronegativos, 

^ Enlaces ionicos (pp. 41-42). Dos atomos pueden diferir de tal 
manera en la electronegatividad que uno o mas electrones scan 
transfer! dos desde un ammo al otro, El result ado es un ion carga - 
do negativamente (anion) y un ion cargado positivamente 
(cation). La atracciOn entre dos tones de carga opuesta se denomi- 
na enlace ionico. 

Enlaces quimicos debiles (p. 42). Un enlace de hidrogeno es una 
atracciOn d£bil entre un atomo electronegativo y un atomo de hi- 
drbgeno que esta unido covalentemente a otro &Lomo electronegati¬ 
vo. Las interacciones de van der Waals tienen lugar cuando 
regiones positivamente o negativamente transitorias de moleculas 
se atraen entre si, Los enlaces d£biles refuerzan las formas de las 
moleculas grandes y ayudan a las moleculas a umtse entre si. 



► Forma y funcion molecular (pp. 42-44). La forma de una 
molecula esd determtnada por Las posiciones de los orbitales de 
Valencia de sus atomos. Cuando se forman los enlaces covalen- 
les, los orbitales s y p en la Orbita de Valencia de un atomo pue¬ 
den combmarse para formar cuatro orbitales hibridos que se 
extienden hacia las esquinas de un tetraedro imaginario; estos 
orbitales son responsables de las formas del H 2 O r el CH 4t y mu- 
chas moleculas bioldgicas m&s complejas. Por lo general, la for¬ 
ma es la base para el reconocimiento entre una mokcula 
bioldgica y otra. 


Concepto 


Las reacciones quimicas forman y rompen enlaces 
quimicos 

► Las reacciones quimicas convierten los reactivos en productos pero 
conservan la materia. La mayoria de las reacciones quimicas son re- 
versibles. El equilibrio quimico se alcartza cuando las velocidades 
de reaeddn directa e inversa son Iguales (pp. 44-45). 
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EVALUACtON de conocimientos 


Autoevaluacion 

- -- ' * 'r - vt : r - ^ ' 1 

L Un elemento es a un (una)__!o que un tirgano es a un (una),_ 

a. Atomo; organismo. d, Atomo; cdula. 

b* Compuesto; organismo. e. Compuesto; org&nulo. 

c. Molecula; celula. 


2. En el t&rraino ofigodemento, el prefijo ofigo- signihca que: 

a. El elemento es necesario en cantidades muy pequefias. 

b. El elemento puede usarse como una marca para rastrear atomos 
a traves del metabolismo de un organismo. 

c. E3 elemento es muy raro sobre la Tierra. 

d. El elemento potencia la salud pero no es esencial para la 
supenivencia a largo plazo de un organismo. 

e. El elemento pasa rapidameme a traves del organismo. 

3. En comparadon con el el isotope radioactive i2 P tiene: 

a. Un numero atOmico diferente. d. Un electron m3s. 

b Un neutron mas. e. Una carga diferente. 

c. Un proton mas. 

4. Los atomos pueden ser representados simplememe enumerando el 
ntimero de protones, neutrones y electrones; por ejempto, 2 p + ; 

2 n°; 2e‘ para el helio. ^Que atomo represents el isbtopo 3 *Q del 
oxigeno? 

a. 6 p + ; 8 n°: 6 r d. 7 p + ; 2 n°; 9 r 

b. 8 10 n°; 8 r e. 10 pU 8 rc°; 9 r 

c. 9 p + ; 9 n°; 9 r 


5, El numero atomico del azufre es 16, HI azufre se combina con d 
hidrogeno mediante enlace covalente para formar un compuesto, 
sulfuro de hidrogeno, Basandonos en la configuracibn electrdnica 
del azufre es posible predecir que la formula molecular del 
compuesto sera: 

a, HS b. H5 2 c. H 2 5 d. H 3 $ a e. H 4 S 

6. Revise las valendas del carbono, el oxigeno, el hidrdgeno y el nitrd- 
geno y luego determine cuSl de las siguientes mofoculas es mis 
probable que exista: 


H — C~H— C—O 

l 

H 


H H 

I I 

H—O—C—C=0 O 

I I 

H d. H —N=H 


8. iCual de estas afirmaciones es verdadera para todos los atomos 
anicnicos? 

a. El ilomo tiene mas electrones que pro tones. 

b. El atomo tiene mas protones que electrones. 

c. El atomo tiene mas protones que un atomo neutral del mismo 
elemento. 

d. El atomo tiene mas neutrones que pro tones. 

e. La carga neta es 1-, 

9. lQ u£ coeftcientes deben ponerse en los espacios en bianco para 
que se cuenten Lodes los atomos en los productos? 

C 6 H i p,^_C 2 H 6 0 + ——CO, 
a. 1; 2 b, 2; 2 c. 1; 3 1.1; 1 e + 3; 1 

10. ^Cual de las siguientes afirmaciones describe correctamente cual- 
quier reaccfon quimica que ha alcanzado el equilibrio? 

a. La concentracion de productos es igual a la concentraciOn de 
react! vos. 

b. La velocidad de la reaction directa es igual a la velocidad de la 
reaction in versa, 

c. Tamo la reaccfon directa como la inversa se han detenido. 

d. La reaccion es ahora irreversible. 

e. No quedan reactivos, 

Veanse fas respuesfas end Apendice A. 


Interrelation evolntiva 

En el texto se aFirnia que los porcentajes de elementos que se presen- 
tan naturalmente y que constkuyen el cuerpo humano (cuadro 2-1) 
son similares a los porcentajes de esos elementos encontrados en 
otros organismos. ^Como puede usted explicar esta similitud entre 
organ ism os? 


Problemas cientificos 

La mariposa hembra del gusano de seda 
(Bamhyx mori) atrae a los machos al emitir 
seftales quimicas que disemina a traves del 
aire, Un macho a cieruos de metros de dis¬ 
tance puede detectar estas mofoeutas v vo¬ 
lar en direction a su fuente. Los Organos 
sensorlales responsables de este comporta- 
miento son la antena con forma de peine 
que se ve en la fotografra. Cada filamento 
de una antena esta equtpado con miles de 
c^lulas receptoras que detectan el compuesto qufmico sexual. Sobre la 
base de lo que usted aprendid en este capftulo proponga una hipOtesis 
que explique la capacidad tie la mariposa macho para detectar una 
molecula espedfica en presencia de muchas otras moleculas en el aire. 
^Que predicciones establece su hipotesis? Disefie un experimeuto para 
probar una de estas predicciones. 



7. La reactividad de un atomo surge de: 

a. La d is Lancia promedio de la 6rbita de electrones mas externa res- 
pecto del nucleo. 

b. La existencia de electrones desapareados en la orbita de Valencia. 

c. La suma de las energlas potenciales de todos las drbitas de elec¬ 
trones. 

d. La energia potencial de la orbita de Valencia. 

e. La diferencia de energia entre los orbitales s y p. 


Ciencia, tecnologia y socicdad 


Mientras esperaba en un aenopuerto, Neil Campbell oyd por casuali- 
dad este argumento: "Es paranoico e ignorante preocuparse acerca de 
que la industria o la agricultura contaminan el ambiente con sus dese- 
chos quimicos. Despues de todo t este material esta. compuesto de los 
mismos atomos que esiuvieron presentes siempre en nuestro entornoE 
^Como podrfa refutar este argumento? 
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Aguay 



del ambiente 


Conceptos clave 


3-1 La polaridad de las mol ecu I as de agua produce 
enlaces de hidrogeno 

3-2 Cuatro propiedades emergentes del agua 

contribuyen a la adaptabilidad de la Tierra para 
la vida 

3-3 La disociacion de moleculas de agua provoca 
condiciones acidas y basicas que afectan a los 
organismos vivos 


Panorama general 


La molecula que sustenta la vida 

A medida que Ids astrdnomos estudian planetas reciente- 
meiue descubiertos que describen drbitas alrededor de 
estrellas distantes, esperan encontrar evidenda de agua 
sobre estos cuerpos celestes remotos, dado que el agua es la sus- 
tancia que hace posible la vida como la conocemos aqui en la 
Tierra. Todos Los organismos que nos son familiares estan com¬ 
plies t os en su mayor parte de agua y viven en ambientes com- 
puestos de agua. El agua es el medio bioldgico de la Tierra y, 
posiblemente, de otros planetas tambidi. 

La vida en la Tierra comenzd en el agua y evoluciono alii 
durante tres mil millones de anos antes de extenderse a la tierra. 
La vida actual, incluso la vida terrestre (habitat terrestre), per- 
:nanece ligada al agua. Todos los organismos vivos requieren 
agua mas que cualquier otra sustancia. Los seres humanos, por 
ejemplo* pueden sobrevivir bastantes semanas sin comida, pero 
soiamente una semana sin agua. Las moleculas de agua partici- 
pan en rnuchas reacciones quimicas necesarias para sustentar la 
vida. La mayoria de las celulas estan rodeadas por agua y las Celti¬ 
cs en si mismas son agua en alrededor de un 70-95%. Tres cuar- 
las partes de la superfirie de la Tierra estan sumergidas en agua 
(fig. 3-1). Aunque la mayoria de este agua se encuentra en 
forma liquida, el agua tambien esta presente sobre la Tierra en 



A Fig. 3-1. Vista de la Tierra desde el espacio que demuestra la 
abundancta de agua de nuestro planeta. 


forma de hielo y vapor. El agua es la unica sustancia comun que 
existe en el ambiente natural en los tres estados fisicos de la 
materia; solido, liquido y gaseoso. 

La abundancia del agua es una razdn importame para que 
la Tierra sea habitable. En un libro clasico, llamado La adap- 
tabilidad del ambiente, el ecologists Lawrence Henderson 
resalta la importancia del agua en la vida, Aunque reconoce- 
mos que la vida se adapta al ambiente a traves de la selection 
natural, Henderson remarca que para que la vida exists, el 
medio debe ser primero una morada adecuada. En este capi- 
tulo usted aprendera como la estructura de una molecula de 
agua le permite formar enlaces quimicos debiles con otras 
moleculas, incluidas otras moleculas de agua, Esta capacidad 
conduce a propiedades Ulricas que sostienen y mantienen a 
los sistemas vivos en nuestro planeta. Su objetivo en este 
capitulo es desarrollar un entendimiemo conceptual del 
modo en que el agua contribuye a la adaptabilidad de la 
Tierra para la vida. 


Con cep to 


La polaridad de las moleculas de 
agua produce enlaces de hidrogeno 

El agua es un compuesto tan comun que es f&cil pasar por alto 
el hecho de que es una sustancia excepctonal con muchas ^ali¬ 
dades extraordinarias. Siguiendo el tema de las propiedades emer- 
gentes se puede rastrear el comportamiento unico del agua hasta 
la estructura y las interacciones de sus moleculas. 

Si se analiza aislada, la molecula de agua es falsamente simple. 
Sus dos atomos de hidrogeno se unen a el atomo de oxigeno 
mediante enlaces covalentes. Debido a que el oxigeno es mas 
electronegativo que el hidrogeno los electrones de los enlaces 
polares pasan mas tiempo cerca del atomo de oxigeno. En otras 
palabras, los enlaces que mantienen juntos a los atomos en una 
molecula de agua son enlaces covalentes polares. La molecula de 
agua, con forma semejante a una V ancha, es una molecula 
polar, lo que significa que los extremes opuestos de la molecula 
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Concept© 



A Fig, 3-2, Enlaces de hidrogeno entre moleculas de agua. Las 

regiones cargadas de una molecula de agua polar son atraidas hacia 
partes de carga opuesta de Jas moleculas drcundantes. Cada molecula 
puede unirse a trav£s de enlaces de hidrdgeno con muchas otras y estas 
asociaciones estctn cambfando constantemente. En cualqurer momento 
en el agua liqulda a 37 °C (la temperature del cuerpo humano), alrede- 
dor del 15% de las moleculas est^n unidas a otras cuatro formando 
grupos de corta duracidn. 


tienen cargas opuestasi la regidn del oxigeno de la moldcula tiene 
una carga negativa parcial (5-) y los hidrogenos tienen una carga 
positiva parcial (5+) (fig. 2-12), 

Las propiedades a noma las del agua surgen a partir de las 
atracciones ente moleculas polares. La atraccion es electrics; 
el hidrogeno levemente positivo de una molecula es atraido 
hacia el oxigeno levemente negative de una molecula cercana. 
Las dos moleculas se mantienen juntas de esta manera por un 
enlace de hidrogeno (fig. 3-2). Aunque la disposition de las 
moleculas en una muestra de agua liquida esta cambiando 
constantemente t en un momento dado, muchas de las mol£- 
culas estan unidas por multiples enlaces de hidrogeno. Las 
extraordinarias cualidades del agua son propiedades emeu 
gentes que resultan de los enlaces de hidrogeno que ordenan 
a las mofculas en un nivel superior de organization estruc- 
rural. 


Evaluation dc coiiceptos 


1. ^Que es la dec tronegatividad y como afecta a las interac- 
ciones entre las moleculas de agua? 

2. i?ot que es improbable que dos moleculas de agua veci- 
nas tengan un ordenamiento como £ste? 


Vion.se los respuestas en el Apindice A. 


Cuatro propiedades emergen tes del 
agua contribuyen a la adaptabilidad 
de la Tierra para la vida 

Exammaremos cuatro propiedades del agua que contribuyen 
a la aptitud de la Tierra como ambiente para la vida. Estas son: 
comportamiento cohesivo del agua, capacidad para regular la 
temperatura, su expansion al congelarse y su versatilidad como 
solvente. 

Cohesion 

Las moleculas de agua se mantienen juntas unas con otras 
como resultado del enlace de hidrogeno. Cuando el agua esta en 
su forma liquida, sus enlaces de hidrdgeno son muy fr&giles, 
veinte veces mas debiles que los enlaces covalentes, Se Forman, 
se rompen y se vuelven a formar con mucha frecuencia. Cada 
enlace de hidrogeno dura solo unas pocas billonesimas de segum 
do, pero las moleculas estan constantemente formando enlaces 
nuevos con una sucesion de patrones. Por esto, a cada instante, 
un percentaje sustancial de todas las moleculas de agua estan 
enlazadas con sus vednas, haciendo al agua mas estructurada 
que la mayorfa de los liquid os. Colectivamente, los enlaces de 
hidrdgeno mantienen la sustancia unida, mediante un fenomeno 
denominado cohesion. 

La cohesion debida a los enlaces de hidrdgeno contribuye 
al transporte del agua y los nutrientes disueltos en contra de 
la gravedad en las plantas (fig. 3-3), El agua de las raices 



A Fig. 3-3. Transporte de agua en las plantas. La evaporation de 
las hojas hace subir el agua desde las rafees a traves de cdulas con¬ 
ductors de agua r en este caso, ubicadas en el tronco de un drbol. La 
cohesidn debida al enlace de hidrogeno ayuda a mantener unida la 
columna de agua dentro de las c£lulas. La adhesibn de agua a las 
paredes celulares ayuda a resist rr la atraccidn de la gravedad hacia 
abajo, Gracias a estas propiedades, los arboles m3s altos pueden 
transportar agua m&s de 100 metros (m) hacia arriba, aproximada- 
mente r a una cuarta parte de la altura del edificio Empire State en la 
dudad de Mueva York. 
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k -ig. 3-4* Caminando sobre el agua. La devada tension super- 
- : a! del agua, resultants de la fuerza colectiva de sus enlaces de 
■ : r Ogeno H permits al tejedor (o zapatero) caminar sobre la superfi- 
: e de un estanque. 


a las hojas a traves de red de cdlulas conductoras de agua. 
A medida que el agua se evapora desde una hoja, los enlaces 
de hidrogeno provocan que las mol ecu las de agua que dejan 
.if nervaduras “traccionen” las molecuias que esian mas abajo 
este movimiento ascendente se transmite a traves de las celu- 
las conductoras de agua hacia abajo hasta las raices. La adhe¬ 
sion, la fuerte union de una sustancia a otra, tambien 
zcsempena un papel. La adhesion del agua a las paredes de las 
:elulas ayuda a contrarrestar la fuerza descendente de la gra- 
vedad. 

En relacion con la cohesion existe la tension superficial, 
_na medida de la dificultad para estirar o romper la superficie 
de un liquido. El agua dene una tensibn superficial mayor que 
ia de casi todos los demas liquidos. En la imerfase entre el agua 
v el aire se encuentra una disposicion ordenada de molecuias 
de agua, unidas por enlaces de hidrogeno entre si y a las rnole- 
cuias de agua por debajo. Esto determina que el agua se com- 
porte como si estuviera cubierta con una pelicula invisible. 
Listed puede observar la tension superficial del agua al llenar 
eon exceso un vaso de agua; el agua se mantendra por encima 
del borde, En un ejemplo mas biologico, algunos animates pue- 
den detenerse, caminar o correr sobre el agua sin romper la 
superficie (fig* 3-4). 

Regulation de la temperatura 

El agua regula la temperatura del aire al absorber calor del aire 
mas caliente y liberar el calor almacenado hacia el aire mas frio. 
El agua es eficaz como banco de calor porque puede absorber o 
liberar una cantidad de calor relativamente grande con apenas un 
leve cambio en su propia temperatura. Para comprender esta 
capacidad del agua debemos estudiar brevemente el calor y la 
temperatura. 


Calory temperatura 

Cualquier cosa que se mueve tiene energia cinetica, la 
energia del movimiento. Los atomos y las molecuias tiene n 


energia cinetica porque estan siempre en movimiento, aunque 
no necesariamente en cualquier direccion en particular 
Cuanto mas rapido se mueva una motecula, mayor ser& su 
energia cinetica, El calor es una media de la cantidad £o£al de 
energia cinetica debida al movimiento molecular en un con- 
junto de materia. La temperatura mide la imensidad del calor 
debida a la energia cinetica promedio de las molecuias. Cuando 
la velocidad promedio de las molecuias se incrementa, el ter- 
mometro indica que esto es una elevacion de la temperatura. 
El calor y la temperatura se relacion an, pero no son lo mismo. 
Un nadador que cruza el Canal de la Mancha tiene una tem¬ 
peratura superior a la del agua, pero el oceano contiene mas 
calor debido a su volumen. 

Siempre que dos objetos de diferente temperatura se ponen 
en contacto, el calor pasa del objeto mas caliente al nks frio hasta 
que los dos esten a la misma temperatura. Las molecuias en el 
objeto mas frio se aceleran a expensas de la energia cinetica del 
objeto mas caliente. Un cubo de hielo enfria una bebida no 
mediante la adicion de frio al liquido, sino al absorber el calor del 
liquido a medida que el hielo se derrite. 

A lo largo de este texto, se utilizara la escala de Celsius 
para indicar la temperatura (los grades Celsius se abrevian 
como °C). Al nivel del mar el agua se congela a 0 °C y hierve 
a 100 °C. La temperatura del cuerpo humane es de 37 °C en 
promedio y la temperatura de un ambiente confortable es de 
alrededor de 20-25 °C. 

Una unidad convenience de calor utilizada en este texto es 
la caloria (cal). Una caloria es la cantidad de calor que se 
necesita para elevar la temperatura de 1 g de agua en 1 °C. A 
la inversa, una caloria es tambi£n la cantidad de calor que 1 g 
de agua libera cuando su temperatura desciende 1 °C Una 
kilocaloria (kcal), 1 000 cal* es la cantidad de calor que se 
necesita para elevar 1 °C la temperatura de 1 kilogramo (kg) 
de agua. (Las “catenas” indicadas en los envases de comida son 
en realidad kilocalorias). Otra unidad de energia que se utiliza 
en este lifaro es el joule 0)- Un joule es igual a 0,239 cal; una 
caloria es igual a 4 184 J. 


El elevado calor especifico del agua 

La capacidad del agua para estabilizar la temperatura provie- 
ne de su calor especifico relativamente alto. El calor especifico 
de una sustancia se define como la cantidad de calor que debe 
absorberse o perderse para que 1 g de esa sustancia cambie su 
temperatura en 1 D C. Por lo tanto, el calor especifico del agua es 
de 1 caloria por gramo por grado Celsius, abreviado como 
I/cal/^C. En comparadon con 1a mayoria de las sustancias el 
agua tiene un calor especifico inusualmente alto. Por ejemplo, el 
alcohol etilico, el tipo de alcohol presence en las bebidas aicoho- 
licas, tiene un calor especifico de 0,6 cal/g/X; es decir, solo se 
requieren 0,6 calorias para elevar 1 °C la temperatura de 1 gramo 
de alcohol etilico. 

Debido a! elevado calor especifico del agua en relacion con 
otras sustancias, el agua cambiara su temperatura menos cuan¬ 
do absorbe o pierde una cantidad da da de calor. La razdn por 
la cual se pueden quemar los dedos al tocar el asa met&lica de 
la tetera sobre el fuego cuando el agua en la tetera aun esta 
tibia, es que el calor especifico del agua es diez veces mayor que 
el del hierro. En otras palabras, se requeriran solo 0,1 calorias 
para elevar 1 °C la temperatura de 1 g de hierro. El calor espe¬ 
cifico puede emenderse como una medida de como una sus¬ 
tancia resiste al cambio en la temperatura cuando absorbe o 
libera calor. El agua resiste el cambio de la temperatura; cuan- 
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do cambia su temperatura, absorbe o pierde una cantidad rela- 
tivamente grande de calor, 

El elevado calor especifico del agua, al igual que muchas 
de sus otras propiedades, se debe al enlace de hidrbgeno. El 
calor debe absorberse para romper los enlaces de hidrbgeno 
y el calor debe liberarse cuando se forman los enlaces de 
hidrbgeno. Una caloria de calor provoca un cambio relativa- 
mente pequeno en la tempera tiara del agua debido a que gran 
parte del calor se utiliza para romper los enlaces de hidrbge¬ 
no antes de que las moleculas de agua puedan comenzar a 
moverse con mayor rapidez, Cuando la temperatura del agua 
cae levememe, se forman much os enlaces de hidrbgeno adi- 
cionales y se libera una considerable camidad de energia en 
forma de calor, 

^Cual es la importaneia del elevado calor especifico del agua 
para la vida en la Tierra? Una gran cantidad de agua puede absor¬ 
ber y almacenar una gran cantidad de calor del sol durante el dia 
y durante el verano, mientras que se calienLa solo unos pocos 
grades, De noche y durante el inviemo, el enfriamiento gradual 
del agua puede calentar el aire. Esta es la razbn por la cual las 
areas costeras, generalmente tienen climas mas templados que las 
regiones mediterraneas, El alto calor especifico del agua tambien 
liende a estabilizar las temperaturas del oceano, y crea un 
ambiente favorable para la vida marina. Por lo tamo, debido a su 
alto calor especifico, el agua que cubre la mayor parte de la Tierra 
man dene las fluciuaciones de temperatura sobre la tierra y en el 
agua dentro de Ignites que permiten la vida. Tambien, debido a 
que los orgamsmos estan const!tuidos principalmente por agua, 
son mas capaces de resistir a los cambios en su propia tempera¬ 
tura que si esLuvieran hechos de un liquido con un calor especi¬ 
fico menor. 

Enfriamiento por evaporation 

Las moleculas de cualquier liquido permanecen juntas debi¬ 
do a que se airaen entre si. Las moleculas que se mu even sufi- 
cientememe rapido para sobrepasar estas airacciones pueden 
abandonar el liquido y emrar en el aire como gas. Esta trans- 
formacibn de liquido a gas se denomina vaporizacibn o evu- 
poracidn. Recuerde que la velocidad del movimiento 
molecular varia y que la temperatura es la energia cmetica 
pwmedio de las moleculas, Incluso a bajas temperaturas, las 
moleculas mas veloces pueden escapar al aire. A cualquier 
temperatura tiene lugar cierta evaporacibn; un vaso de agua a 
temperatura ambiente, por ejemplo, con el dempo se evapo- 
rara. Si un liquido se calienta, la energia clnetica promedio de 
Las moleculas aumenta y el liquido se evapora mas rapida- 
mente. 

El calor de vaporizacibn es la cantidad de calor que un liqui- 
do debe absorber para que 1 g de este pase del estado liquido al 
gaseoso. Por el mismo motive por el que el agua tiene un calor 
especifico alto, tambien tiene un calor de vaporizacibn elevado 
en relacibn con la mayoria de los Uquidos, Para evaporar 1 g de 
agua a 25 °C, se requieren alrededor de 580 cal de calor, casi el 
doble de la cantidad necesaria para vaporizar un gramo de alco¬ 
hol o amoniaco, El alto calor de vaporizacibn del agua es otra 
propiedad emergentc causada por los enlaces de hidrbgeno, que 
debe romperse antes que las moleculas puedan realizar su salida 
del liquido, 

El alto calor de vaporizacibn del agua ayuda a regular el clima 
de la Tierra. Una considerable cantidad de calor solar absorbida 
por los mares tropicales se consume durante la evaporacibn del 
agua de la superficie, Luego, a medida que el aire humedo tropi¬ 


cal circula en direccibn al polo, libera calor a medida que se con- 
densa para fonnar 11 uvia. 

A medida que un liquido se evapora, la superficie del liqui¬ 
do que queda se enfria. Este enfriamiento por evaporacibn 
tiene lugar debido a que las moleculas "mas ealientes”, las que 
tienen la mayor energia clnetica, son las que tienen mis pro- 
babilidades de escapar como gas, Es como si los cien corre- 
dares mas rapidos de la universidad se trasladaran a otra 
facultad; la velocidad promedio de los estudiantes restantes 
declinaria- 

E1 enfriamiento por evaporacibn del agua contribuye a la 
estabilidad de la temperatura en lagos y estanques y tambien 
constltuye un mecanismo que evita que los organismos terres- 
tres se sobreealientem Por ejemplo, la evaporacibn del agua de 
las hojas de una planta ayuda a evitar que los lejidos en las 
hojas se calienten demasiado a la luz del sol. La evaporacibn 
de la transpiration de la piel Humana disipa el calor corporal 
y ayuda a evitar el sobrecalemamiento en un dia caliente o 
cuando se genera un exceso de calor por una actividad exte- 
nuante. La humedad elevada de un dia caluroso aumenta la 
incomodidad debido a que la alia concentracibn de vapor de 
agua en el aire inhibe la evaporacibn de la transpiration del 
cuerpo. 

Aislamiento de grandes masas de agua 
por el hielo flotante 

El agua es una de las pocas sustancias que son menos den- 
sas como sblido que como liquido. En otras palabras, el hielo 
flota en el agua liquida. Mientras que otras sustancias se con- 
traen cuando se solidifican, el agua se expande. La causa de 
este comportamiento extrano se debe, una vez mas, a los enla¬ 
ces de hidrbgeno. A temperaturas superiores a los 4 °C, el agua 
se eomporta como otros liquidos, expandiendose a medida 
que se calienta y contrayendose a medida que se enfria. El 
agua comienza a congelarse cuando sus moleculas ya no se 
mueven con suOciente fuerza como para romper sus enlaces de 
hidrbgeno. A medida que la temperatura cae hasta 0 °C, el 
agua queda encerrada en una red cristaltna, y cada molecula 
de agua esta unida a cuatro comparieros (fig. 3-5), Los enla¬ 
ces de hidrbgeno mantienen a las moleculas suficientemente 
separadas para que el hielo sea alrededor de un 10% menos 
denso (10% menos de moleculas para e! mismo volumen) que 
el agua liquida a 4 a C, Cuando el hielo absorbe suficiente calor 
para que su temperatura se eleve por encima de los 0 °C, se 
rompen los enlaces de hidrbgeno entre las moleculas. A medi¬ 
da que el cristal se deshace, el hielo se funde y las molbculas 
quedan libres para deslizarse mas cerca entre si. El agua alcan- 
za su mayor densidad a 4 °C y luego comienza a expandirse a 
medida que las molbculas se mueven mas rapidameme, 
Recuerde, sin embargo, que incluso en agua liquida, muchas 
de las moleculas estan conectadas por enlaces de hidrbgeno, 
aunque solo de forma transitoria: los enlaces de hidrbgeno se 
forman y se rompen constantemente. 

La capacidad del hielo para flotar debido a la expansion del 
agua a medida que se solidifies es un factor importante en la 
adaptabilidad del medio. Si el hielo se hundiera, todos los 
estanques, lagos e incluso los oceanos se solidificarlan, lo que 
volveria imposible la vida en la Tierra como la conocemos. 
Durante el verano, unicamente los centimetres superiores del 
oceano se descongelarian. En cambio, cuando una gran masa 
de agua se enfria, el hielo flotante aisla el agua liquida debajo 
y evita que se congele o que permite que exists vida bajo la 
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Agua liquids 

Los enlaces de hidrogeno 
se rompen y se forman constantemente 


A Fig. 3-5. Hielo: estructura cristal ina y 
barrera flotante. En el hielo, cada mol^cula 
de agua esta unida mediante enlaces de hidro¬ 
geno a cuatro veclnas en un crista I tridimensio¬ 


nal. Debido a que el cristal es espacioso el hielo 
tiene menos mol£cu3as que un volumen igual 
de agua liquids. En otras palabras, el hielo es 
menos denso que el agua liquids. El hielo flo¬ 


tante se vueive una barrera que protege al 
agua Ifquida del aire mas frio. El organismo 
marine que se ve se Hama camarbn eufausido; 
fue fotografiado debajo del hielo antSrtico. 


super fide congelada, como se muestra en la fo to graft a de la 
figura 3-5. 

El solvente de la vida 

Un terron de azucar se disuelve si se pone en un vaso de agua, 
El vaso entonces contendra una mezcla uniforme de azticar y 
agua; la coricentradon de azucar disueka sera la misma en toda 
la mezcla. Un llquido que es una mezcla completamente homo- 
genea de dos o mas sustancias se denomina solucion. La sustan- 
da disolvente de una solucion es el solvente y la sustancia que 
se disuelve es el solute. En esie caso, el agua es el solvente y el 
azucar es el soluto. Una solucion acuosa es una en la que el sol¬ 
vente es el agua. 

Los alquimistas medievales intentaron encontrar un solven¬ 
te universal, uno que disolviera cualquier cosa, Descubrieron 
que nada funciona mejor que el agua. Sin embargo, el agua no 
es un solvente universal; si lo fuera, disolveria cualquier con- 
tenedor en el cual estuviera contenido, incluidas nuestras 
celulas. Pero el agua es un solvente muy versSfi, una cualidad 
que proviene de la polaridad de la mol ecu la de agua, 

Pongamos, por ejemplo, un cristal del compuesto idnico 
doruro de sodio (NaCl) en agua (fig. 3-6). En la superficie del 
cristal, los iones sodio y cloruro se exponen al solvente. Estos 
iones y las moleculas de agua tienen una afinidad mutua gra- 
cias a su atraccion electrica. Las regiones de oxigeno de la 
mol ecu la de agua estan cargadas negativamente y se adhieren 
a cationes sodio. Las regiones de hidrogeno de las moleculas 
de agua estan cargadas positivamenie y son atraidas a los anio- 
nes cloruro. Como resultado, las moleculas de agua rodean los 
iones cloruro y sodio indmduales, separando y protegiendo 
los unos de los otros, La esfera de moleculas de agua alrededor 
de cada ion disuelto se llama capa de hidratacion. Al actuar 
hacia adentro desde la superficie del cristal saiino, el agua 
disuelve finalmente todos los iones. El resultado es una solu- 
ci6n de dos solutos, cationes sodio y aniones cloruro, mezda- 
dos homogeneamente con agua, el solvente, Otros compuestos 


ionicos mmbien se disuelven en agua. El agua marina, por 
ejemplo, contiene una gran variedad de iones disueltos, igual 
que las celulas vivas. 

Un compuesto requiere set iOnico para disolverse en agua; 
los compuestos hechos de moleculas polares no ionicas, como 
los azucares, tambien son solubles en agua. Estos compuestos 
se disuelven cuando las moleculas de agua rodean a cada una 



Las regiones negatives 
de oxigeno de 
las moleculas polares 
del agua son atraidas 
hacia los cationes 
sodio (Na + ). 

Las regiones positivas 
de hidrogeno de las 
moleculas de agua se 
adhieren a los aniones 
doruro (CI~L 


A Fig. 3-6. Cristal de sal de mesa disolviendose en agua. Una 

esfera de moleculas de agua, denominada capa de hidratacion, rodea 
cada Ion solute. 
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(a) Mol£cula de Itsozima en un 
ambiente no acuoso. 



El oxfgeno es atraido 
hacia una carga 
r posltiva leve de la 
moiecuia de lisozima 


I El oxfgeno es atraido hacia una carga 
negative (eve de (a moiecuia de lisozima 



(b) Moiecuia de lisozima (violeta) en un medio 
acuoso como Eas lagrfmas o la saliva. 


(c) Las regiones ibnicas y polares sabre \a superfide 
de la proteina atraen mol£culas de aqua. 


A Fig. 3-7. Una protema soluble en agua, Esta figura muestra a fa lisozima humana, una protelna que se encuentra en las lagrimas y fa saliva que 
tiene acdbn antibacteriana. 


de las moleculas del soluto. Incluso moleculas ran grandes 
eomo las proteinas pueden disolverse en agua si tienen regie- 
nes ionicas y polares en sus superficies, (fig. 3-7). Muchos 
tipos difererues de compuestos polares se disuelven en el agua 
de liquidos biologicos, como la sangre, la savia de las plantas 
y el liquido que est& dentro de todas las cblulas, El agua es el 
solvente de la vida. 

Su stand os hidrofilas y h idrofobas 

Aunque sea ionica o polar, se dice que cualquier sustancia 
que tiene afinidad por el agua es hidrofila (del griego hydor, 
agua, y phifos, amante de) + En algunos casos, las sustancias son 
hidrofilas y no se disuelven realmente, Por ejemplo, algunos 
componentes de las celulas son moleculas tan grandes (o com- 
plejos de multiples moleculas) que no se disuelven. Por el con- 
irario, permanecen suspendidas en el liquido acuoso de la 
celula, Esta mezcla es un ejemplo de un coloide, una suspen¬ 
sion estable de particulas finas en un liquido. Otro ejemplo de 
una sustancia hidrOfila que no se disuelve es el algodbn, un 
producto vegetal. El algodon se compone de moleculas gigan- 
tes de celulosa, un compuesto que tiene numerosas regiones 
de cargas parciales positivas y negativas asociadas con enlaces 
polares. El agua se adhiere a las fibras de celulosa. Por lo tamo, 
una toalla de algodon realiza un gran trabajo de secado del 
cuerpo, pero, aun asi, no se disuelve en la lavadora. La celulo¬ 
sa tambien esta presente en las paredes de las celulas conduc¬ 
tors de agua de una plama; con anterioridad comentamos 
como la adhesibn de agua a estas paredes hidrofilas permite el 
Lransporte del agua. 

Existen, por supuesto, sustancias que no tienen afinidad 
por el agua. Sustancias que son no ionicas y apolares, en rea¬ 
lidad, parecen repeler el agua; se dice que estas sustancias son 
hidrofobas (del griego p/tokos, miedo). Un ejemplo de la coci- 
na es el aceite vegetal, el cual, como ya sabe, no se mezcla esta- 
blemente con sustancias basadas en agua, como el vinagre, El 
comportamiento hidrofobo de las moleculas de aceite se debe 
at predominio de enlaces relativameme apolares, en este caso. 


enlaces entre carbono e hidrogeno, que com part en electrones 
casi en forma equivalente. Las moleculas hidrofobas relaciona- 
das con los aceites son ingredientes principals de las mem- 
branas celulares. (Imagine que le sucederia a una celula si su 
membrana se disolviera.) 

Canccntiaddn de? so! mo en soluciones acuosas 

La quimica biolbgica es quimica "humeda 11 . La mayoria de las 
reacciones quimicas en organismos implican a solutos disueltos 
en agua. Para comprender las reacciones quimicas necesitamos 
saber cuantos atomos y moleculas participan. Por lo tamo, es 
importance aprender como calcular la concentration de solutos 
en una solution acuosa (el numero de moleculas de soluto en un 
volumen de solucion). 

Cuando se Levan a cabo experiments, utilizamos la masa 
para calcular el ntimero de moleculas. Sabemos la masa de 
cada atomo en una moiecuia dada, asi que podemos calcular 
su masa molecular, la cual es simplemente la suma de las 
masas de todos los atomos en una moiecuia. Como ejemplo, 
calculemos la masa molecular del azucar comun (sacarosa), 
que tiene la formula molecular C 12 H 22 G lt . En numeros redon- 
dos de daltons, la masa de un atomo de carbono es 12, la masa 
de un atomo de hidrbgeno es 1 y la masa de un atomo de oxL 
geno es 16. Por lo tanto, la sacarosa Liene una masa molecular 
de 342 daltons. Por supuesto, pesar pequeftos numeros de 
moleculas no es practice. Per este motive, generalmente, 
medimos sustancias en unidades Oamadas moles. A1 igual que 
una docena siempre significa doce objetos, un mol (mol) 
representa on numero exacto de objetos; 6,02 x 10 23 , que se 
llama numero de Avogadro. Debido a la forma en que el nume¬ 
ro de Avogadro y la umdad dalfon se definieron originalmente 
hay 6,02 x 10 23 daltons en 1 gramo. Esto es significativo por- 
que una vez que determinamos la masa molecular de una 
moiecuia como la sacarosa podemos utilizar el mismo numero 
(342), pero con la unidad gramo , para representar la masa de 
6,02 x 1G 23 moleculas de sacarosa, o un mol de sacarosa (esto 
a veces se denomina masa molar). 
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Para obtener un mol de sacarosa en el laboratorio, entonces, 
pesamos 342 g. 

La ventaja pnlctica de medir una cantidad de sustancias qui- 
micas en moles es que un mol de una sustancia tiene exacta- 
-mente el mismo numero de moleculas que un mol de cualquier 
otra sustancia. Si la masa molecular de la sustancia A es de 
342 daltons y la de la sustancia B es de 10 daltons, entonces 342 
g de A tendran el mismo numero de moleculas que 10 g de B. Un 
mol de alcohol etilico (C 2 H 6 0) tambien contiene 6,02 x I0 2i 
moleculas, pero su masa es de solo 46 g porque la masa de una 
moibcula de alcohol etilico es men or que la de una molecula de 
sacarosa, Medir en moles es convenience para los cientificos que 
irabajan en el laboratorio para combinar sustancias en propor- 
dones Fijas de moleculas. 

^Como elaborariamos un litro (L) de solucibn que contenga 
1 mol de sacarosa disueha en agua? Mediriamos 342 g de saca¬ 
rosa y luego gradualmente agregariamos agua, agitindola, hasta 
que el azucar se disuelva por complete. Luego agregariamos sufi- 
ciente agua para llevar el volumen total de solution hasta 1 L En 
ese punto tendriamos una solucion I molar (1 M) de sacarosa. La 
molaridad -el numero de moles de soluto por litro de solucion- 
es la unidad de concentracibn utilizada con mayor frecuencia por 
los biblogos para las soluciones acuosas. 


Evaluation de conccptos 


1. Describa cbmo contribuyen las propiedades del agua al 
movimiema hatia arriba del agua eh un &rbtil 

2. Explique el adagio popular; “No es el calor T es la liume- 
dad”. 

3. ^Por que el congelamiento del agua puede parttr las 
rocas? 

4. iComo prepararia una solucion 0,5 molar (0,5 M) de 
cloruro de sodio (NaCI)?* (La masa atomica del Na es de 
23 daltons y la del Cl es de 35,5 daltons). 

Veanse las respues fas en el Apgndice A. 


Concepto 


La disociacion de moleculas de 
agua genera condiciones acidas 
y basicas que afectan a los 
organismos vivos 

Ocasionalmeme, un &tomo de hidrogeno que parricipa en un 
enlace de hidrogeno entre dos moleculas de agua cambia de una 
molecula a la otra. Cuando esto sucede, el &tomo de hidrbgeno 
abandona su electron y lo que en realidad se iransfiere es un ion 
hidrogeno, un imico proton con una carga de 1+. La molecula 
de agua que pierde un proton es ahora un ion hidroxido (OH - ), 
que tiene una carga de 1- El proton se une a otra molecula de 
agua y determina que esa molecula sea un ion hidronio (H 3 0 + ). 
Podemos hacernos una idea de la reaction quimica de esta 
forma: 


* 45 * 

Ion hidronio Ion hidroxido 
(QH-) 

Aunque esto es lo que sucede en realidad, se puede pensar en 
el proceso de una forma simplificada, como la disociacion (sepa¬ 
ration) de una molecula de agua en un ion hidrogeno y un ion 
hidroxido. 

H 2 0 ^ H* + OH- 

Ion Ion 

hidrogeno MdrOxklo 

Como indica la doble flecha, £sta es una reaccion reversible 
que alcanzara el estado de equilibrio dinamico cuando el agua 
se disocie a la misma velocidad que comienza a formarse de 
nuevo a partir de H* y OH\ En este pumo de equilibrio, la 
concentration de las moleculas de agua excede enormemente 
las concemraciones de LL y OH - , De hecho, en el agua pura se 
disocia solo una molecula de agua cada 554 millones. La con- 
centracibn de cada ion en agua pura es de 10“ 7 M (a 25 °C). 
Esto significa que hay solo una diez millonbsima parte de un 
mol de iones hidrbgeno por litTO de agua pura y un ntimero 
igual de iones hidrbxido. 

Aunque la disociacibn del agua es reversible y estadistica- 
mente rara, es sumamente imponame para la quimica de la vida. 
Los tones hidrbgeno e hidrbxido son muy reactivos. Los camblos 
de su concentracibn pueden afectar de manera drastica a las pro- 
teinas y a otras moleculas complejas* Como vimos, las concern 
traciones de H* y OH - son iguales en agua pura, pero el agregado 
de ciertos tipos de solutos, Eamados acidos y bases, rompe este 
equilibrio. Los bidlogos utilizan algo denominado la escala de pH 
para describir lo acida o basica Go opuesto de acida) que es una 
solucion. En el resto de este capiiulo se analizaran los acidos, las 
bases y el pH y por que los cambios en el pH pueden afectar de 
forma adversa a los organismos. 

Efectos de los cambios del pH 

Antes de abordar la escala de pH veamos que son las bases y 
los acidos y ebmo interactuan con el agua. 

Acidos y bases 

^Que puede provocar que una solucion acuosa tenga un 
desequilibrio de sus concentraciones de H + y OH - ? Cuando las 
sustancias llamadas acidos se disuelven en agua, donan H # 
adicionales a la solucibn. Un acido, de acuerdo con la defini- 
cibn utilizada a menudo por los biologos, es una sustancia 
que incrementa la concentracibn de ion hidrogeno de una 
solucibn. For ejempio, cuando se agrega acido dorhfdrico 
(HC1) al agua, los iones hidrbgeno se disocian de los iones 
cloruro: 

HC1-* H + + CL 

Esta fuente adicional de H + (la disociacibn del agua es la otra 
fuente) da lugar a una solucibn que tiene mas H* que OH Esa 
solucibn se eonoce como solucibn acida. 
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Una sustancia que reduce la concentracion de tones htdroge- 
no de una soluci6n se llama base. Algunas bases reducen la con- 
centraddn de H + directamente, al aceptar iones hidrogeno. El 
amoniaco (NH 3 ), por ejemplo, actua como una base cuando el 
par de electron.es no comparddo en la orbita de Valencia del 
nitrogeno atrae a un ion hidrdgeno de la solucidn, lo que da 
como resultado un ion amonio (NHy): 

NH 3 + H + ^ NH/ 

Otras bases reducen la concentracion de EE indirectamentc al 
disociarse formando iones hidroxido, que luego se combinan 
con iones hidrogeno en la solucidn para formar agua. Una base 
que actua de esta Forma es el hidrdxido de sodio (NaOH), que en 
el agua se disocia en sus tones: 

NaOH-> Nr + OH- 

En cualquier caso, la base reduce la concentration de H\ Las 
soluciones con una concentracion de OH - mayor que la de EE se 
conocen como soluciones basicas, Se dice que una solucidn en la 
cual las concentraciones de EE y OH son iguales es neutra. 

Como vimos, se utilizaron fLechas simples en las reacdones 
del HC1 y el NaOH. Estos compuestos se disocian por complete 
cuando se mezclan con agua y, por lo tamo, el acido clorhidrico 
se denomma £cido fuerte y el hidroxido de sodio, base fuerte. En 
contraste, el amoniaco es una base relativamente d£bil. La doble 
Elecha en la reaction del amoniaco indica que la union y la llbe- 
radon de iones hidrogeno son reacdones reversibles, aunque en 
el equilibria habra una proportion fija entre NH 4 4 y NH 3 . 

Tambien Kay acidos debiles, que liberan y aceptan nueva- 
meme y de forma reversible iones hidrogeno, Un ejemplo es el 
Acido carbtfnico, el cual tiene fundones esenciales en muchos 
organismos: 


H 2 C0 3 ^ HCOf + H 4 

Aiiitlo Ian ion 

bkwbanaio hidrogeno 

Aqui, el equilibrio favorece tanto la reaction hacia la izquier- 
da que cuando se agrega el acido carbonico al agua, solo el 1% 
de las moieculas estan disociadas en cualquier momento en par¬ 
ticular. Ann asi 5 eso es suficiente para desplazar el equilibrio del 
EE y OH de la neutralidad. 


La escala de pH 

En cualquier solucidn acuosa a 25 °C t el producto de las con¬ 
centraciones de OH" y EE es constante a ICE 14 . Esto puede escri- 
birse 


IH J[OH-] - HE 14 

En esta ecuadon, los corcheies indican la concentracion 
molar de la sustancia. En una solucidn neutral a temperamra 
ambieme [25 °C], [H 4 ] = ICE 7 y [OH j = IQ- 7 , por lo que, en este 
caso, ICE 14 es el producto de ItHxlCE 7 . Si se agrega suFiciente 
acido a una solucidn para incrementar la [H 4 ] a 1CEEM, entonces, 
la [OH j descendera en una camidad equivalente a ICE 9 M (note- 
se que lO -5 xlCH - ICE 14 ). Esta relacidn constante expresa el com- 
portamiento de los acidos y las bases en una solucidn acuosa. Un 
Acido no solo agrega tones hidrogeno a una solucidn, sino que 
tambien elimina iones hidroxido debido a la tendentia del H 4 de 


combinarse con el OH- para formar agua. Una base tiene el efec- 
to opuesto, el de incrementar la concentracion de OH , pero tam¬ 
bien reducir la concentration de H f mediante la formation de 
agua Si se agrega suficiente cantidad de una base para elevar la 
concentracion de OH a L(E 4 M, provocara que la concentracion 
de H 4 caiga a 1(E L0 M. Siempre que conozcamos la concentracion 
de OH" o de H + en una solucidn acuosa podemos deducir la con¬ 
centration del otro ion. 

Debido a que las concentraciones de H 4 y OH" de las solucio¬ 
nes pueden variar en un factor de 100 billones o mas los cientf- 
ficos desarrollaron una forma de expresar esta variacidn de forma 
mas conveniente que en moles por litre. La escala de pH (fig. 3- 
8 ) comprende el intervale de las concentraciones de H* y OH 
empleando logaritmos. El pH de una solucidn se define como el 
logaritmo negative (base 10) de la concentracidn de iones hidro¬ 
geno: 

pH = -log IH + 1 

Para una solucton acuosa neutra [H*] es lCFM, lo que da 
-loglO- 7 =-(-7) = 7 



Escala de pH 

r- 0 


^ Addo de baterias 

— 2 Jugo g^strico, 

zumo de limon 

__ 3 Vinagre, cerveza, 
vino, cola 

— 4 lu mo de to mate 


— 5 Cafe puro 

Agua de Hu via 

— 6 Orina 


— 7 Agua pura 

Sangre Humana 

- 8 

Agua marina 

- 9 

-10 

Hidrdxido de magnesia 

-11 

Amoniaco domestic© 

-12 

Bfanqueador donrfestico 

-13 


Limpiador para homos 

l 14 


A Fig. 3-8. Escala de pH y valores de pH de algunas soluciones 
acuosas. 
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Qbservese que el pH disminuye a medida que la concentraeion 
ie H' uumenta. N6tese tambien que aunque la esc ala de pH se 
rasa en la concentracidn de H\ tambien implies una concentra- 
- on de OHo Una solution de pH 10 tiene una concentractdn de 
mdrogeno de 1Q- ,0 M y una concentraddn de ion hidroxido 
de 1(HM. 

El pH de una solution acuosa neutra es 7, el punto medio de 
u escala, Un valor de pH menor de 7 denota una solucion acida; 
:uanto menor sea el numero, mas acida sera la solucion. La 
mayorfa de los liquidos biologicos estan deritro del intervalo de 
pH 6-8. Sin embargo, hay algunas excepdones, entre ellas, el 
ago digestive fuertemente &cido del estbmago humano, que tiene 
on pH de alrededor de 2. 

Recuerde que cada unidad de pH representa una diferencia de 
iiez veces en las concentraciones de OH" y H + . Es esta caracte- 
nsiica matematica la que vuelve la escala de pH tan compacts. 
_ na solucion de pH 3 no es el doble de &cida que una solution 
n-: pH 6 t sino mil veces mas acida. Cuando el pH de una solu- 
. On cambia levemente, las concentraciones de H 4 y OH - en la 
jcion cambian de manera sustancial. 


Buffers 

El pH imerno de la mayoria de las cdlulas vivas es cercano a 
Induso un pequeno cambio del pH puede ser danino porque 
m procesos qufmicos de la cdula son muy sensibles a las con- 
-imradones de tones hidrogeno e hidroxido. 

La presencia de buffers en los liquidos biologicos permite un 
r H relativamente constante pese a la adicion de acidos o bases, 
_ s buffers o soluciones amortiguadoras son sustancias que 
—iimizan los cambios de las concentraciones de H + y OH‘ en 
-na solucidn. Pot ejemplo, los buffers normalmente mamienen 
i pH de la sangre humana muy cercano a 7,4, un pH ligera- 
menle b&sico. Una persona no puede sobrevivir durante mas de 
- r minutos si ei pH de la sangre disminuye a 7 (neutro) o se 
: ■ a a 7,8. En rircunstancias normales, la capacidad amortigua- 
:; ra de la sangre evita esos cambios b ruse os del pH. 

Un buffer actua aceptando iones hidrogeno de la solucion 
nizndo estan en exceso y donando iones hidrogeno a la solucion 
. uzndo se han agotado. La mayoria de las soluciones buffer con- 
_fr_en un acido debil y su correspondiente base, que se combina 
ze forma reversible con los iones hidrogeno. Varios buffers eon- 
_ : uyen a la estabilidad del pH en la sangre humana y en 
- zchas otras soluciones bioldgicas. Una de estas es el acido car- 
t nico iH 2 C0 3 ) que T como ya se menciono, se disocia para pro- 
:z nr ion bicarbonato (HCOy) e ion hidrogeno (HO: 



Respuesta a una 
elevacion del pH 



H 2 GC>3 


HC0 3 - 

+ H" 

de H’ 

Respuesta a una 

Aceptor de H' 

Ion 

tacido) 

disminucidn del pH 

(base) 

hidrogeno 


Este equilibria quimico entre el acido carbonico y el bicar- 
nato actua como un regulador del pH, desplazando la reac- 
n de izquierda a derecha a medida que otros procesos en la 
solucion agregan o extraen iones hidrogeno. Si la concemra- 
:::r de H* en la sangre comtenza a descender (es decir, si el 
pH sc eleva), la reaction se inclina hacia la derecha y se diso- 
z mas acido carbonico, reabasteciendola con iones hidrOge- 
*■: Pero cuando la concentraeion en la sangre comienza a 
nurse (cuando el pH deseiende), la reaccion se inclina hacia 
- izquierda, donde el HC0 3 ~ (la base) extrae los iones hidro¬ 


geno de la solucion para formar H 2 C0 3 . Asl, el sistema buffer 
de acido carbdnico-bicarbonato consiste en un &cido y una 
base en equilibrio entre si. La mayoria de Los otros buffers tarn- 
bi£n son pares de acidos y bases. 

La amenaza de la precipitation acida 

Teniendo en cuenta la dependencia de toda la vida del agua, 
la contamination de rios, lagos y mares es un prohlema ambien- 
tal grave, Una de las agresiones mas graves a la calidad del agua 
es la precipitation acida. La lluvia no contaminada tiene un pH 
de alrededor de 5,6, levemente icida, debido a la formation de 
&cido carbbnico a partir del diOxido de carbono y del agua. La 
precipitation acida se refiere a la lluvia, la nieve o la niebla con 
un pH menor o mas acido que 5,6. 

La precipitation acida se debe, sobre todo, a la presencia 
de oxidos de azufre y oxidos de nitrogeno en la atmosfera, com- 
puestos gaseosos que reaccionan con el agua en el aire for- 
mando acidos fuertes, que caen a la tierra con la lluvia o la 
nieve. Una fuente importance de estos oxidos es el uso de 
combustibles fosiles (carbOn, petrbleo y gas) en industrias y 
automoviles. Las plantas ekctricas que queman carbon pro- 
ducen m&s contaminantes de este tipo que cualquier otra 
fuente individual. Los vientos transponan los contaminantes 
a grandes distancias y la lluvia acida puede caer a cientos de 
kilometres de distancia de los centros industriales, En ciertas 
zonas de Fensilvania y Nueva York, el pH promedio de la llu¬ 
via de diciembre de 2001 fue de 4,3, alrededor de 20 veces 
mas acido que el de la lluvia normal. La precipitacion acida 
cae en rnuchas otras regiones, entre etlas, el este de Canada, 
las montanas Cascada del noroeste del Pacifica y ciertas par¬ 
tes de Europa y Asia (fig. 3-9). 

La precipitacion acida puede danar la vida en los lagos y los 
arroyos, Ademas, la precipitacion acida que cae en la tierra lava 
ciertos iones minerales, como los iones calcio y magnesia, que 
ordinariamente ayudan a mamener el pH de la solucion del suelo 
y son nutrientes esenciales para el crecimiento de plantas. A1 
mismo tiempo, otros minerales, como el aluminio, alcanzan con¬ 
centraciones toxicas cuando la acidificacion incrementa su solu- 
bilidad. Los efectos de la precipitacion ^icida sobre la quimica del 
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A Fig. 3-9. La precipitacion acida y sus efectos en un bosque, Se 

piensa que la precipitaddn Scida es responsable de la muerte de los 
Wholes en muchos bosques, iricluido el bosque de abetos de la Republica 
Checa que se observa aqul. 
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suelo ban hecho mella sobre algunos bosques de Norteamerica y 
est&n contribuyendo al deterioro de los bosques europeos (fig. 3- 
9). Sin embargo, hay estudios que indican que actualmente La 
mayoria de los bosques de Norteamerica no est£n sufriendo la 
precipitacidn &dda de manera sustandal. 

Hay razones para ser optimista respecto de la calidad futura 
de las fuentes de agua: hemos progresado en la reduccion de la 
precipitacidn acida (cap. 54). Algunos progresos proceden solo 
de las acciones de la genie que es consciente de la calidad ambien- 
tal Esto requiere el entendimienio del papel crucial que desem- 
pefia el agua en la adaptabilidad ambienial para ta continuadon 
de la vida sobre la Tierra, 


Evaluation de conceplos 


1. En comparaddn con una solucion basica de pH 9, el 

mismo volumen de una solucion acida a pH 4 dene_ 

veces mas iones hidrogeno (H). 

2. El HCl es un acido fuerte que se disoda coinpletamente 
en agua: HCl H'■+ OH - . {Cu&l es e! pH del HQ 0,01 
M? 

Veanse Jcis r&puesfjas en d Apendice A. 


Revision del capitulo 


RESUMEN DE CONCERTOS CLAVE 


Concepio 


La polaridad de las moleculas de agua produce 
enlaces de hidrogeno 

^ Un enlace de hidrOgeno se Forma cuando el oxtgeno de una 
molecula de agua es atrafda dectricamente por el hidrdgeno de 
una molecula adyacente. El enlace de hidrogeno entre moleculas 
de agua es la base de las propiedades inusuales del agua 
Cpp- 47-48). 


Concepio 


Cuatro propiedades emergentes del agua 
coutribuyen a la adaptabilidad de la Tierra 
para la vida 

► Cohesion (pp, 48-49). El enlace de hidrogeno mamiene las 
moleculas de agua unidas entre si y esia cohesion ayuda a suc- 
cionar agua hacia arriba en los vasos microscopicos de las plan- 
tas. El enlace de hidrogeno tambidi explica la tension superficial 
del agua. 

Regulacitin de la temperatura (pp, 49-50). El enlace de hidrdge- 
no hace que el agua tenga un calor espedfico ako. El cal or se 
absorbe cuando tos enlaces de hidrdgeno se rompen y se libera 
cuando se forman enlaces de hidrrigeno, lo que ayuda a minim tzar 
fluctuadones de temperatura deniro de Ifmites que permiten la 
vida. El enfriamiento por evaporacion se basa en el alto calor de 
vaporizacton del agua. Las moleculas de agua deben tener una 
energia cinetica relativamente alta para romper los enlaces de 
hidrdgeno. La p£rdida por evaporation de estas moleculas de agua 
energeticas enfrta ia superfkie. 


► Aisl a mien to de grandes masas de agua por el hielo fioiante 
(pp, 50-51). El hielo es rnenos denso que el agua liquida debido a 
que sus enlaces de hidrogeno mas organizados causan expansion 
dentro de una formacion de cristal. La menor densidad deiermina 
que el hie to flote, lo que permite que la vida exista bajo la superfi- 
cie congelada de lagos y mares polares. 

► El solvente de la vida (pp, 51-53). El agua es un solvente musualmen- 
te versatil debido a que sus moleculas polares son auuidas hacia sustan- 
cias polares y cargadas, Los iones o sustancias polares que rodean las 
moleculas de agua se disuelven y se denominan solutes. Las sustandas 
ludrofiks tienen afimdad por el agua; las sustancias hidrobbas no. La 
molaridad, el numero de moles de soluto por litre de solucion, se utiliza 
como una medida de ta concentracirin de soluto en soluciones. Un mol 
es un derto numero de moleculas de una sustancia. La masa de un mol 
de la sustancia en gramos es la misma que la masa molecular en daltons. 


Concepio 


La disociacion de moleculas de agua provoca 
condiciones acidas y basicas que afectau a los 
organ ismos vivos 

► Efcctos de los cambios del pH (pp, 53-55). El agua puede disociatse 
en H* y OH*. La concentraciOn de H* se express como pH ? donde pH = 
Hog [HI. Los Mdos donan H* adicionates en soluciones acuosas; las 
bases donan OH~o aceptan H\ En una solucidn neutra a 25 °C 3 [H] - 
[OH ] = 10" 7 y pH = 7, En una solucion acida, la [H*] es mayor que la 
[OH ] y el pH es menor que 7. En una solucion basica la [H*] es menor 
que la [OH ] y el pH es superior a 7. Los buffers en los liquidos biologi- 
cos amortiguan los cambios del pH. Un buffer consiste en un par acido- 
base que se combina en forma reversible con iones hidrogeno. 

La amenaza de la precipitation acida (pp. 55-56), La precipita- 
cion acida es tluvia, nieve o niebla con un pH inferior a 5,6, A 
menudo es resultado de una reaccion en el aire entre vapor de agua 
y oxides de aznfre y Oxides de nitrogeno producidos por la com¬ 
bust irin de combustibles frisiles. 
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EVALUA.C.ION DE CONOCIM1ENTOS 



Atuoevaluacion 


1, iCual es fa mejor explicacion de la frase ‘adaptabilidad del ambien- 
te\ utilizada en este capitulo? 

a, El ambiente de la Tierra es constante, 

b, Es el ambieme fisico, no la vida, la que ha cambiado. 

c, El medio ambieme de la Tierra se ha adaptado a la vida, 

d, La vida como la conocemos depende de deltas cualidades 
ambiemales sobre la Tierra. 

e, El agua y otros aspectos del ambiente de la Tierra existen debido 
a que hacen al planeta mas apropiado para la vida, 

2 Much os mamiferos regulan su tempera tura corporal mediante el 
sudor, iQut propiedad del agua participa en la capacidad de sudar 
para bajar la temperatura corporal? 

a, HI cambio de la detisidad del agua cuando se condensa. 

b, La capacidad del agua para disolver moleculas en el aire. 

c, U liberacidn de calor mediante la ruptura de puentes de hidrOgeno. 

d, La absorciOn de calor mediante la ruptura de puentes de hidrOgeno, 

e, La alta tension superficial del agua. 

3. En el case de dos cuerpos de materia en comae to, el calor siempre 
ftuye desde: 

a. El cuerpo con mas calor hacia el otro con menos calor. 

b. El cuerpo con temperatura mas alta hacia el otro con temperatu¬ 
ra mas baja. 

c. El cuerpo mas dense hacia el cuerpo menos dense. 

d. Hi cuerpo con mis agua hacia el otro con menos agua, 

e. Hi cuerpo mas grande hacia el cuerpo mas pequefto. 

4. Una porcidn de pizza tiene 500 kcal. Si pudieramos quemar la 
pizza y utilizar Lodo el calor para calentar un recipiente de 50 L de 
agua fria T ^cual serfa el incremento aproximado de la temperatura 
del agua? (Un litro de agua fria pesa alrededor de 1 kg). 

a. 50 °C d. 100 °C 

b. 5 °C e. 1 °C 

c . 10 °C 

5. Los enlaces que se rompen cuando el agua se evapora son: 

a. Enlaces iOnicos. 

b. Enlaces entre moleculas de agua. 

c. Enlaces entre atomos demro de moleculas individuates de agua. 

d. Enlaces covalentes polares. 

e. Enlaces covalentes no polares. 

6. De los siguienies, ^cutl es un ejemplo de una sustancia hidrdfoba? 

a. Papel. d. Azucar 

b. Sa! de mesa, e. Pasta, 

c. Cera, 

7 Podemos estar seguros de que un mol de azticar eomtin y un mol 
de vitamina C son iguales en sus: 

a. Masas en daltons, d, Numero de atomos, 

b. Masas en gramos. e. Volumem 

c. Numero de moleculas. 


8. ^Cu&ntos gram os de ad do aceLico (C 2 H + 0 2 ) podrian utilizarse 
para elaborar 10 L de una solucion acuosa 0,1 M de acido 
acdico? (Nuta: las masas atomicas, en daltons, son aproximada- 
mente 12 para el carbono, 1 para el hidrOgeno y 16 para el 
oxigeno). 

a. 10,0 g. d. 60,0 g. 

b. 0,1 g. e. 0,6 g. 

c. 6,0 g, 

9. La precipitacion arida ha disminuido el pH de un lago a 4,0. 
iCual es la concentration de ion hidrdgeno del lago? 

a. 4,0 M. d, 10* M. 

b. 10- 10 M. e, 4 %. 

c KH M, 

10. ^Cual es la concemraddn de ion hidrtfxidb del lago descrito en la 
pregunta 9? 

a, 1£F M. d. 1{H 4 M. 

b. HH M. e. M M. 
c I0- to M. 

Wanse Ids respuestos en el Apendice A , 


Interrelation evolutiva 

La superfine del planeta Marte tiene un paisaje que recuerda al flujo 
de agua sobre la Tierra. con algo parecido a canales serpenteantes y 
areas en las que hubo agua. Reciemes sondas enviadas a Marte ban 
revelado que alguna vez hubo agua liquida en su superficie. 
Aaualmente existe hielo en los polos mardanos y algunos ciendfecos 
sospechan que debajo de la superficie de Marte puede haber una gran 
canridad de agua, ^Por que ha habido tamo inter es en saber si hubo 
agua en Marte? ^La presencia de agua hace mas probable que la vida 
haya evolucionado alii? iQu£ otros lactores fisicos podrian ser tambien 
importames? 


Problemas cienlificos 

1. Disene un experiment controlado para probar la h ip 0tests de que 
la precipitation atida inhibe el crecimiento de Efadea, una plants 
comiin de agua dulce. 

2. En areas de agricukura, los granjeros ponen especial atenciOn en el 
pronostlco del tiempo. Inmediatameme antes de una helada pro- 
nosiieada para la noche, los granjeros roefan agua sobre el cultivo 
para proteger las plantas. Utilice las piopiedades del agua para 
explicar como fundona este metodo, Menctone por qu l los enlaces 
de hidrogeno explican este FenOmeno. 



Ciencia, tecnologia y sociedad 

La agricultura, la industria y las pobtaciones crecientes de las ciuda- 
des compiten todas, a trav£s de la influencia polkica, por el agua. Si 
usted estuviera a cargo de los recursos hidricos en una region arida, 
iCu&tes serian sus prioridades para destinar el suministro de agua 
UmiLada para varios usos? ^Como trataria usted de construir un con- 
senso entre los grupos con intereses diferemes? 
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En wiflfiiii.inedicapdnamericaiia-coivi/caitipbell encontrara ejercicios interactive^, animaciones, 
videos y preguntas de autoevaluacion. 

















Conceptos clave 


4-1 La quimica organica es el estudio de los 
compuestos de carbono 

4-2 Los atomos de carbono pueden formar diversas 
moleculas al unirse a otros cuatro atomos 
4-3 Los grupos funcionales son las paries de las 

moleculas que participan en reacciones quunicas 


Panorama general 


Carbono: la columna vertebral 
de las moleculas biologicas 

Aunque el agua es el medio universal de la vida sobre la 
Tierra, los organismos vivos, entre ellos todas las plantas y el 
caracol que se ve en la f igura 4-1 s estan constituidos de com¬ 
puestos quimicos basados en su mayor parte en el elemento 
carbono. El carbono llega a la biosfera a traves de la accibn de 
las plantas, las cuales udlizan la energia solar para transformar 
el C0 2 de la atmosfera en las moleculas de la vida, Estas mole¬ 
culas despues son transferidas a animales que se alimentan de 
plantas, como el caracol de la fotografia. De todos los elemen¬ 
ts quimicos, el carbono es incomparable en cuanto a su capa- 
cidad para formar moleculas grandes, complejas y diversas y 
esta diversidad molecular ha hecho posible la diversidad de 
organismos que evolucionaron sobre la Tierra. Las proteinas, 
el DNA, los hidratos de carbono y otras moleculas que distin- 
guen la materia viva del material inanimado estan compuestos 
de atomos de carbono unidos entre si y a Atomos de otros ele¬ 
ments. El hidrogeno (H), el oxigeno (O), el nitrogeno (N), el 
azufre (5) y el fbsforo (P) son otros ingredientes comunes de 
estos compuestos, pero es el carbono (C) el que es responsa- 
ble de la gran diversidad de las moleculas biologicas. 

Las proteinas y otras moleculas muy grandes son el princi¬ 
pal centro de atencibn del capftulo 5* En este capitulo se 
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▲ Fig, 4-1. La vida se basa en el carbono. 


investigan las propiedades de las moleculas mas pequenas, 
que se emplean para ilustrar algunos conceptos de la estrue- 
tura molecular que destaca la importancia del carbono para la 
vida y el terna de que las propiedades emergentes surgen a 
partir de la organizacibn de la materia en organismos vivos. 


Concepto 


La quimica organica es el estudio 
de los compuestos de carbono 

Se dice que los compuestos que contienen carbono son 
organicos y la rama de la quimica que se especializa en el estu¬ 
dio de los compuestos de carbono se llama quimica organica. 
Los compuestos org&nicos abarcan desde moleculas simples, 
como el metano (CH 4 ), hasta moleculas col os ales, como las 
proteinas, con miles de atomos y masas moleculares que exce- 
den los 100 000 daltons. La mayorfa de los compuestos orga- 
nicos contienen atomos de hidrogeno ademas de atomos de 
carbono. 

Los porcentajes globales de los principales elements de la 
vida -C, H, G, N, 5 y P- son bastante uniformes en todos los 
organismos. Sin embargo, a causa de la versatilidad del carbo¬ 
no, esta variedad limitada de componentes quimicos aibmicos, 
tornados en aproximadaniente las mismas proporciones, puede 
utilizarse para formar una inagotable variedad de moleculas 
org&nicas. Diferentes especies de organismos y diferentes tndi- 
viduos dentro de una especie se distinguen por las variaciones 
en sus moleculas organicas. 

Desde los comienzos de la historia humana, las personas 
utilizaron otros organismos como fuentes de sustancias valio- 
sas, desde aliments hasta medieinas y tejidos. La ciencia de 
la quimica organica se origino con el fin de purificar y mejo- 
rar la production de estos productos. Al comienzo del siglo 
xix, los quimicos habian aprendido a fabricar muchos com¬ 
puestos simples en el laboratorio combinando elements en 
las condiciones adecuadas. Sin embargo, la sintesis artificial 









de ks moliculas complejas extraidas a partir de la materia 
viva parecia imposible. En esa epoca, el quimico suizo Jons 
Jakob Berzelius establecid la distincion emre compuestos 
organicos, que aparentemente podian surgir solo dentro de 
los organismos vivos, y compuestos inorganicas, que se 
encontraban en el mundo inanimado. La nueva disciplina de 
la quimica organica se constmyd primero sobre una base de vita- 
hsmo, la creencia en una fuerza viva fuera de la jurisdicdon de 
ks leyes fisieas y quimicas. 

Los quimicos comenzaron a reducir pauktinamente el 
alcance de los cimiemos del vkalismo cuando aprendieron a 
sintetizar compuestos organicos en sus laboratories. En 1828, 
Friedrich Wohler, un quimico aleman que habia estudiado con 
Berzelius, intento elaborar una sal “inorganica”, el cianato de 
amonio, mezekndo soluciones de iones amonio (NH 4 *) e iones 
cianato (CNO~) Wohler se asombrd al encontrar que en lugar 
del producto esperado habia obtenido urea, un compuesto 
organico presente en la orina de los animales. Wohler reto a 
los vitalistas cuando escribid, "debo decides que puedo prepa- 
rar urea sin necesidad de un rindn o un animal, sea hombre o 
perro”- Sin embargo, uno de los ingredientes utilizados en la 
sintesis, el cianato, se habia extraido de sangre animal y los 
vitalistas no se afectaron por el descubrimiemo de Wohler. No 
obstante, pocos anos despues, Hermann Kolbe, un estudiante 
de Wohler, fabried el compuesto organico acido acitico a par- 
:ir de sustancias inorganicas que podian prepararse directa- 
mente a partir de elememos puros. 

El fund a memo del vital ismo fmalmente se desmorono des¬ 
pues de varias decadas mas de sintesis de laboratorio de com¬ 
puestos organicos cada vez mis complejos. En 1953, Stanley 
Miller, entonces un estudiante graduado en la Universidad de 
Chicago, ayudd a incorporar esta sintesis abidtica de compues- 
'.os organicos al contexto de la evolucidn. Miller simuld en el 
laboratorio ks condiciones quimicas exisiemes en la Tierra pri- 
mitiva para demostrar que la sintesis espontanea de compues¬ 
tos organicos pudo haber sido una etapa inicial del origen de k 
vida (fig. 4-2), 

Los pioneros de la quimica organica ayudaron a alterar la 
corriente principal del pensamiento bioldgico del vitalismo al 
mectiraieismo, la vision de que todos los fendmenos naturales, 
mcluidos los procesos de la vida, estan gobernados por leyes 
” sicas y quimicas. La quimica organica se redefinid como el 
estudio de los compuestos del carbono, independientememe 
de su origen. La mayoria de los compuestos organicos que se 
presentan de forma natural son producidos por organismos y 
estas moleculas representan una diversidad y un rango de 
complejidad inigualable por los compuestos inorganicos. Sin 
embargo, las mismas reglas de la quimica se aplican a ks mold- 
:uks organicas e inorganicas por igual. El fundamento de la 
quimica organica no es una fuerza intangible de vida, sino La ver- 
satilidad quimica unica del elemento carbono. 


EvaUiacion de conceplos 


l. En el experimento de Stanley Miller ^que conclusiones 
pueden extraerse de la presencia de urea en los pro¬ 
duces? 

Vmise ks respuesfrzs en el Apendice A. 


Figura 4*2 

iPodnan haberse sintetizado los 
compuestos organicos en forma abidtica en la 
Tierra primitiva? 


EXPERIMENTO 


En 1953, Stanley Miller simuld lo que se 
pensaba eran las condiciones en la Tierra primitiva, carente de 
vida. Como se muestra en esta reaeddn, Miller utilizd descargas 
eEectricas (rayos simulados) para desencadenar reacciones en una 
"atmdsfera primitiva" de H fi, H 2 , NH 3 (amoniaco) y CH 4 (metano), 
afgunos de los gases liberados por los volcanes. 



RESULTADOS 


En el aparato de Miller se sintetizaron diversos 
compuestos organicos que desempenan papeles clave en las 
c^lulas vivas. 


CONCLUSION 


_ Los compuestos organicos pueden haberse 

sintetizado en forma abidtica en la Tierra primitiva, preparando ei 
terreno para e! origen de la vida (exploraremos esta hipotesis con 
mayor detaile en el capitulo 26). 


Concepto 


Los atomos de carbono pueden 
formar diversas moleculas 
al unirse a otros cuatro atomos 

La clave de las caractensticas quimicas de un atomo, que 
aprendio en el capitulo 2, se encuentra en la configuracion de sus 
electrones, La configuracion electrdnica determina los tipos y los 
numeros de enlaces que un atomo formara con otros atomos. 

Formation de enlaces con carbono 

El carbono liene un total de 6 electrones, con 2 en la primera 
drbita de electrones y 4 en k segunda drbita. Al tener 4 electro¬ 
nes de Valencia en una drbita que soporta 8, el carbono tendria 
que donar o aceptar 4 electrones para completar su drbita de 
Valencia y convertirse en un ion. En su lugar, un atomo de car¬ 
bono, generalmente completa su drbita de Valencia al compartir 
sus 4 electrones con otros atomos en enlaces covalentes, de 
forma que hay a 8 electrones presen tes. Asi, cada atomo de car- 
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Nombre y comentarro 

Formula 

molecular 

Formula 

estructural 

(a) Metano. Cuando un £fomo 
de carbono tiene cuatro 
enlaces simples con otros 
atomos, la molecule es 
tetfaedrica. 

CH 4 

H 

i 

H— C —H 

1 

H 

(b) Etano. Una moldcula puede 
tener mds de un grupo 
tetra£dnco de Atomos unidos 
mediante enlaces simpies (el 
etano se compone de dos de 
estos grupos). 


H H 

1 1 

H— C —C — H 

1 1 

H H 

(c) Eteno (etifeno), Cuando dos 
atomos de carbono est^n unidos 
por un doble enlace, todos fos 
atomos unidos a esos carbonos 
se encuentran en el mismo 
piano; la moiecula es plana. 

c 2 H 4 

H \ / H 
c=c 

H*'' 


Modelo 

de esferas y variNas 



Modefo 

espaciaJ 


& 



A Fig. 4-3. Formas de tres moleculas organicas simples. 


3D 


bono actda como un punto de interseccion a partir del coal una 
mol ecu la puede ramificarse en hasta cuatro direceiones. Esta 
telravalencia es uno de los aspectos de la versatilidad del carbo- 
no que hace posible que haya moleculas grandes y compiejas, 

En el capitulo 2 tambien aprendib que cuando un atomo de 
carbono forma enlaces covalent es simples, la disposicion de sus 
cuatro orbitales hfbridos determina que los enlaces formen un 
angulo que los situa en las esquinas de un tetraedro imaginario 
(fig. 2-16b). Los angulos de enlace en el metano (CH 4 ) son de 
109 T j (fig, 4-3a) y son, aproximadamente, los mismos en cual- 
qnier grupo de atomos en el que el carbono tiene cuatro enlaces 
simples. For ejemplo, el etano (C 2 H & ) tiene la forma de dos tetra- 
edros que se solapan en sus apices (fig, 4-3b). En las moleculas 
con aun mas carbonos, cada grupo de un carbono unido a otros 
cuatro atomos tiene forma tetraedrica. Pero cuando dos atomos 
de carbono estan unidos por un doble enlace, todos los enlaces 
alrededor de esos carbonos se encuentran en el mismo piano. Por 
ejemplo, el eteno (C 2 H 4 ) es una moleeula plana; sus atomos se 
situan en el mismo piano (fig, 4-3c), Es conveniente represen- 
tar todas las formulas estruciurales como si las moleculas repre¬ 
sen tadas fueran pianas, pero debemos tener presente que las 
moleculas son tridimensionales y que con frecuencia la forma de 
una moleeula determina su funcion. 

La configuracfon electronic a del carbono le confiere su com- 
patibilidad covalente con muchos elementos diferentes, La 
figura 4-4 muestra diagramas de orbitas de electrones de los 
cuatro principales componentes atomicos de las moleculas 
organicas. Como recordar& del capitulo 2, estos modelos nos 
permlten ver las valencias del carbono y sus companeros mas 
frecuentes, el oxfgeno, el hidrogeno y el mtrbgeoo. Podemos 
considerar estas valencias como el fundamento de las reglas 
de los enlaces covalentes en la quimica organica: el cbdigo de 
const Ricci on que gobierna la arquitectura de las moleculas 
organicas. 


Hidrogeno Oxigeno 

(Valencia = 1) (Valencia = 2) 

# £ 

A Fig. 4-4. Diagramas de orbitas electro nicas que muestran las 
valencias de los principales elementos de las moleculas organicas. 

La Valencia es el numero de enlaces covalentes que puede format un 
atomo. GeneraJmente, es igual a I numero de electrones requerido para 
compietar la orbita de electrones m£s externa (de Valencia) (fig. 2-8). 


Un par de ejemplos adicionales demostrar£ como se aplican 
las reglas de los enlaces covalentes a los atomos de carbono con 
companeros distintos del hidrogeno, En la moleeula de dioxido 
de carbono (C0 2 ), un unico atomo de carbono se une a dos ito- 
mos de oxigeno mediante enlaces covalentes dobles. La formula 
estructural del C0 2 es la siguieme: 

O-C-O 

Cada tinea de una formula estructural represema un par de 
electrones compartidos. Ndtese que el atomo de carbono en el 
CO a participa en dos dobles enlaces, el equivalente de cuatro 
enlaces covalentes simples. La disposicion completa las 6rbi- 
tas de Valencia de todos los atomos en la moleeula. Debido a 
que el dioxido de carbono es una mofocula muy simple y 
carece de hidrogeno, con frecuencia se la considera inorgdni- 
ca, aurtque contiene carbono. Sea que se considere al CO, 
organico o no, no hay duda de su importance para el mundo 
viviente. Como se menciono previamente, el CO a es la fuente 
de carbono para todas las mofoculas organicas halladas en los 
organismos. 


Nitrogeno Carbono 

(Valencia = 3) (vaienda = 4) 
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H H 

J l 

H H H 

1 ] 1 

H — C—C— H 

1 e 

H — -C—C — C — H 

1 I 1 

I 1 

H H 

H H H 

Eta no 

Pro pa no 

(a) Longitud. Los esqueletos de carbono tienen una longitud variable. 


H H H H 

riii 

w— c—C—C—t— H 

till 

H H H H 


H 

I 

H — C —H 


H 


H 


H— C—C—C —H 


H H H 

Butano 2-metilpropano (denominado 

comOnmente isobutene) 

(b) Ramifkaciort. Los esqueletos pueden ser ramificados o no 
ramificados. 


H H H H 

1 1 1 I 

H H H H 

r \ \ 1 

H— *t=C— C — C — H 

1 1 

H— C—C=C— —H 

1 | 

H H 

H H 

1 -buteno 

2-buteno 

(c) Dobles enlaces. Ei esqueleto puede tener dobles enlaces, cuya 

ubicacion puede variar. 




(d) Anillos, Algunos esqueletos de carbono est£n dispuestos en anilJos. 
En la fdrmula estructural abreviada de cada compuesto (a la dere- 
cha), cada v£rt ice represents un carbono y sus hidrpgenos untdos. 


A Fig, 4-5, Variaciones de los esqueletos carbonados, Los hidrocarburos, las moleculas organicas que constan dnicamente de carbono e hidrd- 
geno, iiustran fa diversidad de los esqueletos de carbono de las mokculas organicas. 


Otra molecula relativameme simple es la 
urea, CO(NH 2 ) 2 , Este es el compuesto orga- 
nico hallado en la orina que Wohler apren- 
dio a sintetizar al comienzo del siglo XIX, La 
formula estrucrural de la urea se muestra a 
la derecha. 

Una vez mas, cada dtomo tiene el ntime- 
ro necesario de enlaces covalemes, En este 
case, un atomo de carbono esta implicado 
tanto en los enlaces simples como en los dobles, 

Tanto la urea como el dirixido de carbono son moleculas con 
solo un aLomo de carbono. Pero como se observa en la figura 4- 
3 t un atomo de carbono tambi£n puede udlizar uno o mis de sus 
elecirones de Valencia para format enlaces covalentes con otros 
atomos de carbono, lo que hace posible conectar los atomos en 
cadenas de una variedad aparemememe infinita. 

La diversidad molecular surge de la variation 
del esqueleto de carbono 

Las cadenas de carbono forman los esqueletos de la may on a 
de las moleculas organicas (fig, 4-5), Los esqueletos varian en 
longitud y pueden ser rectllineos, ramificados o dispuestos en 
anillos cerrados. Algunos esqueletos de carbono tienen dobles 
enlaces, que varian en numero y ubicacion. Esta variation de los 
esqueletos de carbono es una causa importante de la compleji- 
dad y la diversidad molecular que caraeteriza a la materia viva, 
Ademas, los atomos de otros dememos pueden unirse a los esque¬ 
letos en los sitios disponibles. 

Hidrocarburos 

Todas las moleculas que se muestran en las figuras 4-3 y 4-5 
son hidrocarburos, moleculas org&nicas que constan solo de 
carbono e hidrogeno. Los atomos de hidrogeno estan unidos al 
esqueleto de carbono donde hay electrones disponibles para el 
enlace covalence. Los hidrocarburos son los principales compo- 


nentes del petrGleo, que se denomina combustible fdsil debido a 
que estd compuesto de restos parcialmente descompuestos de 
organismos que vivieron hace millones de arios. 

Aunque los hidrocarburos no son muy abundances en los 
organismos vivos, muchas de las moleculas organicas de una 
cdula tienen regiones que constan solo de carbono e hidrogeno. 
Por ejemplo, las moleculas conocidas como lipidos tienen largas 
cadenas hidrocarbonadas unidas a componentes que no son 
hidrocarburos (fig. 4-6). Ni el petrdleo ni los lipidos se disuel- 


Gotitas de grasa (tenidas de rojo) 



1 100 pm 1 

(a) Molecula de lipido (b) Celulas adiposas de mamifero 

A Fig. 4-6, El papel de los hidrocarburos en los lipidos. (a) Una 

motecula de lipido consta de un pequeno componente no hidrocarbo- 
nado untdo a tres colas de carbono. Las colas pueden romperse libe- 
rando energfa. Tambi^n explican el comportamiento hidrbfobo de los 
lipidos. (Negro - carbono; gris - hidrdgeno; rojo ~ oxfgeno.) (b) Las 
celulas adtposas de los mamfferos acumulan moleculas de lipidos como 
reserva de combustible, Cada ctiula adtposa en esta microfotografia 
est3 cast lien a de una gran gotita de grasa, que contiene un enorme 
numero de moleculas de lipidos. 
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ven en agua; ambos son compuestos hidrofobos debido a que la 
gran mayoria de sus enlaces son uniones no polares entre carbo- 
no e hidrogeno. Otra caracteristica de los hidrocarburos es que 
pueden sufrir reaeciones que liberan una cantidad relativamente 
grande de energfa. La gasolina que impulsa a un autombvil se 
com pone de hidrocarburos y las cadenas de hidrocarburos de las 
moleculas de lipidos sirven como combustible que se almacena 
en los cuerpos de los animales. 

isomeros 

La variacion en la arquitectura de las moleculas organicas puede 
verse en los isomeros, compuestos que tienen los mismos nume- 
ros de £tomos de los mismos elememos pero diferentes estmctu- 
ras y, como consecuencia, diferentes propiedades. Compare, por 
ejemplo, los dos pentanes de la figura 4-7a, Ambos tienen la 
fbrmula molecular C 5 H I2 , pero difieren en ia disposition cova- 
lente de sus esqueletos de carbono El esqueleto es recto en una 
forma del pentano pero ramificado en la otra. Examinaremos tres 
tip os de isomeros: isomeros estrueturales, isbmeros geometricos 
y enantiomeros. 

Los isomeros estrueturales difieren en las disposiciones 
covalentes de sus atomos. El numero de isbmeros posibles 
aumenta considerablemente a rnedida que los esqueletos de car¬ 
bono inerementan en tamano. Existen solo tres pentanos (dos se 
muestran en la fig. 4-7a), pero hay 18 variedades de C p H m y 
366 319 isbmeros estrueturales posibles del C 20 H^ Los isomeros 
estrueturales tambien pueden diferir en la ubicacibn de los 
dobles enlaces. 

Los isomeros geometricos tienen la misma asociacibn cova- 
lente, pero difieren en su disposition espacial. Los isomeros 
geometricos surgen de la inflexibilidad de los enlaces dobles, 
que, a diferencia de los enlaces simples, no permitiran que los 
atomos que linen giren libremente sobre el eje de enlace. Si un 
doble enlace une dos atomos de carbono y cad a C tambien 
tiene dos atomos diferentes (o grupos de Atomos) unidos a el, 
entonces son posibles dos isomeros geometricos diferentes, 
Considere el ejemplo simple de la figura 4-7b Cada uno de 
los carbonos tiene un H y un atomo o grupo unido a el, 
pero un isomero tiene una disposicibn “cis", con dos X en el 
misrno lado en relacibn al doble enlace, y el otro tiene una dis¬ 
position ie trans'\ con dos X en lados opuestos. La sutil dife¬ 
rencia de forma entre los isomeros geometricos puede afectar 
de manera espectacular a las actividades biolbgicas de las 
molbcuks organicas. Por ejemplo, la bioqulmica de la vision 
implica un cambio inducido por la luz en la rodopsina, un 
compuesto quimico del ojo, del isbmero ris al isomero irons 
(cap. 49). 

Los enantiomeros son moleculas que son im&genes especula- 
res la una de la otra. En los modelos de esferas y varillas que se 
muestran en la figura 4-7c, el carbono del medio se denomina 
carbono asimitneo debido a que esta unido a cuatro atomos dife¬ 
rentes o grupos de atomos. Los cuatro grupos pueden estar dis- 
puestos en el espacio alrededor del carbono asimetrico en dos 
formas diferentes, que son imagenes especukres. Son, en cierta 
forma, las versiones izqtiierda y derecha de la molecuk. Una 
celula puede distinguir estos isomeros segun sus formas diferen¬ 
tes. Por lo general un isbmero es biologicamente active y el otro 
es inactivo. 

El concepto de los enantiomeros es importante en la Industria 
farmaceutiea porque los dos enantiomeros de un farmaco pue¬ 
den no ser igualmente efectivos. Por ejemplo, la L-dopa es 
efectiva contra la enfermedad de Parkinson, mientras que su 
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H— C— H 

H H H H H 

1 1 1 9 1 

H — C — H 

H 1 H 

n i 

l 1 1 i f 

H— C—C— C— C— C—H 

ijiii 

H— C— C— C— H 

f j i 

H H H H H 

H H H 

(a) Los Isomeros estrueturales dif ieren en su disposicibn 
covalente, como se muestra en este ejemplo de dos isbmeros 
def pentano. 


/ \ / \ 

H H H 

isbmero cis: los dos atomos isbmero trans: los dos atomos 

X estan en el misrno lado X est^n en lados opuestos 

^ Los isomeros geometricos difieren en la disposicibn alrededor 
de un doble enlace; en estos diagramas, las X representan un 
^tomo o grupo de atomos unido a un carbono de un doble 
enlace. 



(c) Los enantiomeros difieren en la disposicibn espacial alrededor 
de un carbono asimbtneo, lo que da como resultado molbculas 
que son imagenes especulares, como la mano izquierda y la 
derecha. Los dos isomeros se designan isbmero L y D de la 
palabra latina para izquierda y derecha (/era y dextro), Los 
enantfbmeros no pueden superponerse uno sobre el otro, 

A Fig. 4-7. Tres tipos de isomeros. Compuestos con la misma fbr- 
mula molecular pero diferentes estructuras, los isbmeros son una fuen- 
te de diversrdad en fas molbculas organicas. 


enamibmero, la D-dopa, no lo es {fig. 4-8). En algunos casos, 
uno de los isbmeros puede producir efectos daninos. Este fue el 
caso de k talidomida, un farmaco recetado a miles de mujeres 
embarazadas a Finales de k deeada de 1950 y a principios de la 
de 1960. El farmaco era una mezcla de dos enantiomeros. Un 
enanubmero reducia las nauseas matutinas, el efecto deseado, 
pero el otro provocaba malformaciones congenitas graves. 
(Lamemablemente, aunque el enamibmero “faueno” de la talido- 
mida se uttlice en forma purificada, en ocas [ones, se conviene en 
el enamibmero “malo" en el cuerpo del padente). Los efectos dis- 
crepantes de los enantibmeros en el cuerpo demuestran que los 
organ!smos son sensibles incluso a variaciones muy leves en la 
arquitectura molecular, Una vez rrks se observa que las molbcu- 
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L-Oopa 

(efectiva contra Ia 
enfermedad de Parkinson) 


D-Dopa 

(biologicannente 

Inactiva) 




4 Frg. 4-8. tmportanda farmacologica de los enantiomeros. La 

.-i joa es un f£rmaco que se utiliza para tratar la enfermedad de 
^sndnson, un trastorno del sistema nervioso central. E3 farmaco enan- 
‘ ;nero, la motecula especular designada como D-dopa r no tiene efec- 
:: en los pacientes. 


tienen propiedades emergentes que dependen de la disposi- 
adn espedfka de sus atomos. 


Evaluation de conceptos 


l* Dibuje la formula estructural del G 2 H 4 . 

2. Observe la figura 4-5 y determine que par(es) de mol£- 
culafs) es (son) isdmero(s) entre si, e identifique el (los) 
tipo(s) de isomero(s), 

3. ^Que similiLud quimica hay entre la gasolina y los lfpidos? 

Viajise las fespuesfas en el Apendice A. 



Leon 


A Fig. 4-9, Compa radon de los grupos funcionales de las hor¬ 
monas sexuales femenina (estradiol) y masculina (testosterona). 

Las dos moldculas difieren solo en fos grupos funcionales unidos a un 
esqueleto de carbono comun de cuatro aniflos fusionados, que se mues- 
tran aqul en forma abreviada. Estas sutiles variaciones de la arquitectm 
ra molecular influyen en el desarrotlo de las diferencias anatomicas y 
fisbldgicas entre vertebrados hembras y machos. 


Concepto 


Los grupos funcionales son las 
partes de las moleculas que 
participan en reacciones quimica s 

Las propiedades distintivas de una molecula organica depen¬ 
den no solo de la disposidon de su esqueleto de carbono, sino 
tambien de los componentes molecuiares unidos a ese esque¬ 
leto. Ahora examinaremos ciertos grupos de atomos que a 
menudo estan unidos a los esqueletos de las moleculas orga- 
nicas. 

Los grupos funcionales mas importantes 
en la quimica de la vida 

Los componentes de las moleculas organicas que participan 
con mayor frecuencia en reacciones quimicas se conocen como 
grupos funcionales. Si consideramos que los hidrocarburos son 
las moleculas organicas mas simples, podemos ver a los grupos 
funcionales como uniones que sustituyen a uno o mas hidroge- 


nos unidos al esqueleto de carbono del hidrocarburo. (Sin embar¬ 
go, como veremos, algunos grupos funcionales tncluyen Atomos 
del esqueleto de carbono.) 

Cada grupo funcional se comporta de forma constants en 
cada molecula organica y el niimero y la disposidon de los gru¬ 
pos ayuda a conferir a cada molecula sus propiedades unicas. 
Considere las diferencias entre la testosterona y el estradiol (un 
tipo de estrOgeno), Estos compuestos son las hormonas sexuales 
masculina y femenina, respectivamente, que estan presentes en 
los seres humanos y otros vertebrados (fig- 4-9). Ambos son 
esteroides, moleculas organicas con un esqueleto de carbono en 
comun en forma de cuatro anillos fusionados. Estas hormonas 
sexuales difieren solo en los grupos funcionales unidos a los ani- 
llos. Las acciones diferentes de estas dos moleculas sobre muchas 
dianas de todo el cuerpo ayudan a producir los rasgos diferentes 
de machos y hembras. Por lo tamo, incluso nuestra sexualidad 
tiene una base bioldgica debido a las variaciones de la arquitec- 
tura molecular. 

Los seis grupos funcionales mas importantes en la quimica de 
la vida son los grupos hidroxilo, earbonilo, carboxilo, amino, 
sulfhidrilo y fosfato. Estos grupos son hidrbfilos y como tales 
incrementan la solubilidad de los compuestos organicos en agua. 
Antes de leer mas, intente familiarizarse con los grupos funcio¬ 
nales de la figura 4-10 
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Figure 4-10 


de algunos grupos funcionales importa rites de los compuestos organ icos 


GRUPO 

FUNC10NAL 


ESTRUCTURA 


NOMBRE DE LOS 
COMPUESTOS 


EJEMPLO 


PROPIEDADES 

FUNCIONALES 


HIDROXILO 


CARBONILO 


CARBOXILO 


f- 


"OH 


(puede escribirse OH—) 


En un grupo hidroxilo (—OH), un 
atomo de hidrOgeno esta unido a un 
ilomo de oxigeno, el cual a su vez 
esti unido a! esqueleto de carbono 
de una molecula org&nica (no se 
debe confundir este grupo fundonal 
con ei ion hidroxido, OH ). 


.* 


—C 


Ei grupo carbonilo C>CG) se corn- 
pone de un &iomo de carbono unido 
a un atomo de oxigeno mediante un 
dobie enlace. 



Cuando un atomo de oxigeno esta 
unido mediante un doble enlace a un 
atomo de carbono que tambkn estd 
unido a un grupo hidroxilo, todo el 
conjumo de atomos se llama 
grupo carboxilo (—CO OH). 


Alcoholes (sus nombres especificos, 
generalmcnte, terminan en -ol). 


H H 

1 I ssa 

H-C-C-OH 
H H 

Etanol, alcoho] presente en las 
bebidas alcoholicas. 


Cetonas. el grupo carbonilo esU 
dentro del esqueleto de carbono. 

Aldehidos, el grupo carbonilo esta en 
el extrema del esqueleto de carbono. 



Acetona, la cetona mds simple. 



H—C—C—< 

H H H 

Propanah un aldehido propidnieo. 


Acidos carboxilicos, o 3cido$ 
org£nicos. 


[ ' 

H—C 


H 


\ 

OH 


Acido ace lie o, que le da al vinagre 
su gusto agrio. 


► Es polar como resultado del 
atomo de oxigeno electronegative 
que arrastra electrones bada si 
mismo. 

► Atrae moleculas de agua, So que 
ayuda a disolver compuestos 
organicos como los azticares 
(fig. 5-3). 


► Una cetona y un aldehfdo pueden 
ser isomeros estru cm rales con 
diferentes propiedades, como es el 
caso de la acetona y el propan at . 


► Tienc propiedades acidas porque 
es una Fueme de iones hidrOgeno, 

► El enlace covalente entre el oxige¬ 
no y el hidrOgeno es tan polar que 
los iones hidrOgeno (HO tienden a 
disociarse de Forma reversible; por 
ejemplo, 


H 


H-C—C 

1 V) H 

H I 0H 


I 


-H —C —C 

t 

H 


J 


+ H + 


Acido acOtieo 


fon acetate 


► En las c£lulas se eneuentra en 
forma iOnlca y se denomina grupo 
carboxilato. 
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AMINO 


SULFHIDRILO 


FOSFATO 


GRUPO 

FUNOONAL 



El grupo amino (—NH : ) se compo- 
ne de urn aiomo de nitrbgeno unido a 
dos aiomos de hidrogeno y al 
esqueleto de carbono. 


El grupo suifhidrilo se compone de 
un atomo de azufre unido a im 
atomo de hidrogeno; en su forma se 
asemeja a un grupo hidroxilo. 


En un grupo fosfato, un iiomo de Fds- 
foro esta unido a cuatro atomos de oxE 
geno; un oxfgeno esta unido al esqueleto 
de carbono; dos oxigenos lie van cargos 
negativas. Se represents con el sfrnbolo 
®. El grupo fosfato C —OPG/~) es una 
forma ionizada de un grupo de acido 
fosforico (—OF0 3 H 2 ; observense los dos 
hidrogenos). 


Aminas 


Tioles 


Fosfatos organicos 


\ T / 

G— C— N 
/ | \ 

HO h H 

H H 

i 1 

H —C—C—SH 

1 1^“ 

H H 

Giicina 

Elanoliol 

Debido a que iambi£n Liene un grupo 
carboxilo, la giicina es tanto una 
amina como un &cido carboxflico; los 
compuestos eon ambos grupos se 
denominan ammoacidos. 


► Acuta como una base; puede 
capiar un protdn de La solurion 
circundame: 

H * 

/ l 

— N —— H 

V 1 

H H 

► Dos grupos sullhidrilos pueden 
interactuar para ayudar a estabilizar 
la estructuia proteica (fig. 5-20). 

(no ionizado) (ionizado) 


► ionizado, con una carga de 1+ en 
condiciones celulares. 



OH OH H I 0 

i i i 

H—C—C—C—0—P—0- 

III I 

H H H 0- 

Glicerol fosfato 


► Forma un artkin (ion cavgado 
neganvamerue) de la molecula de 
la que forma parte. 

► Puede transferor energi'a entre 
moleculas organicas. 


ESTRUCTURA 


NOMBRE DE LOS 
COMPUESTOS 


EJEMPLO 


PROPIEDADES 

FUNCIONALES 
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ATP: ana importante fuente de energia para los 
procesos celulares 

La columns “fosfaio” en la figura 4-10 es un ejemplo simple 
de una moleeula de fosfato organico. Un fosfato org^nico mas 
complejo, la adenosina trifosfato, o ATP, es digno de ser men- 
cionado porque es la principal moleeula de transferencia de ener¬ 
gia en la celula. El ATP eonsta de una moleeula organica llamada 
adenosina unida a una cadena de tres grupos fosfatos. 

0 0 0 

I! II II 

-0“P—O—P—0—P—o 

I I I 

O- O' 0- 


i Adenosina I 


En los compuestos con tres fosfatos en serie, como en el ATP, 
un fosfato puede separarse como un ion fosfato inorganico. Este 
ion, el H0P0 3 2 “, por to general se abrevia como ®, en este libro. 
Al perder un fosfato, el ATP se convierte en adenosina difosfato, 
o ADP La reaccion libera energia que puede ser utilizada por la 
celula, como se vera con mayor detalle en el capitulo 8, 



(BHB ^Adenosina j + Energfa 


ATP 


Fosfato ADP 

inorganico 


Evaluation de conceplbs 


I* ^Que le dice el tennino *aminb&cidcf acerca de la 
estructnra de esta moleeula? 

2. tQue cambio se produce en el ATP cuando libera 
energia? 

Veanse tos respuestas en el Apendke A. 


Los elementos quimicos de la vida: resumen 

Como ya aprendio, la materia viva se compone, principal- 
mente, de carbono, oxigeno, hidrogeno y nltrrigeno, con meno- 
res cantidades de azufre y fdsforo. Estos elementos comparten la 
caracteristica de formar fuertes enlaces covalentes, una cualidad 
que es esencial en la arquitectura de moleculas org&nicas com- 
plejas. De todos estos elementos, el carbono es el u alma” del enla¬ 
ce covalente. La versatilidad del carbono posibilita la enorme 
diversidad de moleculas organicas, cada una con propiedades 
particulares que emergen de la disposition unica de su esqueleto 
de carbono y los grupos funcionales adheridos a ese esqueleto. El 
fundamento de toda la diversidad bioldgica es esta variation a 
nivel molecular. 


Revision del capitulo 


RESUMEN DE CONCEPTOS CLAVE 


La quimica organica es el estudio de los compuestos 
de carbono 

En un principio se pensaba que los compuestos organicos surgian 
solo dentro de los organism os vivos, pero esta idea (vitalismo) fue 
refutada cuando los quimicos fueron capaces de sintettzar com¬ 
puestos organicos en el laboratories (pp. 58-59). 


Con cep lo 


Los atomos de carbono pueden formar diversas 
moleculas al unirse a otros cuatro atomos 

Formation de enlaces con carbono (pp. 59-61). La capacidad para 
format cuatro enlaces covalentes contribuye a la capacidad del carbono 
de formar moleculas diversas. El carbono se puede unir a una variedad 
de &tomos, entre ellos el O, el H y el N. Los atomas de carbono tam- 
bien pueden unirse a otros carbonos, para fonnar los esqueletos de 
carbono de los compuestos organicos. 

► La diversidad molecular surge de la variacion del esqueleto de 
carbono (pp. 61-63). Los esqueletos de carbono de las moleculas org£- 
nicas varian en bngitud y forma, y Lienen sitios de enlace para Itomos 
de otros elementos Los hidrocarburos se componen solo de carbono e 
hidrdgeno, Los isdmeros son moleculas con la misma formula moiecu- 
lar pero diferentes estruemras y propiedades. Tres tipos de isdmeros son 
los isdmeros estructurales, los isdmeros geomtiricos y los enantiOmeros. 


Con cep to 


Los grupos funcionales son las partes 

de las moleculas que participan en reacciones 

quimicas 

► Los grupos funcionales mas importautes en la quimica de la 
vida (pp. 63-65). Los grupos funcionales son grupos de atomos 
quimteamente reactivos dentro de una moleeula organica, que le 
confieren propiedades distintivas a !a moleeula. El grupo hidroxilo 
(-0H) es polar y ayuda a los compuestos a disolverse en agua. El 
grupo earbonile (>CO) puede estar tanto al final de un esqueleto 
de carbono (aldebido) como dentro del esqueleto (cetona). El 
grupo carboxilo (-COOH) se encuentra en los atidos carboxflicos. 
Hi hidrogeno de este grupo puede disociarse, convirtiendo estas 
moleculas en acidos d^biles. El grupo amino (-NH 2 ) puede aceptar 
un protOn (H*) y actuar, por lo tanto, como una base. Et grupo 
sulfhidrilo (-SH) ayuda a estabilizar la estructura de algunas protel- 
nas. El grupo fosfato (-0PO 3 2 “) desempena un papel importante en 
la transferencia de energia. 

► ATP: una importante fuente de energia para los procesos 
celula res (p, 66). Cuando un grupo fosfato se separa del ATE se 
libera energia que puede ser utilizada por la celula. 

► Los elementos quimicos de la vida: resumen (p r 66), La mate¬ 
ria viva esti eompuesta sobre todo por carbono, oxigeno, hidrtige- 
no y nitrdgeno, con algo de azufre y fOsforo. La diversidad 
bioldgica tiene su fundamento molecular en la capacidad del carbo¬ 
no para formar un gran nUmero de moleculas con formas y propie¬ 
dades quimicas particulars. 
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eval.uacion die conoclmientos 


Autocvaluacion 

1. Actualmeme la qutmica organica sc define como el estudio de 

a. Los compuestos que sob pueden formarse en las cdulas vivas. 

b. Los compuestos de carbono. 

c. Las fuerzas vitales* 

d. Los compuestos naturales do opuesto a sint£tieo). 

e. Los hidrocarburos. 

2 . Hija el par de terminos que completa correctamente esta frase: 

El hidroxilo e$ al_como la/el es --al aidehido. 

a. Carbonilo; cetona. d. Amina; carboxilo. 

b. Oxigetio; carbono. e. Alcohol; ceiona. 

c. Alcohol; carbonib. 


3. £Cual de los siguientes hidrocarburos tiene un doble enlace en su 
esqueleto carbonado? 

a. C 3 H 8 d. 

b. C 2 H 6 e. C,H 2 

c. CH 4 


4. La gasolina consumida por un automovil es un combustible fdsil 
que se compone en su mayor parte de: 

a. Aidehidos. d. Hidrocarburos, 
b . Aminoacidos, e. Tioles. 
c. Alcoholes. 


5. Elija el termino que describe correctamente la relacibn entre estas 
dos moleculas de aiucar: 


H 

I 

H—C—OH 

I 

c=o 

I 

H“C—OH 

! 

H 


I 

H“C—OH 
t 

H-C-OH 

1 

H 


a. IsOmeros estructurales. c. Enantiomeros. 

b. tsomeros geometricos. d. Isotopos. 


6. Identiftque el carbono asimetrico en esta molecule; 


O OHH H H 

A a lb Ic Id I e 

C^C“C—- C—C^H 

yj I I I I 

H H H H H 


7. ^Que grupo funcional np esta presente en esta molecula? 


HO ^O 

C H 


H 


I I 

C-C-OH 

I I 

N H 

/ N. 

H H 


a, Carboxilo, c. Hidroxilo. 

b. Sulfhidrilo. d Amino. 


8. iQue accion produce un grupo carbonib? 

a. El reemplazo del hidroxilo de un grupo carbonilo por hidrdgeno. 

b. La adicion de un tiol a un hidroxilo. 

c. La adicion de un hidroxilo a un fosfaio. 

d. El reemplazo del nitrbgeno de una amina por oxigeno. 

e. La adicion de un sulfhidrilo a un carboxilo. 

9. ^Que grupo funcional suele ser responsable del comportamiento 
basico de una molecula organica? 

a. Hidroxilo. c. Carboxilo. e. Fosfato. 

b. Carbonilo, d. Amino. 


10. Con side rando sus conocimiemos sobre la electronegatividad del 
oxigeno, prediga coal de las siguientes moleculas podria ser el 
acido mas fuene {$ugermc\a\ estudie la figura 4-10). Explique su 
respuesta. 


H H O 

I I J 

H—G—C—C 


I i 
H H 


OH 


HO o 

i ii r 

H—O-C-C 

I \ 

H 


OH 


Vrnnse fas respuestas en el Apendice A. 


lnterrelacion evolutiva 

Algunos riemiTicos creen que la vida en algun otro sitio del universe 
podria basarse en el elemento silicio, en vez de carbono, como en la 
Tlerra. iQu£ propiedades comparte el silicio con el carbono que podrt 
an hacer la vida basada en el silicio mas probable que la vida basada 
en el neon o la vida basada en el aiuminio? (vease fig. 2-8). 



En 1918, se produjo una epidemia de la enfermedad del sueno que 
causd una paralisis rigida inusual en algunos supervivientes, similar a 
los sintomas de la enfermedad de Parkinson avanzada. Anos mas tarde 
la L-dopa, un compuesto quimico utilizado para tratar la enfermedad 
de Parkinson (fig. 4-8), se administro a algunos de estos pacientes, 
como se mostraba en la pe lieu la Desper tares. La L-dopa fue muy eficaz 
para eliminar la paralisis, al menos de forma temporal. Sin embargo, 
inmediaiamente se demostrb que su enantiomero, la D-dopa, no tenia 
efecto alguno, como ocurre en la enfermedad de Parkinson. Sugiera 
una hipti tests para explicar por que, en amfras enfennedades, un enan- 
tidmero es eficaz y el otro no. 


Ciencia, tecnologia y sociedad 

La talidomida adquirio notoriedad en los afios 30 debido a una ola 
de nacimientos defectuosos entre niftos nacidos de mujeres que habb 
an tornado talidomida en el embarazo como Lratamiento para las 
nauseas matutinas. Sin embargo, en 1998, la Food and Drug 
Administration (EDA) de bs Estados Unidos aprobo este farmaco para 
d lratamiento de ciertos trastornos asociados con la enfermedad de 
Hansen (lepra), En ensayos clfnicos, la lalidomina tambien ha 
demostrado ser util en el tratamiento de enfermos de SLDA* tubercu¬ 
losis y algunos tipos de cancer. ^Piensa usted que la aprobadon de 
este farmaco es apropiada? Si es asf, ^bajo que condiciones? ^Qu6 eli¬ 
te rio piensa usted que debe usar la FDA para sopesar los beneficios 
del farmaco frente a sus riesgos? 
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Estruct 
y fimcion de 
macromoleci 


A Fig. 5-1. Cientlficos trabajando con modelos de proteinas 
obtenidos por ordenador. 


Conceptos clave 


5-1 La mayoria de las macromoleculas son polimeros 
constituidos a partir de monomeros 

5-2 Los hidratos de carbono sirven como combustible 
y material estructural 

5-3 Los lipidos son un gmpo diverso de moleculas 
hidrofobas 

5-4 Las proteinas tienen muchas estructuras, 

qne dan como resultado un amp It o espectro 
de funciones 

5-5 Los acidos nuclei cos almacenan y transmiten 
informacion hereditaria 


Panorama general 


Las moleculas de la vida 

H emos visto como se aplica el coneepio de las propieda- 
des emergences a! agua y a las moleculas organicas rela- 
livamente simples. Cada tipo de mokcula pequena 
liene propiedades unicas que surgen de la disposicidn ordenada 
de sus atomos. Otro nivel en la jerarquia de la organization bio¬ 
logies se alcanza cuando pequeftas moleculas organicas se unen 
dernro de las celulas para formar moleculas mas grandes. Las 
cuatro clases principales de moleculas biologicas grandes son los 
hidratos de carbono, los lipidos, las proteinas y los acidos nudei¬ 
ces. Muchas de estas moleculas celukres son, a escak molecular, 
enomies, Por ejemplo, una protelna puede estar compuesta por 
miles de atomos conectados de forma covalente que forman un 
coloso molecular con una masa superior a los 100 000 daltons. 
Los bidlogos utilizan el termino macro mo lecu la para estas mole¬ 
culas gigantes. 

Dado el Lamaho y k complejidad de las macromoleculas, es 
notable que los bioquimicos hayan determinado las estructuras 
detalladas de tantas de elks {fig. 5-1). La arquitectura de una 


macromolecula ayuda a explicar como funciona esa molecuia. 
Las grandes moleculas de la vida son el term principal de esie 
capftulo. Para estas moleculas, al igual que en todos ios niveles 
de k jerarquia bioldgica, forma y funcion son inseparables. 


Concepto 


La mayoria de las macromoleculas 
son polimeros constituidos a partir 
de monomeros 

Las grandes moleculas en ires de las cuatro clases de com- 
puestos organicos de la vida -hidratos de carbono, proteinas y 
acidos nucleicos- son moleculas similares a cadenas denominadas 
polimeros (del griego polys, muchos y meros, pane). Un polimero 
es una molecuia larga que esta fonnada por muchos eomponen- 
tes qufmicos similares o identicos conectados por enlaces cova- 
lentes, de a la misma rnanera que un tren se compone por una 
cadena de vagones. Las unidades repetitivas que sirven como 
componentes quimicos de un polimero son mokcuks pequeftas 
lkmadas monomeros. Algunas de las mokcuks que sirven como 
monomeros tambien tienen otras funciones propias. 

La sintesis y la descomposicion de Los polimeros 

Las clases de macromokculas polimericas difieren en la natu- 
raleza de sus monomeros, pero los mecanismos quimicos, por los 
cuales las celulas forman y rompen polimeros, son b&sieamente 
los mismos en todos los casos (fig. 5-2). Los monomeros se 
conectan mediante una reaction en k cual dos moleculas se unen 
de forma covalente emre si a trav£s de la perdida de una mole¬ 
cuia de agua; esto se denomina reaction de condensation, 
espetifkamente una reaccion de deshidratacion. debido a que 
la molecuia perdida es agua (fig. 5-2a) Cuando se forma un 
enlace emre dos monomeros, cada monomero aporta parte de la 
molecuia de agua que se pierde. Una molecuia proporciona 
un grupo hidroxilo (—OH), mientras que la otra proporciona un 
hidrogeno (— H). Al constituir un polimero, esta reaccion se 
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(a) Reaccron de deshidratacion en la sintesis de un polimero 



▲ Fig. 5-2. Sintesrs y degradation de polimeros. 


*7 te a medida que los mondmeros se agregan a la cadena uno 
7 " uno La celula debe gastar energia para Ilevar a cabo estas 
. . ones de deshidrataeidn y el proceso tiene lugar solo con la 
7 uda de enzimas, proteinas especializadas que aceleran las reac- 
:: ?nes qutmicas en las c&lulas. 

. s polimeros se dividen en monomeros por hidrolisis, un 
--.rceso que es esenrialmente la inversa de la reaction de deshi- 
zraactdn (fig. 5-2b). Hidrdlisis significa romper con agua (de! 
Tnega hyefcr, agua y lysis, descomposicion), Los enlaces entre 
monomeros se rompen mediame la adtcion de moleculas de 
7 .7 donde un hidrogeno del agua se une a un monomero y el 
Tnipo hidro^dlo se une al monomero adyacente. Un ejemplo de 
_ zidrolisis que trabaja en nuestros cuerpos es el proceso de la 
digestion. La mayor parte del material organlco en nuestra comi- 
73 se encuentra en forma de polimeros que son demasiado gran¬ 
ges para ingresar en nuestras celulas. Dentro del tracto digestive, 
7'versas enzimas atacan los polimeros y aceleran la hidrdlisis. 
Laego, los monomeros libemdos son absorbidos por la circula- 
:ion sangumea para ser distrlbuidos a todas las e£iulas del cuer- 
' o Esas celulas pueden milizar las reacciones de deshidratacidn 
para ensamblar los monomeros y formar nuevos polimeros que 
iitieren de los que Tueron digendos, Los nuevos polimeros tie- 
nen funciones especificas requeridas por la celula. 


el mismo organ ismo. Las diferencias inheremes entre derma- 
nos reflejan las variaciones en los polimeros, pariicularmen- 
te, el DNA y las proteinas. Las diferencias moleculares entre 
individuos no emparemados son mas extensas y entre espe- 
cies, aun mayores. La diversidad de las macromoldculas en el 
mundo vivo es vasta y la variedad posible es efectivamente 
ilimitada. 

sCual es el fundamento de esta diversidad en los polimeros de 
la vida? Estas moleculas estan constituidas a partir de solo 40 o 
50 monomeros comimes y algunas otras que se presentan rara- 
mente. Construir una enorme variedad de polimeros a partir de 
una lista tan limitada de monomeros es analogo a construir cien- 
tos de miles de palabras a parLir de solo 26 letras del alfabeto. La 
clave es el orden (variation en la secuenda lineal que sigue la 
unidad). Sin embargo, esta analogia cae por tierra al ser incapaz 
de describir la gran diversidad de macromoleculas debido a que 
la mayona de los polimeros biologicos son mucho mas largos 
que la palabra m£s larga. Las proteinas, por ejemplo, se foiman 
a partir de 20 tipos de aminoacidos dispuestos en cadenas que a 
menudo son de demos de aminoacidos de largo. La logica mole¬ 
cular de la vida es simple pero elegante: las moleculas pequenas 
comunes a todos los organismos se encuentran ordenadas en 
macromoleculas unicas. 


Evaluation de conceplos 


1. ^Cuales son las cuatro ciases principales de moleculas 
biologicas grandes? 

2. ^Cuamas moleculas de .agua se requieren para hidroli- 
zar completamemc un poltmero de 10 mondmeros de 
largo? 

3. Despues de comer un trozo de manzana, £que reacciones 
deben ocurrir para que los mondmeros de aminoacidos 
en la protema de la manzana se condemn en proteinas 
en su cuerpo? 

Wanse las re&puestas en el Apendice A. 


Concepto 


Los hidratos de carbono sirven 
como combustible y material 
estructural 

Los hidratos de carbono incluyen tamo los azucares como 
los polimeros de los azucares, Los hidratos de carbono mas sim¬ 
ples son los monosacaridos, o azucares, tambien conocidos como 
azucares simples. Los disacaridos son azucares dobles, que se 
componen de dos monosacandos unidos mediante una reaction 
de condensation. Los hidratos de carbono que son macrotiiol£- 
culas son polisacaridos, polimeros compuestos de muchos com- 
ponemes quimicos de azucar. 


La diversidad de los polimeros 

Cada celula tiene miles de diferemes tipos de macromole- 
culas; la coleccion varia de un tipo de celula a otra incluso en 


Azucares 

Los monosacaridos (de monos, simple y sacchomm, azu¬ 
car), general mente tienen fdrmulas moleculares que son algun 
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multiplo de la unidad CH,0 (fig. 5-3). La glucosa (C 6 U l2 0 6 ) t 
el monosacarido mas com tin, es de importance central en la 
qmmica de la vida, En la estrucLura de la glucosa podemos ver 
la marca registrada de un azucar: la molecula tiene urt grupo 
carbonilo (>C s O) y multiples grupos hidroxilo (—OH). De 
acuerdo con la ubicacion del grupo carbonilo, un azucar es 
urta aldosa (azucar aldehido) o una cetosa (azticar cetona). La 
glucosa, por ejemplo, es una aldosa; la Fructosa, un lsomero 
estructural de la glucosa, es una cetosa (la mayoria de Ids 
n ombres de los azucares terminan en -osa). Otro criterio para 
clasificar azucares es el tamario del esqueleto de carbono, que 
es de tres a siete carbonos de largo. La glucosa, la fructosa y 
otros azucares que tienen seis carbonos se denominan hexo- 
sa$< Las triosas (azucares de ires carbonos) y las pentosas 
(azucares de cinco carbonos) son las m&$ comunes, 

Ademas hay otra fuente de diversidad para los azucares sim¬ 
ples en la disposicion espacial de sus componentes alrededor 
de carbonos asimetricos (recuerde del capitulo 4 que un carbo- 
no asimetrico e$ un carbono unido a cuatro tipos de compafte- 
ros diferentesb La glucosa y la galactosa, por ejemplo, difieren 
solo en la ubicacibn de sus componentes alrededor de un car¬ 
bono asimetrico (veanse los recuadros violetas en la figura 5-3). 
Lo que parece ser una pcquena diferencia es lo suficientemen- 
te significativo para conferir formas y componamientos distin- 
tivos a los dos azucares. 

Aunque es conveniente dibujar una glucosa con un esque- 
leto de carbono lineal, esta representacion no es completa- 


mente correcta. En soluciones acuosas, las moleculas de glu¬ 
cosa, al igual que la mayor parte de otros azucares, forman ani- 

11 os (fig. 5-4). 

Los monosacaridos, en particular, la glucosa, son nutrientes 
imponantes para las celulas. En el proceso conocido como res- 
piracion celular, las celulas extraen la energta almacenada en 
las moleculas de glucosa. Las moleculas de azucar simple no 
son solo un combustible importame para el funcionamlento 
celular, sino que sus esqueletos de carbono sirven como mate¬ 
ria prima para la sfmesis de otros tipos de moleculas organb 
cas, como los aminoacidos y los acidos grasos. Las moleculas 
de azticar que no se utilizan inmediatamente en esta forma, 
por lo general se incorporan como monomeros para formar 
disac£ridos o polisac^ridos. 

Un disacarido se compone de dos monosacaridos unidos 
mediante una union giucosidica, un enlace covalente formado 
entre dos monosacaridos mediame una reaccibn de deshidrata- 
cion. Por ejemplo, la maltosa es un disacarido Formado por la 
union de dos moleculas de glucosa (fig. 5-5a). Tambien cono- 
cida como azucar de malta, ta maltosa es un ingrediente utiliza- 
do en la elaboracion de cerveza. El disacarido mas corriente es la 
sacarosa, que es azucar de mesa. Sus dos monomeros son la glu¬ 
cosa y la fructosa (fig, 5-5b). Las plantas usualmente transpor- 
tan hidratos de carbono desde las hojas hasta las raices y otros 
organos no fotosintetieos en forma de sacarosa. La lactosa, el azu¬ 
car presente en la leche, es otro disacarido, en este caso, una 
molbcula de glucosa unida a una molbcula de galactosa. 


► Fig, 5-3, Estructura y clasificacion 
de algunos monosacaridos. 

Los azifcares pueden ser aldosas (a Id eh i dos, fita 
superior) o cetosas (eetonas, fila inferior), de 
acuerdo con la ubicadbn del grupo carboniio 
(naranja oscuro). Los azucares tambten se dasi- 
fican de acuerdo con la bngitud de sus esque- 
letos de carbono. Un tercer punto de variacion 
es la disposicion espacial alrededor de carbonos 
asimetricos (compare, por ejemplo, las porcio- 
nes purpura de la glucosa y la galactosa). 


Triosas 

(c 3 H 6 o 3 ) 


Pentosas 

(C s Hi 0 O s ) 


Hexosas 
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(a) Formas lineal y anular. El equilibria quimico entre las estructuras lineal y anular 
favorece enormemente la formation de anillos, Para formar el anillo de glucosa, el 
carbono 1 se enlaza al oxlgeno untdo al carbono 5. 



H OH 


(b) Estructura anular abreviada. Cada esquina 
representa un carbono. El horde m3s grueso 
del anillo indiea que se est3 mirando el anillo 
de canto, con los eomponentes unidos al anillo 
por encima o debajo del piano del anillo. 


▲ Fig. 5-4. Formas lineal y anular de la glucose. 



(a) Reaction de deshidratacion en 
fa sintesis de maltosa. La unidn 
de dos unidades de glucosa 
forma maltosa. El enlace 
glucosfdico une el carbono 1 
de una glucosa al carbono 4 
de la segunda glucosa. Uniendo 
bs monbmeros de glucosa en 
una forma diferente se 
obtendria un disacarido 
diferente. 


Glucosa 


Glucosa 



CH,OH 


CH 2 OH 


Maltosa 


(b) Reacciones de 

deshidratacion en fa sintesis 
de sacarosa, la sacarosa es un 
disacarido formado a partir de 
glucosa y fructosa: Notese que 
la fructosa, aunque es una 
hexosa como la glucosa, forma 
un anillo de cinco lados. 




Sacarosa 


k Fig. 5-5. Ejemplos de sintesis de disacaridos. 


Polisacaridos 

Los polisacaridos son macromoleculas, polimeros con unos 
pocos ciemos a miles de monosacaridos unidos por uniones glu- 
costdicas, Algunos poltsac&ridos sirven como material de alma- 
cenamiento, que se hidroliza euando es necesario proporcionar 
azucar para las celulas, Otros polisacaridos sirven como material 
para estructuras que protegen la celufa o todo el organismo. La 
arquitectura y la funcion de un polisacarido se determinan por 
sus monomeros de azucar y por las posidones de sus enlaces glu- 
cosldicos. 

Pofisflcdndos de almacenamiento 

El almidon, un polisacarido de almacenamiento de las plan- 
tas T es un polimero que se compone en su totalidad en mon6- 
meros de glucosa. La mayoria de estos monomeros estan unidos 


mediante uniones 1-4 (del carbono 1 al carbono 4), como las 
unidades de glucosa en la maltosa (fig. 5-5a). El angulo de estos 
enlaces vuelve al polimero helicoidal. La forma mas simple de 
almidon, la amilasa, no es ramificada. la amilopecrina, una forma 
mas compleja de atmidbn, es un polimero ramificado con unio¬ 
nes 1-6 en los puntos de ramificaridn. 

Las plantas almacenan almidon como granules dentro de 
estructuras celulares denominadas pldstidos, que incluyen los 
cloroplastos (fig. 5-6a), La simesis del almiddn le permite a la 
planta acumular un superavil de glucosa. Debido a que la gluco¬ 
sa es un importante combustible celular, el almidon representa 
energia almacenada. Mas tarde, el azucar puede ser separado de 
su “banco” de hidratos de carbono mediante hidrolisis, que 
rompe los enlaces entre los monomeros de glucosa. La mayoria 
de los animales, entre ellos los seres humanos, tambien tienen 
enzimas que pueden hidrolizar el almidon vegetal, para que la 
glucosa est£ disponible como nutriente para las celulas. Los 
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(a) Almidon: un polisacarido vegetal. Dos formas de almidon son 
la amflosa (no ramifkada) y la amilopectina (ram if lea da), Los 
6valos daros de la mkrofotografia son granules de almiddn 
dentro de un cloropfasto de una c$lula vegetal. 



(b) Glucogeno: un polisacarido animal. Ei glucdgeno es mas 

ramificado que la amilopectina. Las cdulas an i males a pi fan glucogeno 
como cumulos densos de granules dentro de celulas hepaticas y 
musculares. (En fa microfotografia se ve parte de una cdula hepatlca, 
las mitocondrias son organuios que ayudan a degradar )os azutares.) 


polisacar id° s ^Imacenamiento de piantas y ani males. Estos ejemplos, el almidon y el glucdgeno, estcin compuestos en su tota- 
hdad de monbmeros de glucosa, aqui representados por hex^gonos. Debido a su estructura molecular las cadenas de polimeros tienden a format 
helices. 


tub£rculos de patata y los granos —los frutos del trigo, maiz, arroz 
y otros cereales- son las principales Fuentes de almidon de la 
dieta humana. 

Los animales almacenan un polisacarido Ilamado glucdgeno, 
un polimero de glucosa que es similar a la amilopectina pero que 
esta mAs ramificado (fig. 5-6b) Los seres humanos y otros ver- 
tebrados almacenan glucogeno, principalmente en sus celulas 
hepaticas y musculares La hidrdlisis del glucogeno en estas celu¬ 
las libera glucosa cuando se incrementa la demanda del azucar. 
Sin embargo, este combustible almacenado no puede sustentar 
un animal por mucho tiempo. En los seres humanos, por ejem- 
plo, las reservas de glucogeno se consumen en alrededor de un 
dia a menos que se reabastezean mediante el consume de alt- 
mentos. 

Polisacflridos estnicmrales 

Los organismos construyen maieriales fuertes a partir de 
polisacaridos estructurales. Porejemplo, un polisacarido llama- 
do celulosa es el componente principal de las fuertes paredes 
que encierran las celulas vegetales. A escala global, las piantas 
producen casi 10 11 (100 mil millones) toneladas de celulosa 
por ario; es el compuesto organico mas abundante en la Tierra. 


A1 igual que el almidon, la celulosa es un polimero de glucosa, 
pero las uniones glucosidicas en estos dos polimeros difieren. 
La diferencia se basa en el hecho de que en real!dad existen dos 
estructuras de anillo levemente diferentes para la glucosa (f«g. 
5-7a). Cuando la glucosa forma un anillo, el grupo hidroxilo 
unido al carbono 1 se posiciona por debajo o por encima del 
piano del anillo. Estas dos formas de anillo de la glucosa se 
denominan alfa (a) y beta (p), respectivameme. En el almidon, 
todos los monomeros de la glucosa se encueniran en la confi- 
guracidn a (fig. 5-7b), el orden que se vio en las figuras 5-4 y 
5-5. Por el contrario, lodos los mondmeros de glucosa de la 
celulosa se encuentran en la configuracidn p, lo que determina 
cada mondmero de glucosa este al reves con respecto a sus ved- 
nos (fig. 5-7c). 

Los diferentes enlaces glucosidicos del almidon y la celulosa 
conheren a las dos moleculas distintas formas tridimensionales. 
Mientras que una molecula de almidon es predominantemenie 
helicoidal, una molecula de celulosa es recta (y nunca ramifica- 
da), y sus grupos hidroxilo son libres de establecer enlaces de 
hidrdgeno con los hidroxilos de otras moleculas de celulosa que 
son paraielas a ella. En las paredes celulares vegetales, las mole¬ 
culas paralelas de celulosa que se mantienen unidas de esta 
forma se agrupan en unidades llamadas microfibrillas (fig. 5-8). 
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(b) Almiddn: union 1-4 de monomeros de a glucosa. 


p glucosa 


ot glucosa 


(a) Estructuras anulares de a y p glucosa. Estas dos formas 
interconvertibfes de giucosa difieren an la ublcacidn del grupo 
hidroxilo unido al carbono numero 1 


OH ch 2 oh oh ch 2 oh 

(c) Celulosa: union 1-4 de monomeros de (J glucosa. Los anguios de 
los enlaces que conectan los anillos determinan que cada monbmero 
de glucosa quede invertido con respecto a sus vetlnos, Compare las 
posiciones de fos grupos -OH resaltados en (b) 
afmidbn y (c) celulosa. 


A Fig. 5-7. Estructuras del aimidon y la celulosa. 


Alrededor de 80 moleculas 
de celulosa se asocian para 
formar una microfibril la, la 
principal unidad 
arquitectonica de la pared 
celular vegetal 


Microfibrillar de celulosa 

en una pared celular vegetal ... ... 

— Microfibrilla 


Paredes celulares 


Celulas vegetales 


Moleculas 
de celulosa 


Las moleculas de celulosa 
para I el as se mantienen 
unidas por enlaces de 
hidrbgeno entre 
los grupos hidroxilo 
unidos a losatomos 
de carbono 3 y 6. 


Una mol^cuia de celulosa 
es un polimero de |3 
glucosa no ramificado* 


Monomero 
de P glucosa 


A Fig. 5-8. Organization de la celulosa en las paredes celulares vegetales. 
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A Fig. 5-9, Las bacterias que digieren ]a celulosa se encuentran 
en los animates de pastoreo, como esta vaca. 


Estas microfibrilks simikres a cables son un fuerte material de 
construction para plamas al igual que para seres humanos, quie- 
nes utilizan la madera, rica en celulosa, para fabricar objetos. 

Las ertzimas que digieren el almid6n, hidrolizando sus unio- 
nes oq son incapaces de hidrolizar las uniones |3 de la celulosa 
debido a las formas inconfundiblemente diferentes de estas dos 
moleculas, De hecho, pocos organisxnos poseen enzimas que 
puedan digerir la celulosa, Los seres humanos no las tienen; la 
celulosa de nuestra comida pasa a traves del tiacto digestive y se 
elimina con las heces. A lo largo del camino, la celulosa erosiona 
la pared del tracto digestivo y esiimula la secrecidn de moco, que 
ayuda a lograr un paso suave de la comida a trav£s del tracto. Asl 
aunque la celulosa no es un nutriente para los seres humanos, es 
una parte importante de una dieta saludable. La mayoria de las 
frutas frescas, los vegetales y los granos enteros son ricos en celu¬ 
losa, 

Algunos microorganismos pueden digerir la celulosa, des- 
componiendola en mondmeros de glucosa. Las vacas albergan 
bacterias que digieren la celulosa en el rumen, el primer com¬ 
part! memo de su estomago (fig. 5-S). Las bacterias hidrolizan la 
celulosa del he no y convierten la glucosa en otros nutrientes. De 


rnanera similar, una termita, que es incapaz de digerir la celulo¬ 
sa por si misma, tiene microorganismos que viven en su intesri- 
no y pueden convertir la madera en alimento, Algunos bongos 
tambien pueden digeiir la celulosa y ayudar a reciclar elementos 
quimicos dentro de los ecosistemas de la lierra. 

Otro polisacarido estructural importante es la quitina, e! 
hidrato de carbono milizado por los artrdpodos (insectos, arac- 
nidos, crust&ceos y miriapodos) para constituir sus exoesquele- 
tos {fig. 5-10), Un exoesqueleto es una funda dura que rodea las 
partes blandas del animal La quitina pura es blanda, pero se 
endurece cuando se recubre con carbonato de calcio, una sal. La 
quitina tambien se encuentra en much os hongos, que utilizan 
este polisacarido en lugar de la celulosa como material de cons- 
auction para sus paredes celulares. La quitina es similar a la 
celulosa, excepto en que el mondmero de la glucosa de la quiti¬ 
na tiene un apendice que contiene niirogeno (fig, 5-10a). 


Concepto 


Los lip i dos son un grupo diverso 
de moleculas hidrofobas 

Los lipidos son una clase de moleculas bioldgicas grandes 
que no se componen de poltmeros. Los compuestos llamados 


Evaluation de conceptos 


1. Escriba la formula de un monosacarido que tiene ires 
carbonos. 

2. Una reaction de deshidratacidn une dos moleculas de 
glucosa para fbrmar maltosa. La formula de k glucosa es 

c^ual es la formula de la maltosa? 

3. Compare el aimidon y la celulosa, 

Vtanse tors rcspuestas en el Apendice A. 



(a) La estructura del monomero de quitina. 



(b) La quitina forma el exoesqueleto de los 
artrdpodos. Esta cigarra est£ mudando, 
despojdndose de sir viejo exoesqueleto 
y emergiendo como forma adulta. 



(c) La quitina se utlliza para fabricar un hilo 
quirurgico fuerte y flexible que se descompone 
despu£s de que la herida o incisidn se cure. 


A Fig, 5-10. Quitina, un polisacarido estructural 
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lipidos se agrupan juntos porque comparten un rasgo impor- 
:ante: todcs tienen poca o ninguna afinidad por el agua. El com- 
portamierito hidrofobo de los lipidos se basa en su estructura 
molecular. Airnque pueden tener aigunos enlaces polares aso- 
ciados con el oxlgeno, los lipidos se campon en sob re todo de 
hidrocarburos. Mas pequenos que las verdaderas macromolecu- 
as (polimericas), los lipidos son un grupo altamente variado 
tanto en forma como en funcion. Los lipidos incluyen las ceras 
y ciertos pigmentos, pero nos centraremos en los tipos de Ifpi- 
dos mas imponames desde el punto de vista bioldgico: grasas, 
fosfolipidos y esteroides. 

Grasas 

Aunque las grasas no son polimeros, son moleculas grandes 
v se ensamblan a partir de moleculas mas pequenas mediante 
reacciones de deshidratacidn. Una grasa se forma a partir de 
dos tipos de moleculas mAs pequenas: el glicerol y los Acidos 
grasos (fig. 5-1 la), El glicerol es un alcohol con ires carbonos, 
cada uno de los cuales lleva un grupo hidroxilo. Un acido 
graso tiene un esqueleto largo de carbono, general meme de 
16 o 18 Atomos de carbono. En un extreme del acido graso hay 
un grupo carboxilo, el grupo fundonal que da a estas molecu¬ 
las el nombre dcido graso. Unido al grupo carboxilo hay una 
larga cadena hidrocarbonada. Los enlaces no polares C—H en 
las cadenas hidrocarbonadas de los Acidos grasos son la razon 



Glicerol 

(a) Reaction de deshidratacion en la sintesis de una grasa 

Enlace Aster 



(b) Molecula de grasa (triacilglicero!) 


▲ Fig. 5-11. Sintesis y estructura de una grasa o triacilglicerol* 

Los componentes quimicos moleculares de una grasa son una molecu- 
la de glicerol y tres moleculas de Acidos grasos. (a) Una molecula de 
agua es eliminada por cada acido graso unido al glicerol. (b) Una mol£- 
cula de grasa con tres unidades idAnticas de acido graso. Los carbonos 
de los Acidos grasos estAn dispuestos en zigzag para sugerir las orien- 
tadones reales de los cuatro enlaces simples que se extienden desde 
cada carbono (fig. 4-3a). 


por la cual las grasas son hidrofobas, Las grasas se separan del 
agua porque las moleculas de agua establecen enlaces de hidro- 
geno enure si y excluyen las grasas. Un ejemplo comun de este 
fenomeno es la separacibn de aceite vegetal (una grasa tlquida) 
de la solucion acuosa de vinagre en una botella de condtmemo 
para ensaladas. 

Al constituir una grasa, tres moleculas de Addo graso se 
unen, cada una, al glicerol mediante una unibn £ster, un enlace 
enire el grupo hidroxilo y el grupo carboxilo. La grasa resub 
tante, tambibn denominada triacilglicerob estA compuesta 
por tres Acidos grasos unidos a una molecula de glicerol (otro 
nombre para una grasa es tnglic&ido, una palabra a menudo 
hallada en la lista de ingredientes de las comidas empaqueta- 
das). Los Acidos grasos en una grasa pueden ser iguales, 
como en la figura 5-11b, o bien de dos o tres tipos diferen- 
tes. 

Los acidos grasos varian en la longitud y en el numero y la 
ubicacion de sus dobles enlaces. Los terminos grasas saturadas y 
grasas insaturadas se utilizan por lo general en el contexto de la 
nutricibn (fig, 5-12). Estos terminos se refieren a la estructura 
de las cadenas hidrocarbonadas de los Acidos grasos. Si no hay 
dobles enlaces entre los atomos de carbono que componen la 
cadena, emonces tantos atomos de hidrbgeno como sean posi- 



(a) Grasa saturada y Acido graso. A temperatura ambiente, las 
moleculas de una grasa saturada como la mantequilJa estAn 
estrechamente empaquetadas y forman un solido. 



(fa) Acidos in s at u rad os y acidos grasos. A temperatura ambiente, 
fas molAculas de una grasa insaturada como el aceite de diva 
no pueden amontonarse lo suficientemente cerca como para soli- 
dificarse debido a 3a torsion de sus colas de Acidos grasos. 

A Fig* 5-12* Ejemplos de grasas y acidos grasos saturados e insa¬ 
turados. 
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lipidos se agrupan juntos porque comparten un rasgo impor- 
tante; todos tienen poca o ninguna afinidad por el agua. El eom- 
portatniento hidrbfobo de los lipidos se basa en su estructura 
molecular. Aunque pueden tener aigunos enlaces pokres aso- 
ciados con el oxigeno, los lipidos se componen sobre todo de 
hidrocarburos, M4s pequenos que las verdaderas macromolecu- 
las (polimericas), los lipidos son un grupo altamente variado 
tanto en forma como en funcidn. Los lipidos incluyen las ceras 
y ciertos pigmentos, pero nos centraremos en los tipos de Itpi- 
dos mas importantes desde el punto de vista biologico: grasas, 
fosfollpidos y esLeroides, 

Grasas 

Aunque las grasas no son pollmeros, son mol ecu las grandes 
y se ensamblan a partir de moleculas mas pequenas mediante 
reacciones de deshidratacion. Una grasa se forma a partir de 
dos tipos de moleculas mas pequenas: el gliceroi y los acidos 
grasos (fig. 5-1 la). El gliceroi es un alcohol con ties carbonos, 
cada uno de los cuales lieva un grupo hidroxilo. Un acido 
graso tiene un esqueleto largo de carbono, generalmeme de 
16 o 18 atomos de carbono. En un extremo del acido graso hay 
un grupo carboxilo, el grupo fun clonal que da a esras molecu- 
ks el nombre dado graso . Unido al grupo carboxilo hay una 
larga cadena hidrocarbonada. Los enlaces no polares C—H en 
las cadenas hidrocarbonadas de los acidos grasos son la razdn 


por la cual las grasas son hidrofobas. Las grasas se separan del 
agua porque las moleculas de agua estableeen enlaces de hidro- 
geno entre si y excluyen las grasas, Un ejemplo cornua de este 
fenomeno es la separacidn de aceite vegetal (una grasa liquids) 
de la solucidn acuosa de vinagre en una botella de condimento 
para ensakdas, 

Al constituir una grasa, tres moleculas de dcido graso se 
unen, cada una, al gliceroi mediante una union £ster, un enlace 
entre el grupo hidroxilo y el grupo carboxilo. La grasa resul- 
tante* Lambien denominada triacilglicerol, esta compuesta 
por tres dados grasos unidos a una molecula de gliceroi (otro 
nombre para una grasa es trigfkerido, una palabra a menudo 
hallada en la lista de ingiedientes de las comidas empaqueta- 
das). Los acidos grasos en una grasa pueden ser iguales, 
como en la figura 5-11b, o bien de dos o tres tipos diferen¬ 
tes. 

Los acidos grasos varian en la longitud y en el numero y la 
ubicacion de sus dobles enlaces. Los t£rminos grasas satmadas y 
grasas insaturadas se utilizan por lo general en el contexto de la 
nutricion (fig. 5-12). Estos terminus se refieren a la estructura 
de las cadenas hidrocarbonadas de los acidos grasos. Si no hay 
dobles enlaces entre los atomos de carbono que componen la 
cadena, entonces tamos atomos de hidrogeno como sean posi- 


H—c— oQ 
H —0—OH 

H —C—OH 
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H | H | H I H I H | H T H j H 
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Acido graso 

(acido palmitico) 


Glicerof 

(a) Reaccion de deshidratacion en la sfntesis de una grasa 

Enlace Gster 
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(b) Molecula de grasa (triacilglkerol) 


A Fig, 5-11- Slntesis y estructura de una grasa o triad Iglicerol 

Los tomponentes qulmicos moleculares de una grasa son una mot£cu- 
la de gliceroi y tres mokculas de Acidos grasos. (a) Una molecula de 
agua es eliminada por cada £rido graso unido al gliceroi. (b) Una mol£- 
cula de grasa con tres unidades idGnticas de £cido graso. Los carbonos 
de los Acidos grasos est^n dlspuestos en zigzag para sugerir las orien- 
taciones reales de los cuatro enlaces simples que se extienden desde 
cada carbono (fig. 4-3a), 



(a) Grasa saturada y acido graso. A temperature ambiente, las 
mliculas de una grasa saturada como la mantequilla est£n 
estrechamente empaquetadas y forman un solido. 



(b) Acidos insaturados y acidos grasos. A temperatura ambiente, 
las moleculas de una grasa insaturada como el aceite de oliva 
no pueden amontonarse lo suficientemente cerca como para sofi- 
dificarse debfdo a la torsi6n de sus colas de Acidos grasos. 

A Fig, 5-12. Ejemplos de grasas y acidos grasos saturados e insa¬ 
turados. 
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bles estan unidos al esqueleto de carbono. Esa estruetura se des¬ 
cribe como saturadOt con hidrogeno, por lo que el Acido graso 
resultante se denomina acido graso saiurado (fig. 5-12a) r Un 
acido graso insaturado liene ono o m&s dobles enlaces, forma- 
dos por la elimination de Atonios de hidrbgeno del esqueleto de 
carbono, El acido graso tendrA un retorcimiento en su cadena de 
hidrocarburos dondequiem que se presenie un doble enlace ris 
(fig. 5-12b) 

Una grass pro due Ida a partir de acid os gras os samrados se 
llama grasa saturada. La mayoria de las grasas animales son 
saturadas: la cadena hidrocarbonada de sus acidos grasos -las 
"colas de las moleculas— carecen de enlaces dobles y las 
moleculas pueden empaquetarse mas estrechameme, una al 
lado de la otra. Las grasas ani males saturadas -como la man- 
teca de cerdo y la mantequilla— son sblidas a temperatura 
ambiente, Por el contra rio, las grasas de las plantas y de los 
peces generalmente son insamradas, io que signifiea que estan 
constituidas por uno o mas tipos de acidos grasos no satura¬ 
tes. A menudo liquidas a temperatura ambiente, las grasas de 
los vegetales y de los peces se denominan aceites, por ejem- 
plo t ei aceite de oliva y el aceite de higado de bacalao. Las tor- 
ciones donde se ubican los dobles enlaces ris evitan que las 
moleculas se amontonen de forma suficiememente estrecha 
como para solidificarse a temperatura ambiente. La frase 
“aceites vegetales hidrogenados” en las etiquetas de alimenios 
signifiea que las grasas insaturadas han sido convertidas en 
grasas saturadas de forma sintetica por la adicion de hidroge- 
no. La manteea de cacahuete, la margarina y muchos otros 
productos se hidrogenan para evitar que los lipidos se sepa- 
ren y pasen a su forma liquida (aceite). 

Una dieta rica en grasas saturadas es uno de los muchos fac¬ 
tors que pueden eonmbuir a la enfermedad cardiovascular 
conocida como aterosclerosis, En esta enfermedad se desarro- 
I Ian depbsitos llamados placas dentro de las paredes de los 
vasos sanguineos, que impiden el flujo sangumeo y reducen la 


elasticidad de los vasos. Estudios recientes han revelado que el 
proceso de hidrogenacion de aceites vegetales produce no solo 
grasas saturadas, sino tambiCn grasas insaturadas con dobles 
enlaces £rtms. Estas moleculas de grasas items pueden contri- 
buir aun mas que las grasas saturadas a la aterosclerosis y a 
otros problemas (vdase cap. 42). 

Las grasas han llegado a tener una connoLaciOn tan negati- 
va en nuestra cultura que quiz A usted se pregume si las grasas 
sirven para algun proposito util. La principal funcion de las 
grasas es la aeumulacibn de energia. Las cadenas hidrocarbo- 
nadas de las grasas son similares a las moleculas de gasolina e 
igualmente rtcas en energia. Un gramo de grasa almacena mas 
del doble de la energia que un gramo de un polisaearido, 
como el almidom Debido a que las plantas estan relarivamen- 
te inmdviles pueden funcionar con almacenamiento de ener~ 
gia voluminoso en la forma de almidon (los aceites vegdales 
se suelen obLener a partir de las semillas, en las que un alma- 
cenamiemo mas compacto es un valor para la planta), Los ani- 
males, sin embargo, deben transportar sus reservas de energia, 
por lo que exisLe una vemaja en tener un reservorio de com¬ 
bustible mas compacto; la grasa. Los seres humanos y otros 
mamfferos acumttlan sus reservas de alimemo de largo plazo 
en cAlulas adiposas (vease fig. 4-6b), que se dilatan y se eon- 
traen a medida que la grasa se deposita y se extrae del alma¬ 
cenamiento, Ademas de almacenar energia, el tejido adiposo 
tambien amortigua drganos ritales como ios rinones, y una 
capa de grasa debajo de la pie! aisla el cuerpo, Esta capa sub- 
cutanea es esperialmente gruesa en las ballenas, las focas y la 
mayoria de los marmferos marinos, y los protege del agua fria 
del oeeano. 

Fosfolipidos 

Un fosfoUpido, como se muestra en la figura 5-13, es simi¬ 
lar a una grasa, pero tiene solo dos acidos grasos unidos al glice- 



(a) Formula estmctural (b) Modelo espacial 
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< Fig. 5-13. Estruetura de un fosfoJipido, 

Un fosfoUpido tiene una cabeza hidrofila (polar) y dos 
colas hidfOfobas (no polares). La drversidad fosfolipidica 
se basa en diferencias en los dos Acidos grasos y en los 
grupos unidos al grupo fosfato de la cabeza. Este fosfo- 
lipido particular, IJamado fosfatidiJcolina, tiene unido un 
grupo colina. La torsion de una de sus colas se debe al 
doble enlace as. (a) la formula estructura! sigue una 
convenciOn qulmica comun de omitir los carbonos y los 
hidrdgenos unidos de las colas hidrocarbonadas. (b) En 
el modelo espacial, negro = carbono, gris = hidrOgeno, 
rojo - oxigeno, amarillo - fdsforo y azul - nitrogeno. (c) 
Este simbolo, que representa un fosfolfpido; se emplea 
en tbdo el libro. 



(c) Simbolo de fosfofrpido 

















A Fig. 5-14. Estructura de bicapa formada por el autoensambta- 
je de fosfolfpidos en un ambiente acuoso. La bicapa fosfolipidrca 
mostrada aquf es la principal estructura de las membranas biol6gicas. 
N6tese que bs cabezas hidrdfilas de los fosfolfpidos est^n en contacto 
con el agua en esta estructura, mientras que fas colas hidrbfobas estan 
en contacto mutuo y lejos del agua. 



A Fig* 5-15, El colesterol, un esteroide, El colesterol es la mol^cula 
a partir de la cual se sintetizan otros esteroides, induidas las hormones 
sexuales. Los estemides varian en los grupos funcionales unidos a sus 
cuatro anillos interconectados (mostrados en dorado). 


rol en lugar de tres. HI tercer grupo hidroxilo del glicerol esta 
unido a un grupo fosfato, que tiene una carga electrica negativa. 
MolGculas pequertas adidonales, por general cargadas o polares, 
pueden unirse a los grupos fosfato para formar una variedad de 
fosfolipidos. 

Los fosfolfpidos muestran un componamiento ambivalente 
con el agua. Sus colas de hidrocarburos son hidrofobas y son 
excluidas del agua. Sin embargo, el grupo fosrato y sus anexos 
forman una cabeza hidrofila que tiene afinidad por el agua. Cuando 
se anaden fosfolfpidos al agua, se amoensamblan formando una 
capa doble -bicapa- que protege sus poreiones hidrofobas del 
agua (fig, 5-14) 

En la superfine de una celula, los fosfolfpidos estan dis- 
puestos en una bicapa similar. Las cabezas hidrofilas de las 
moleculas se encuentran en la parte externa de la bicapa, en 
contacto con las soluciones acuosas dentro y fuera de la celu- 
la. Las colas hidrofobas apuntan hacia el interior de la bicapa, 
lejos del agua. Las bicapas fosfolipldicas forman un limiLe 
entre las celulas y sus medios extemos; de hecho, los fosfcli- 
pidos son los components principales de todas las membra¬ 
nas celulares. Este comportamiemo propordona otro ejemplo 
del rnodo en que la forma coincide con la funcion a nivel 
molecular. 

Esteroides 

Los esteroides son lipidos que se caracterizan por un esque- 
leto de carbono formado por cuatro anillos fusionados (fig, 5- 
15), Diferentes esteroides varfan en los grupos funcionales 
unidos a este conjunto de anillos, Un esteroide, el colesterol, es 
un componente cornim de las membranas celulares animales y 
tambien es el precursor a partir del cual se sintetizan otros este¬ 
roides, Muchas hormonas, como las hormonas sexual es de los 
vertebrados, son esteroides produddos a partir del colesterol (fig. 
4-9). Por lo tamo, el colesterol es una motecula crucial en los ani¬ 
males, aunque un alto nivel del mismo en la sangre puede con- 
tribuir a la aterosclerosis. Tanto las grasas saturadas como las 
grasas tram tienen su impacto negativo en la salud al afectar a los 
niveles de colesterol. 


Eva! u a cion de concept© s 


1. Compare la estructura de una grasa (triglicerido) con la 
de un fosfotipido. 

2. ^En qua difieren las grasas saturadas de las grasas 
Lnsaturadas, tanto en estructura como en componamiento? 

3. -For que se considers que las hormonas sexuales 
humanas son lipidos? 

Vtfanse /as rcspirfsffls en d Apendice A , 


Concepto 


Las proteinas tienen mnehas 
estructuras, que dan como resultado 
un amplio espectro de funciones 

La importancia de las proteinas esta implicita en su nombre, 
que proviene de la palabra griega proteios, que significa “primer 
lugar*. Las proLeinas representan mas del 50% de la mass seca de 
la mayoria de las celulas e intervicnen en casi todo lo que los 
organ ism os efectUan. Algunas proteinas aceleran las reacciones 
quimicas, mientras que otras desempenan un papel en e! sosten 
estructuraL el almacenamiento, el transporte, las comunicado- 
nes celulares, el movimiento y la defensa contra sustancias extra- 
nas (cuadro 5-1). 

El ripo mas importante de proLefna son, quiza, las enzi- 
mas. Las proteinas enzimaticas regulan el metabolism© al 
actuar como catalizadores, agentes quimicos que aceleran en 
forma selective las reacciones qufmicas en la celuta sin ser 
consumtdas por la reaccion (fig* 5-16). Debido a que una 
enzima puede realizar su Funcion una y otra vez, estas mole- 
colas pueden considerarse como caballos de tiro que mantie- 
nen a las celulas en funcionamiento llevando a cabo los 
procesos de la vida. 


CAPfruio 5 Estructura y funcion de las maeromolecutas 
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Panorama general de las funciones de las protelnas 

Tipo de proteina 

Funcion 

Ejemplos 

Protelnas emiiMticas 

Aceleratidn selectiva de 
reactions qulmicas 

Las enzimas digestives catalizan la hidrplisis de los poifmeros en los alimentos. 

Protelnas estructurales 

Sosten 

Los insectos y las arenas usan las Rbras de seda para elaborar sus capullos y tek- 
raftas, respectivamente. El cokgeno y la elastina propordonan un entramado 
fibrose en tejidos conectivos animates, U queratina es la proteina del pelo, los 
cuernos, las ptumas y otros apendices de la piel. 

Protelnas de 
almacenarniento 

Aimacenamlento de aminoacidos 

La ovoalbUmina es la proteina de la clara de huevo, usada como una fuente de 
aminoacidos para el desarrollo embrionario. La caselna, la proteina de la leche, 
es la principal fuente de aminoacidos para las crias de los mamlferos. Las plantas 
tienen protelnas de almacenamiento en sus semi lias. 

Protelnas de transports 

Transpone de otras sustancias 

La hemoglobina, la proteina de la sangre de vertebrados que contiene hierro, 
transporta oxigeno desde los pulmones hack otras partes del cuerpo, Otras pro¬ 
telnas transportan mol ecu las a travfe de las membranas cdulares. 

Protelnas Sonnonales 

Coordination de las aenvidades 
de un organismo 

La insulina, una hormona secretada por el pancreas, ayuda a regular la concen- 
iracion de azflcar en la sangre de vertebrados. 

Protelnas receptoras 

Respuesta de la celula a un 
estimulo qufmico 

Los receptores que se encuentran dentro de la membrana de una cdula nemosa 
detectan senates qufmicas liberadas por otras celulas nerviosas. 

Protelnas motoras 
y contr^ctiles 

Movimiento 

La actina y la miosina son responsables del movimiento de los musculos. Otras 
protelnas son responsables de las ondulaciones de los organulos denominados 
cilios y flageios, 

Protelnas defensivas 

Protection contra enfermedades 

Los anticuerpos combaten a bacterias y virus, 


Un ser humane tiene decenas de miles de protelnas diferen- 
tes, cada una con una estructura y funtion especifica; las proteb 
nas, de hecho, son las moldculas estructuralmente mas complejas 
que se conocen. Conforme con sus diversas funciones, varian 
ampliamente en estructura y cada tipo de proteina tiene una 
forma tridimensional, o conformation, unica. 

Polipeptidos 

Diversas como son, todas las protelnas son polimeros sinteti- 
zados a partir del mismo conjunto de 20 aminoacidos, Los poll- 
meros de los aminoacidos se denominan polipeptidos. Una 
proteina se compone de uno o mas polipeptidos plegados y 
enrollados en conformaciones especlficas. 


Mo no meros de nminoda'dos 

Los aminoacidos son molecnlas 
org&nicas portadoras de grupos 
carboxilo y amino (v£ase cap. 4}* 

La ilustracibn de la derecha mues- 
tra la formula general de un amino- 
acido. En el centra del aminoacido 
se encuentra un atomo de carbono 
asimetrico denominado carbono 
alfa (a). Sus cuatro companeros 
diferentes son un grupo amino, un grupo carboxilo, un atomo 
de hidrOgeno y un grupo variable simbolizado por la R. El 
grupo R, iambi On denominado cadena lateral, difiere en cada 
aminoacido. La figura 5-17 muestra los 20 aminoacidos que 
las ctiulas utilizan para slmetizar sus miles de protelnas. 


4/ 


Grupo 

amino 


Carbono a 

h \ 

M — :— c 


X OH 

Grupo 

carboxilo 


O HI sitio activo esta disponible 

para una molecula de sustrato, el © El sustrato se une 

reactivo sobre ef cual actua la enzima. a la enzima. 



O Los productos son liberados, ©El sustrato es convertido 

en productos. 


4 Fig. 5-16. Ciclo catafitico de una enzima. La enzima sacarasa ace- 
lera la hidrdlisis de la sacarosa en glucosa y fructose, Al actuar como un 
catalizador, la proteina sacarasa no se consume durante el cielo r sino 
que esta disponible para oat^Jisis ulteriores. 
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▲ Fig. 5-17, Los 20 amino&ddos de las pro- no^cidos se muestran en sus formas ibnicas pre- entre parbntesis, Todos los anmno^ddos utilizados 

tefnas. Los amino^ridos se agrupan aquf de dominantes a pH 7,2, el pH de la c£lu!a. Lasabre- en las protelnas son el mismo enantiomero , lla- 

acuerdo con las propiedades de sus cadenas late- viaturas de tres letras para los amino^cidos est5n mado forma u ^como se muestra aquf (fig. 4-7). 

rales (grupos R), destacados en bianco. Los ami- 
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Aqm, las grupos amino y carboxilo se representan en la forma 
ionizada, la forma en que existen en el pH de una cdula, El 
grupo R puede ser Lan simple como un atomo de hidrdgeno, 
como en el aminoacido glicina (el tinico aminoacido que care- 
ce de carbono asimetrico, puesto que dos de sus compafieros 
de carbono son dtomos de hldrbgeno), o puede ser un esque- 
leto de carbono con diversos grupos funcionales unidos, 
como en la glutamina. (Los organism os tienen otros aminoa- 
cidos, algunos de los cuales a veces se encuentran en las pro- 
temas. Debido a que estos son relaiivamente raros, no se 
muestran en la figura 5-17J 

Las propiedades fisicas y quimicas de las cadenas laterales 
determrnan las caracterfsticas unicas de un aminoacido en par¬ 
ticular. En la figura 5-17, los aminoacidos se agrupan de 
acuerdo con las propiedades de sus cadenas laterales. Un 
grupo se compone de aminoacidos con cadenas laterales no 
polares, que son hidrdfobas. Otro grupo se compone de ami¬ 
noacidos con cadenas laterales polares, que son hidrbfilas. Los 
aminoacidos acidos son aquellos con cadenas laterales que, 
poi lo general, Lienen carga negativa debido a la presencia de 
un grupo carboxilo que, normalmente, estA disociado (ioniza- 
do) en el pH celular. Los aminoacidos basicos tienen grupos 
amino en sus cadenas laterales que, generalmeme, tienen carga 
positiva {todos los aminoacidos tiene grupos carboxilo y gru¬ 
pos amino; los terminos dcido y bdsico en este contexto se refie- 
ren solo a los grupos en las cadenas laterales). Debido a que 
estan cargadas, las cadenas laterales acidas y basicas tambien 
son hidrbfilas. 
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PoUmerm de aminoacidos 

Ahora que examlnamos los aminoacidos, veamos como se 
unen para formar polfmeros {fig, 5-18). Cuando dos amino- 
^cidos estan posicionados de forma que el grupo carboxilo de 
uno se encuentra adyacente al grupo amino del otro, una enzb 
ma puede hacer que se unan al catalizar una reaccion de des- 
hidrataeion, con la eliminacion de una molecula de agua, El 
enlace covalente resultante se denomina enlace peptidico. 
Repetido una y otra vez, este proceso produce un polipepti- 
do T un polimero de muchos aminoacidos conectados por 
enlaces pepu'dicos. En un extremo de la cadena polipeptidica 
se encuentra un grupo amino libre; en el extremo opuesto se 
encuentra un grupo carboxilo fibre. Por tamo, la cadena tiene 
un extremo amino (N-terminal) y un extremo carboxilo (C-ter- 
niinal). La secuencia repetitive de atomos de color purpura de 
la Ogura 5-18b se denomina columna vertebral polipeptidica. 
Unidos a esta columna vertebral hay diferentes tipos de anexos, 
las cadenas laterales de los aminoacidos. Los polipeptidos abar 
can en longitud desde unos pocos monbmeros hasta miles de 
ellos. Cada polipeptido especifico tiene una secuencia lineal 
unica de aminoacidos. La inmensa variedad de polipeptidos de 
la naturaleza i lustra un concepto lmportante descrito con ame- 
rioridad: que las celulas pueden sintetizar diferentes polimeros 
al conectar un grupo limitado de monomeros en secuenrias 
diversas. 


Drimm'tmddii de la seoioicin amittodcida de 1 m polipeptido 

El pionero en la determinacion de la secuencia de amino- 
acidos* de las proLemas fue Frederick Sanger, quien, con sus 
coiegas en la Universidad de Cambridge en Inglaterra, investi- 
go la hormona insulina al final de la decada de 1940 y princi- 
pios de la de 1950. Su tecniea eomisiib en utilizar enzimas 


A Fig. 5-18. Elaboration de una cadena polipeptidica. (a) Los 

enlaces peptfdicos formados por reacciorres de deshidratacibn conectan 
el grupo carboxilo de un aminoacido al grupo amino del siguiente, (b) 
Los enlaces peptidicos se forma n de a uno, comenzando con el amino- 
addo en el extremo amino (^terminal). El polipeptido tiene una colum¬ 
na vertebral polipeptidica (viofeta) al cual se unen las cadenas laterales 
de aminoacidos. 


capaces de digerir proteinas y otros catalizadores que rompen 
los polipeptidos en lugares espedficos, en lugar de hidmlizar 
completamente las cadenas de aminoacidos. El traiamiento 
con uno de esos compuestos escinde un polipeptido en fragmen- 
tos (cada uno formado por multiples subunidades de amino&ci- 
dos) que pueden separarse mediante una t^cnica denominada 
cromatografia. La hidrolists con un compuesto diferente 
rompe el polipeptido en diferentes sitios y produce un segun- 
do grupq de fragmentos. Sanger utilizb metodos qufmicos para 
determinar la secuencia de aminoacidos en estos pequenos 
fragmentos. Luego bused regiones que se superponen entre las 
partes, obtenidas al hidrolizarlas con los diferentes compues¬ 
tos. Considers, por ejemplo, dos fragmentos con las siguientes 
secuencias: 

Qs-Ser-Leu-Tir-Gln-Leu 

Ti r-Gln -Leu - Glu-Asn 

En base a las regiones superpuestas podemos deducir que el 
polipeptido intacto coniiene en su estmetura primaria los siguien¬ 
tes segmemos: 

Cis- Se r- Leu-Tir-G In - Leu - G1 u-Asn 
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AI igual que podriamos reconstruir una (rase a parti r de un 
corijunto de fragmentos con seeuencias de letras superpuestas, 
Sanger y col. fueron capaces, eras varies anos de esfuerzo, de 
reconstruir la estructura primaria completa de la insulina. Desde 
entonces, se han automadzado la mayorfa de los pasos implica- 
dos en la secuendacidn de un polipeptido. 

Conformation y funcion proteica 

Una vez que conocemos la secuencta de amino^ridos de un 
polipeptido, £que puede dedrnos esta sobre la conformacion y 
la funcion proteica? El terniino polipeptido no es exactameme 
un sinonimo del termino proteina. lncluso para una proteina 
compuesta de un polipeptido simple, la relation es en cierta 
forma analoga a la existence entre una larga cadena de hilo y 
un jersey de tamaho y forma particular que uno puede tejer 
utilizando el hilo. Una proteina funcional no es solo una cade- 
na polipepiidlca, sino uno o mas polipepddos, plegados y 
enroltados con precision en una molecula de forma unica (f ig. 
5-19), La secuencta de aminoacidos de un polipeptido es lo 
que determina la conformacion tridimensional que tomara la 
proteina. 

Cuando una celula smtetiza un polipeptido, la cadena gene- 
ralmenie se pliega de forma espontanea y adquiere la confor¬ 
macion funcional para esa proteina. Este plegamiento se dirige 
y refuerza por ta formaddn de una variedad de enlaces entre 
panes de una cadena, que, a su vez, dependen de la secuencia 
de aminoacidos. Muchas proteinas son globutares (aproxima- 
damente, esfdricas), miemras que otras tienen forma fibrosa, 
lncluso dentro de estas vastas categonas hay innumerables 
variaciones posibles. 



(a) Un modelo de cintas muestra el modo en que fa Cmica cadena 
polipeptfdica se pliega y se enrolla para format la proteina fundonal 
(las Ifneas amarillas representan un tipo de enlace qutnmco que 
estabiliza la forma de la proteina). 


La conformacion especlfica de una proteina determina 
como funciona. En cast todos los casos, la funcibn de una pro¬ 
teina depende de su capacidad para reconocer y unirse a algu- 
na otra molecula. Por ejemplo, un amicuerpo (una proteina) se 
une a una sustanda extrana en particular que invade el cuer- 
po y una enzima (otro tipo de proteina) reconoce y se one a su 
sustralo, la sustancia sobre la cual tvabaja la enzima. En el 
capltulo 2 aprendio que las moleculas de senalizacion natura- 
les llamadas endorfinas se unen a proteinas receptoras especl- 
ficas sobre la superficie de las celulas cerebrales en los seres 
humanos, y producen euforia o alivian el dolor. La morfina, la 
herotna y otras drogas narcoticas son capaces de imitar a las 
endorfinas porque todas comparten una forma similar con las endor- 
finas y T por lo tanto, pueden unirse y encajarse en los recepto- 
res endorfinicos del cerebro. Este encaje es muy espedfico, 
similar a k Have y la cerradura (fig. 2-17), Por lo tamo, la fun¬ 
cion de una proteina -por ejemplo, la capacidad de un recep¬ 
tor proteico para idemificar y asociarse con una molecula de 
senalizacion que alivia el dolor- es una propiedad emergeme 
del sofisticado orden molecular, 

Cuatto niveks de la estructura proteica 

En la compleja arquitectura de una proteina podemos reco¬ 
il ocer niveles de estructura superpuestos, conocidos como 
estructura primaria, secundaria y terciaria. Un cuarto nivel, la 
estructura cuaternaria, surge cuando una proteina esta com¬ 
puesta por dos o mas cadenas polipeptidicas. La figura 5-20 
describe esios cuatro niveles de la estructura proteica, 
Asegurese de estudiar esta figura exhaust!vamente antes de 
pasar a la siguieme seecibn. 



(b) Un modelo espacial muestra con mayor clartdad la forma globular 
vista en muchas proteinas, al rgua! que la conformacion exdusiva de 
la Issozima. 


A Fig. 5-19, Conformacion de una proteina, la enzima lisozima. La lisozima esk presente en nuestra transpiraddn, lagrimas y saliva; es una 
enzima que ayuda a evitar las infecciones mediante la union y la destruction de moleculas especificas de ta superfine de muchos tipos de bacterias. 
El surco es la parte de ta proteina que reconoce y se une a las moleculas diana de fas parades bacterlanas. 
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Figura 5-20 


de los niveles de la estructura proteica 



La estructura primaria de ana protein a es su secuentia unica de amino- 
aetdos. Cotti o ejemplo, consideremos la transtiretina, una proteina glo¬ 
bular que sc encuentra en la sangre que transports vitamin a A y una 
hormona tiroidea concreta en todo el cuerpo. Cada una de las cuatro 
cadenas polipeptidicas que juntas constituyen la transtiretina, esta com- 
puesta de 127 aminoacidos. Aqui se muestra una de estas cadenas 
desenrollada para poder observar con mayor detalle su estructura pri¬ 
maria. Cada uno de los 20 aminoacidos, indteado aqui por su abrevia- 



mra de ires letras, ocupa cada una de las 127 posiciones a lo largo de la 
cadena. La estructura primaria es similar al orden de letras en una pala- 
bra muy larga. Si fuera por azar, habria 20 127 formas diferentes de cons- 
truir una cadena polipeptidica de 127 aminoacidos de largo. Sin 
embargo, la estructura primaria precis® de una proteina est& determina¬ 
te no por la union aleatoria de aminoacidos, sino por la information 
gentiica heredada. 


Extreme carboxilo 


La mayoria de las proteinas tlenen segmentos de sus cadenas polipeptidicas 
enrolkdas o plegadas repetidamente en patrones que contribuyen a la con¬ 
formation global de la proteina, Estos enrollamientos y plegamientos, colec- 
tivamente denomimdos estructura secundaria, son el resultado de los enlaces 
de hidrogeno entre los constituyernes repetitivos de la columna vertebral 
polipeptidica (no las cadenas laterales de ammoacidos). Tamo los &Lomos de 
oxigeno como los de nitrdgeno de la columna vertebral son electronegati- 
vos, con cargas pareiales negauvas (fig. 2-15). El atomo de hidrogeno d£bil- 
mente positive unido al itomo de nitrdgeno, tiene una afinidad por el 
atomo de oxigeno de un enlace peptldico cercano. individualmente, estos 
enlaces de hidrogeno son debiles, pero debido a que se repiten muchas 
veces a lo largo de una region relativamente extensa de la cadena polipeptl- 
dica pueden sostener una forma particular para esa pane de la proteina. 
Una de estas estructuras secundarias es la hdhee ot, un enrol lamiento 
ddicado que se mantiene unido mediante enlaces de hidrOgeno cada 
cuatro aminoacidos, mostrado antes para la transtiretina. Aunque la 
transtiretina tiene solo una regibn helicoidal a (vdase estructura tertia¬ 
ns), otras proteinas globulares tienen miiiiiples tramos de helices ot 
separadas por regiones no helicoidales. Algunas proteinas fibrosas, 
como la fx-queratina, la proteina estructural del cabello, tienen la for¬ 
mation de Mice a a lo largo de la mayor pane de su loogitud. 

El otro tipo principal de estructura secundaria es la hoja o lamina plega- 
da p. Como se muestra arriba, en esta estructura, dos o regiones de 
la cadena polipeptidica que se extienden lado a lado estin conectadas por 
enlaces de hidrogeno entre partes de las dos column as vertebrales poli- 
peptfdfcas paralelas. Las hojas plegadas constituyen el nucleo de muchas 
proteinas globulares, como es el caso de la transtiretina, y dominan algu¬ 
nas proteinas fibrosas, entre ellas, la proteina de la seda de una telararia. 
El trabajo conjunto de tamos enlaces de hidrogeno vuelve a cada fibra de 
seda mas fuerte que una hebra de acero del mismo peso. 

Las glandulas abdominales 
de la araria secretan fibras 
de seda que forma n la red. 

Las hebras radiantes, constitui- 
das de fibras secas de seda, 
mantlenen la forma de fa red. 

Las bebras 
espirales (hebras de captura) 
son elisticas, se estfran en 
respuesta al viento, la lluvia 
y e! contacto de los insect os. 
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Teiarana: una proteina estructural 
que contiene hojas plegadas p 



















Columna 


Puente dtsulfuro 


Enlace ionico 


Superpuesta a los paLrones de la estrucmra secundaria se encuentra la 
estrucmra terciaria, mostrada arriba para el polip^ptido Lranstiretina. 
En lugar de involucrar interacciones entre los constituyentes de la 
columna vertebral, la estrucmra terciaria es la forma global de un 
polipeptido resukame de las interacciones entre las cadenas laterales 
(grnpos R) de los diversos aminoacidos, Un tipo de imeraccion que 
contribuye a la estrucmra terciaria se denomina -en cierta forma enga- 
riosa- una interacdOn hidrOfoba, A medida que un poll peptido se plie- 
ga en su conformadOn fundonal, los aminoaddos con cadenas laterals 

hidrfifobas (no 


Q\ 

I Enlace de 

C 

1 

CH. 


Interacciones 
hidrofobas e 
interacciones 
de van der Waals 


vertebral 
polipeptldfca 


polares) gene- 
ra 1 me n t e 
terminan 
en agmpa- 
dones en 
el centra de 
la proteina, 
fuera del eon- 
tacto con el agua. 
For tan to, lo que 11a- 
mamos una imeraccifin 
hidrofoba es en reali¬ 
dad causada por la 
accifin de moleculas de 
agua t que excluyen las 
sustancias no polares a 
medida que form an enla¬ 
ces de hidrfigeno entre si y 
con las partes hidrofilas de la prote- 
ina. Una vez que las cadenas laterales de amino&cidos est£n cercanas, las 
interacciones de van der Waals ayudan a mantenerlas juntas, Mientras 
tanto s los enlaces de hidrfigeno entre las cadenas laterales polares y los 
enlaces idnicos entre cadenas laterales cargadas positiva y negativamen- 
te tambien ayudan a estabilizar la estrucmra terciaria, Estas son todas 
interacciones debiles, pero su efecto acumulativo ayuda a conferir a la 
proteins una forma finica. 

La conformacidn de una proteina puede ser reforzada a fin mas por enla¬ 
ces covalentes llamados puentes disulfuro. Los puentes disulfuro se for- 
man donde dos monfimeros de cistema, amino^cidos con grnpos 
sullhidrilo (—1SH) sobre sus cadenas laterales, se acercan por el plega- 
miento de la proteina, El azufre de una eisteina se une al azufre del 
segundo y el puente disulfuro (— & —*S—) mantiene partes de la prote- 
ina juntas (veanse las lineas amarillas en la Bgura 5- 19a). Todos estos 
tip os de enlaces pueden encontrarse en una proteina, eomo se muestra 
arriba en una pequefta parte de una proteina hipotfitica 


Cadena 

polipeptfdica 


Algunas protetnas se eomponen de dos o mas cadenas polipeptidicas 
agregadas en una macromolecula funcional la estrucmra cuatemaria es 
la estrucmra proteica global que resuka de la acumulaciOn de estas 
subunidades polipeptidicas. For ejempio, arriba se muestra la proteina 
globular lranstiretina completa, constituida por sus cuatro polipeptidos. 
Otro ejempio es el colageno, que se muestra a la 
derecha, una proteina fibrosa que ttene subunida¬ 
des helicoidaies emrelazadas que forman una tri¬ 
ple helice mas grande, que confiere a las libras 
largas gran fuerza. Esto es apropiado para la fun- 
ciOn de las fibras de colageno como vigas del teji- 
do conectivo en la piel, los huesos, los Lendones, 
los ligament os y otras partes del cuerpo (el cola¬ 
geno representa el 40% de las proteinas del cuer¬ 
po humane). La hemoglobins, la proteina que fya 
el oxlgeno de los globules rojos mostrados abajo, 
es otro ejempio de una proteina globular con 
estrucmra cuatemaria. Se com pone de cuatro 
subunidades polipeptidicas, dos de un tipo (cade¬ 
nas a y dos de otro tipo (cadenas p) Tamo las 
subunidades a como las (3 consisten principal- 
mente de la estrucmra secundaria hdice a Cada 
subunidad tiene un componente no polipeptidi- 
co, llamado hemo, con un atomo de hierro que 
fija oxigeno. Colageno 




Cadenas a 

Hemoglobina 
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Anemia falciforme: un cambio simple en la estructura 
primaria 

Induso un pequerio cambio en la estructura primaria puede 
ateciar a la conformation de una proteina y a su capacidad para fun- 
dona r. Per ejemplo, la sustitucion de un aniinoaddo (valina) por el 
armnoatidonormal (acido glutamico) en una position en particular 
de la estructura primaria de la hemoglobina, la proteina que trans- 
pona oxlgeno en los glribulos rojos, puede causar anemia fakifoime, 
un trastomo sanguineo hereditario. Los globulos rojos normales tie- 
nen forma de disco pero, en la anemia faloforme, las moleculas de 
hemoglobina anormales tienden a eristalizarse y deform ar algunas 
de las celulas hasta darles forma de hoz (fig. 5-21). La vida de una 
persona con la enfermedad se ve interrumpida por las “crisis de 
anemia falciformeque tienen lugar cuando las celulas angulares 
obstruyen pequerios vasos sariguineos e impiden el flujo sanguineo. 
El nurnero de vicrimas cobrado en estos pacientes es un tragico 
ejemplo de como un simple cambio en la estructura proteica puede 
tener efectos devastadores en la fund on proteica. 


iQue detennina la conformation pmteica? 

Ya aprendio que una forma unica provee una Funcion especffica 
a cada protelna. Pero, ^cuales son los factores clave que determinan 
la conformation proteica? Ya sabe gran parte de la respuesta: una 
cadena polipeptidica de una secuencia de aminoacidos dada puede, 
de manera espom&nea, adoptar una Forma tridimensional determi- 
nada y manteneria mecliante las interned ones responsables de la 
estructura secundaria y tereiaria. Normalmente, este plegamiento 
tiene lugar a medida que la proteina se esta sintetizando dentro de 
la celula. Sin embargo, la conformation proteica tambien depende 
de las condiciones fisieas y qulmicas del medio proteico. Si se alte- 
ran el pH, la concentration salina, la temperaiura u otros aspectos 
de su ambiente, la proteina puede llegar a desenrollarse y perder su 
conformation nativa, un cambio llamado desnaiuralizacion (fig, 
5-22). Debido a esta deformation, la proteina desnaturalizada es 
biolOgicamenie inactiva. 

La mayoria de las proteinas se desnaturalizan si se trasladan 
de un medio acuoso a un solvente organico, como el tier o el clo- 
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Estructuras 
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una transporta oxlgeno 
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en la anemia 
falciforme 


Subunidad p 
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;V 

Las moleculas 
interaction entre sf 
y se cristalizan en 
una febra; la 
capacidad de 
transportar oxlgeno | 
se ve enormemente 
redutida 




Forma del Las fibras de la 
globulo rojo hemoglobina anormal 
se deforman y adoptan 
la forma de hoz 



A Fig. 5-21. Una unica sustitucion de un aminoacido en una proteina causa la anemia falciforme, Para mostrar la formation de fibras cla- 
ramente, la orientation de la molecula de hemoglobina aquf es diferente a la de la flgura 5-20. 
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Desnaturalizacion 



4 Fig- 5-22. Desnaturalizacion y re naturalization de una proteina. 

Las alias temperaturas de diversos tratamientos quimicos desnatu- 
ralizardn una protefna y determinar^n que pierda su conformacibn 
y, por tanto, su capacidad para funeionar Si la protefna desnatura- 
lizada permanece disuelta, con frecuencia puede renaturaiizarse cuan- 
do los aspectos quimicos y ffsicos de su ambiente vuelven a la 
normalidad. 


roformo; la cadena polipeprtdica se vuelve a plegar de forma que 
sus regiones hidrofobas se orieman hacia fuera, hacia el solven- 
le. Otras sustancias desnaturalizantes son compuesLos quimicos 
que destruyen los enlaces de hidrogeno, los enlaces ibnicos y los 
puentes disulfuro que mamienen la forma de una proteina. La 
desnaturalizacion tambibn puede ser resultado de on calor exee- 
sivq t que agita la cadena polipeptldica suficientemente como 
para veneer las interacciones debiles que estabilizan la confor- 
rnacibn. La clara de huevo se vuelve opaea durante la coccion 
debido a que las proteinas desnaturalizadas son insolubles y se 
soiidifican. Esto iambi en expliea por que las fiebres extremada- 
mente aitas pueden ser fatales: las protelnas en la sangre 
comienzan a desnaturalizarse por las teinperaturas corporales 
tan eievadas. 

Cuando una protefna de una solucion en un tubo de ensayo 
se ha desnaturalizado tnediante ealor o compuestos quimicos, a 
menudo regresa a su forma funcional cuando se extrae la sustan- 
cia desnaturalizante. Podemos conduit que la information para 
constfuir una forma espedfica es intnnseca a la estructura pri- 
maria de una proLeina. La secuencia de aminoacidos determina 


la conformacion: en que lugar puede formarse una helice a, 
donde pueden suscitarse las hojas plegadas |3, donde se ubican 
los puentes disulfuro, donde pueden formarse Los enlaces ibnicos 
y demas. Sin embargo, en el atestado ambiente que existe dentro 
de la celula lograr un plegamiento correcto puede ser un proble¬ 
ms mayor que en un tubo de ensayo, 

Ei problema del plegamiento de las proteinas 

Los bioquimicos ahora conocen las secuencias de aminoaci¬ 
dos de mas de 87 5 000 proteinas y las formas tridimensionafes 
de cerca de 7 000. Se podria pensar que al correiacionar las 
estructuras primarias de muchas proteinas con sus conformacio- 
nes serta relativamente facil descubrir las reglas del plegamiento 
proteico. Lamentablememe el problema del plegamiento de pro¬ 
teinas no es tan simple. La mayoria de las proteinas probable- 
mente atraviesan varios estados intermedios en su camino hacia 
una conformacion estable y observar la conformacion madura no 
revela las etapas de plegamiento requeridas para lograr esa 
forma. Sin embargo, los bioquimicos desarrollaron metodos para 
el seguimiento de una proteina a traves de sus etapas intermedias 
de plegamiento. Asimismo, los investigadores descubrieron, las 
chaperoninas (tambibn Uamadas proLeinas chaperonas), molb- 
culas proteicas que ayudan a otras proteinas a lograr un plega- 
rniento apropiado (fig* 5-23), Las chaperoninas no especifican 
la estructura final de un polipeptido, En su lugar, trabajan mante- 
niendo los nuevos polipeptidos segregados de “malas influencias” 
en el medio cuoplasmatico, mientras se pliegan espontaneamen- 
te, La chaperonina bien estudiada de la bacteria E. coli, que se 
muestra en la figura 5-23, es un complejo multiproteico gigante 
con forma de ciUndro hueco. La cavidad proporaona un refugio 
para el plegamiemo de polipeptidos de diversos tipos. 

Incluso cundo los ciemificos tienen una proteina real en su 
poder, la determinacibn de su estructura tridimensional exacts no 
es simple, ya que una molecula proteica simple esta constituida por 
miles de Promos, La eristalografia de rayos X es un metodo impor- 
tante que se einplea para determinar la estructura tridimensional de 
una proteina (fig. 5-24). Otro metodo que rectentemente se ha 
aplicado a este problema es la espectroscopia por resonancia mag¬ 
netic* nuclear (Rmn), que no requiem la cristalizacidn de proteinas. 
Estas tecnicas ban contribuido enormemente a nuestra compren- 
sibn de la estructura proteica y tambien nos ban proporcionado 
valiosas claves acerca del funcionamiento de las proteinas. 


► Fig. 5-23- Una cha¬ 
peronina en action. El 

grafico de ordenador 
■ zquierda) muestra un 
gran complejo proteico 
de chaperonina con un 
espacio interno que pro¬ 
portions un refugio para 
ei plegamiento apropia¬ 
do de polipeptidos reden 
constituidos, El comple- 
o esta formado por dos 
proteinas: una proteina 
es un cilindro hueco; la 
otra es un casquete que 
puede encajar en cual- 
quier extremo. 



Casquete 


Cilindro < 
hueco 


Chaperonina 

(completamente 

ensamblada) 



Pasos en la action 
de la chaperonina 

© Un polipeptido 
desplegado 
al cilindro por 
un extremo 






Proteina 
correaamente 
plegada 


© Se une el casquete, lo que 
causa que el cilindro cambie 
de forma de tat manera que 
crea un ambiente hidrbfilo 
para el plegamiento del 
polipeptido. 


© El casquete se 

despega y la protefna 
apropiadamente 
plegada es iiberada. 
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Figuia 5-24 


Cristalografia de 


Concepto 


rayos X 



Los cientfffcos utillzan la cristalografia de rayos X 
para determiner la estructura tridimensional de maeromoleculas como 
los dddos nucleicos y las protefnas, En esta figure examinaremos el 
modo en que los investigadores de la Universidad de California, en 
Riverside, determinaron la estructura de la proteina ribonucleasa, una 
enzima cuya funtibn implica fa union a una mol£cula de acido nucleico. 


TECNICA 


Los investigadores dirigen un haz de rayos X a 
trav^s de la proteina cristafizada. Los a tom os del cristal difractan 
(desvfan) los rayos X en una disposicion ordenada, Los rayos X 
difractados son expuestos a una pfaca fotogrdfica y se produce un 
patron de puntos conocido como patrdn de difraccibn de rayos X. 

Patron de 
difraccidn 

Placa fotografica —\S 


Fuente 
de rayos X 

0 


Rayos X difractados 

Haz de 
rayos X 



de rayos X 


Cristal 



RESULTADOS 


Utifizando infomnacidn a partir de los patrones 
de dj fraction de rayos X, a I igual que fa secuenda de aminoacidos 
determinada por m£todo$ quimieos, los cientfficos construyen un 
modelo computarizado tridimensional (3D) de la proteina, como este 
madefo de la proteina ribonudeasa (violeta) un id o a una cadena corta 
de £tidos nucleicos (verde). 


Acido nucleico Proteina 


(a) Patrbn de difraccion de rayos X (b) Modelo computarizado 3D 


Evaluation tie eonceptos 


1. ^Por qu£ no funciona normalmente una proteina desna- 
turalizada? 

2. Diferencie entre estructura secundaria y terciam median- 
te la deseripcibn de las partes de una cadena polipepiidi- 
ca que pan id pa en los enlaces que mantienen juntos 
cada mvel de estmctura. 

3. Una mutacion genetics puede cambiar la estructura pri- 
maria de una proteina. ^Cdrno puede destmir esto la 
funcion proteica? 

Veanse las resjmestas en el Apendice A. 


Los acidos nucleicos almacenan y 
transmiten informacion hereditaria 

Si la estrucLura primaria de los polipeptidos determina la 
con forma cion de una proteina, <?qu£ determina su estructura 
primaria? La secuenda de aminoacidos de un polipeptido es 
programada por una uni dad de herencia conocida como gen. 
Los genes se componen de DNA, que es un polimero perte- 
neciente a la clase de compuestos conocidos como acidos 
nucleicos. 


Las fnncione$ de los acidos nucleicos 

Exlsten dos tipos de acidos nucleicos: acido desoxirribcv 
nucleico (DNA) y acido ribonudeico (RNA), Estas son las 
moleculas que per mi ten a los organismos vivos reproducer sus 
complejos componentes de una generacion a la siguiente. 
Unica entre las moleculas, el DNA proporciona direcciones 
para su propia replicacion. El DNA tambien dirige la sintesis 
de RNA y, a traves del RNA, controla !a sintesis proteica (fig. 
5-25). 




NUCLEQ 


CITOPLASMA 


© Movimiento del 
mRNA hacia el citoplas 
ma a traves del poro 
nuclear 


J Sintesis de 
proteina 


mRNA 


Polipeptido 


Ribosoma 


Aminoacidos 


A Fig. 5-25. DMA RNA proteina: panorama general del flujo 
de informacion en una celufa. En una celula eucarionte, el DNA en 
el nucleo programs la produccibn de protemas en el dtopfasma diri- 
giendo la sintesis de RNA mensajero (mRNA), ei cuaf viaja af citoplasma 
y se une a los rrbosomas. A medida que un ribosoma (enormemente 
amplifrcado en este dibujo) se mueve a lo largo del mRNA, el mensaje 
genetrco es traducido a un polipeptido con una secuencia de aminoaci- 
dos espedfica. 
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El DNA es el material geneiico que los orgamsmos heredan 
de sus padres. Cada cromosoma contiene una larga molecula de 
DNA que, por lo general, $e compone de varios demos a mas 
de mil genes, Cuando una celula se reproduce a si misma divi- 
dibndose, $us moleculas de DNA se copian y se pasan de una 
generacion de celulas a la siguiente, En la estructura del DNA 
se encuentra codificada la informacion que programa lodas las 
actividades de la celola. Sin embargo, el DNA no esta di recta- 
mente involucrado en ejecutar las operaciones de la celula, de 
la misma tnanera que un programa de computacion por si solo 
no puede imprimir un estado de cuenia bancana o leer el codi- 
go de barras de una caja de cereales. Al igual que se necesita la 
impresora para imprimir un estado de cuenta y se requiem un 
escaner para leer un codigo de barras, se necesitan proteinas 
para desarroliar programas geneticos. El hardware molecular de 
la celula -las herramiemas para la mayoria de las funciones bio- 
Idgicas- se compone de proteinas. Por ejemplo, el transporta- 
dor de oxigeno de la sangre es la hemoglobina, no el DNA que 
especifica su estructura. 

^De qu£ forma el RNA S el otro tipo de acido nucleico, actua 
en la transmision de informacion genetica desde el DNA a las 
proteinas? Cada gen incluido en una molecula de DNA dirige la 
sintesis de un tipo de RNA, Uamado RNA mensajerd (mRNA), 


Luego, la molecula de mRNA interactua con la maquinaria sin- 
tetizadora de proteinas para dirigir la produccidn de un poli- 
pepudo. Podemos resumir el flujo de informacion genetica 
como DNA -4 RNA proteina (fig. 5-25), Los sitios reales de 
la sintesis de proteinas son las estructuras celulares Uamadas 
ribosomas. En una celula eucarionte, los ribosomas se localizan 
en el citoplasma, pero el DNA reside en el nucleo. El RNA men- 
sajero transmite las ins trued ones geneticas para const ruir pro- 
teinas desde el nucleo al dtoplasma. Las celulas procariontes 
carecen de nucleo, pero tambien utilizan RNA para enviar un 
mensaje desde el DNA a los ribosomas y otros organulos de la 
celula que traducen la informacion codificada en secuencias de 
ammo&cidos. 

La estructura de los acidos nucleicos 

Los acidos nucleicos son macromoleculas que existen como 
polimeros llamados polinudeotidos (fig. S-26a). Como indica 
su nombre, cada polinucleotido se compone de mondmeros lla¬ 
mados imclebtidos. Un nucledtido esta compuesto por tres 
partes: una base nitrogenada, una pentosa (azucar de cinco car- 
bonos) y un grupo fosfato (fig. 5-26b). La porcion de esta uni- 
dad sin el grupo fosfato se llama middlsida 
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A Fig, 5-26, Componentes de ios acidos nudekos. (a) Un polinucledtido 
tiene una columna vertebral de azucar-fosfato con anexos variables, los cuatro 
tipos de bases de nitrdgeno. For lo general, el RNA existe en forma de un polinu- 
cledtido simple, como el que se muestra aqut (b) Un monomero nudeotidico esta 
constituido por tres componentes: una base nitrogenada, un azucar y un grupo 
fosfato, conectados entre si como se muestra aquL Sin el grupo fosfato, la estruc¬ 
tura resuttante se denomina nucledsido (c) Los componentes de los nudedsidos 
incluyen una base nitrogenada (una purina o una pirimidina) y un azucar pentosa 
(una desoxirribosa o una ribosa). 
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Extreme 


nuevas 


:remo 5' 


Monomeros de nudeotidos 

Para construir un micleotido consideremos primero los dos 
Lomponcntt 5 del nucleosido: la base nitrogenada y el azucar 
(fg. 5-264. Existen dos familias de bases nitrogenadas: las 
pinmidinas y las purinas. Una pirimidina tiene un anillo de 
sets raiembros de atomos de carbono y nitrogeno (los atomos 
de nitrogeno tienden a incorporar H- de la solucion, lo que 
ex pi ic a el termino base mtrogenada). Los miembros de la fami- 
d ! t , as P :ri:n -dinas son la citosina (C), la timina (T) y el ura- 
u o (U). Las purinas son mas grandes, con un anillo de seis 
miembros fusionados con un anillo de cinco miembros Las 
purinas son la adenina (A) y la guanina (G). Las pirimidinas y 
as purinas difieren en los grupos funcionales unidos a los ani- 
llos La adenina, la guanina y la citosina se encuemran en 

de aC , Ld ° S ^ ucIeicos; la timina se encuemra solo en 
el DNA y el uracilo, solo en el RNA, 

La pentosa conectada aia base nitrogenada es la ribosa en los 
nucleotidos del RNA y la desoxirribosa, en el DNA (fig. 5-26c). 
a unica diferencia entre estos dos azucares es que la desoxirri¬ 
bosa carece de un atomo de oxigeno del segundo carbono en el 
anillo, de ahi su nombre. Debido a que los atomos tanto en la 
base nitrogenada como en el azucar estan numerados, los atomos 
tie azucar tienen una tilde (’) despues del numero para distin- 
guirlos. Asi, el segundo carbono en el anillo de azucar es el car¬ 
bono 2 (2 pnma ) y el carbono que se levanta del anillo se Hama 
carbono 5 ♦ 

Asi se forma un nucleosido. Para completar la construccion de 
un nucleotido unimos un grupo fosfato al carbono 5’ del azucar 
Uig. o-2ob). La molecula es ahora un nuclePsido monofosfato 
mejor conocido como nucleotido. 


. Polimeros nudeotidos 

Ahora podemos ver como se unen entre si estos nudeoti 
dos para construir un polmucleotido. Los nucleotidos adya- 
centes estan unidos por enlaces covalentes Uamados 
umones fosfodiester entre el grupo —OH sobre el car¬ 
bono 3 de un nucleotido y el fosfato sobre el carbo- 
no 5 del siguiente. Este enlace da como resiUtado 
una cofumna vertebra] con un patron repetitive 
de unidades de azticar-fosfato (fig. 5-26a). 

Los dos extremes libres del polimero son 
diferentes el uno del otto. Un extremo 
tiene un fosfato unido a un carbono 
5’ y el otro extremo tiene un grupo 
hidroxilo sobre un carbono 3 : 
nos referimos a ellos como el 
extremo 5' y el extremo 3’, 
respectivamente, Por tanto, 
podemos dear que la cade- 
na de DNA tiene una direc- 
cion incorporada a lo largo de 
su columns vertebral de azucar- 
fosfato, de 5 T a 3\ de forma similar a 
la tie una calle de un tlnico sentido. 

Todo a lo largo de esta columna verte- 
bi h 1 de losfato hay anexos que consisten 
de las bases nitrogenadas. 

La secuenda de bases a lo largo del polimero de DNA (o 
mRNA) es unica para cada gen. Debido a que los genes tienen de 
ciemos a miles de nucleotidos de largo el numero de posibles 
secuencias de base es en efecto ilimicado, El significado de un 
gen para la celula esta codificado en su secuencia especifica de las 
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A Fig, 5-27, La doble 
heJice del DNA y su replica- 
don. Por lo general, la motecula de 
DMA es bicatenaria, con fa columna 
vertebraf de azucar fosfato de fas cadenas Extremo 3 T 
de polinudedtfdos antiparaleias (simbolizadas 
aqui por ban das azufes) en fa parte externa de la 
nelfce. Hay pares de bases nitrogenadas unidas 
entre sf por enlaces de hidrdgeno que mantienen las dos 

uaidas - se f,ustra con formas simbollcas para las 
bases la adenina (A) puede aparearse solo con la timina (T) y la guar 

™^L PUede i Pa J ear ^ SOl ° COn ia dtosina <0- Cuando una cefula ■ 
prepara para dividrrse, las dos cadenas de fa doble helice se separan 

C °, mo Un mo ! de para ^ ordenamiento preciso de It 
n^nMA 0n Cad ^ nas com P^mentarias nuevas (naranja), Cada cadi 

Hn T V* ta f i l9 ^ ra eS ec f uiva,€nte ^structural del polinucleot 

do representado en la figura 5-26a, 


cuatro bases de DNA. Por ejemplo, la secuencia AGGTAACTT 
signifies una cosa, miemras que la secuencia CGCTTAAC tiene 
un signilicado diferente (los genes reales, por supuesto, son 
mucho mbs largos). El orden lineal de bases en un gen especi- 
tlca la secuencia de aminoacidos -la estructura primaria- de 
una protema, Ia que a su vez especifica la estructura tridimen¬ 
sional y la funcidn de esa protefna en la celula. 

La doble helice de DNA 

, ,^ as m j °^ cldas de RNA de las celulas se componen de una 
unit a cat ena de polinuclebtidos, como la que se muestra en la 
ligura 5-26. En contraste, las moleculas de DNA celular tienen 
dos polmuclePtidos que giran en espiral alrededor de un eje 
trnaginario y forman una doble helice (fig. 5-27). En 1953 
James Watson y Francis Crick, propusieron por primera vez 
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mientras trabajaban en la Universidad de Cambridge la doble 
helice como la estrucLura tridimensional de DNA. Las dos 
columnas venebrales de azQcar fosfato se orientan en direccio- 
nes 5 3 ^3’ opuestas entre si, una configuracibn que se conoce 
como antiparaiela, en cierta forma parectda a una amopista 
dtvidida, Las columnas venebrales de azucar fosfato se encuen- 
tran en el exterior de la helice y las bases nitrogenadas estan 
apareadas en el interior de la helice. Los dos polinuciebtidos, o 
cadenas, se maritienen juntas por los enlaces de hidrogeno 
entre Las bases apareadas y las interacciones de van der Waals 
entre las bases apiladas. La mayoria de las moltailas de DNA 
son muy largas, con miles o incluso mi Hones de pares de bases 
que conectan las dos cadenas. Una doble hblice de DNA larga 
incluye muchos genes, cada uno, un segmento particular de la 
molecula. 

Solo ciertas bases de la doble helice son compatibles entre si. 
La adenina (A) siempre se aparea con la timina (I) y la guanina 
(G) siempre se aparea con la citosina (C). Si pudieramos ver la 
secuencia de bases a lo largo de una cadena a medida que reco- 
rri£ramos la longiLud de la doble helice, conocenamos la secuen- 
cia de bases a lo largo de la otra cadena. Si una extension de una 
cadena tiene la secuencia de bases 5-AGGTCCG-3’, las reglas de 
apareamiento de bases nos dicen que la misma extension de la 
otra cadena debe tener la secuencia T-TCCAGGC-5’. Las dos 
cadenas de la doble helice son compkmentanas, es decir, que 
cada una es la pane complememaria de la otra. Este rasgo del 
DNA es el que hace posible la copia exacta de genes que deter- 
mina la herencia (fig. 5-27). En la preparation para la division 
celular, cada una de las dos cadenas de una molecula de DNA 
sirve como molde para ordenar los nuclebtidos en una cadena 
complement aria nueva. El resultado son dos copias identicas de 
la molecula bicatenaria de DNA, que luego se distribuyen en las 
dos celulas hijas. Por lo tanto, la estructura de DNA explica su 
funcion al transmitir la informacion genetica cuando quiera que 
se reproduzca una c£lula. 

El DNA y las proteinas como cinta metriea 
de la evolucion 

Estamos acostumbrados a pensar en los rasgos comparti- 
dos, como el cabello y la production de leche en los mamife- 
ros, como evidencias de ancestros comunes. Debido a que 
ahora entendemos que el DNA Lransporta information heredi¬ 
taria en forma de genes, podemos ver que los genes y sus pro- 
ductos (proteinas) documentan el trasfondo heredttario de un 
organismo. Las secuencias lineales de nuclebtidos de las mol€- 
culas de DNA se pasan de los progenitores a la descendencia; 
estas secuencias determinan las secuencias de aminoacidos de 
las proteinas, Los hermanos tienen una similitud mas grande 
en sus DNA y en las proteinas que los individuos no empa- 
rentados de la misma espeeie, Si la vision evolutiva de la vida 
es valida, debenamos ser capaces de extender este concepto 
de “genealogia molecular* en las relaciones entre especies. 
Debemos p re ver que dos especies que parecen estar estrecha- 
rnente relationadas, sobre la base de fosiles y evidencia ana- 
tbmica, tambien comparten una mayor proporcibn de su DNA 
y sus secuencias proteicas que dos especies reiadonadas de 
modo m£s remote. De hecho, eso es cierto. For ejemplo, si 
comparamos una cadena polipeptidica de hemoglobina Huma¬ 
na con el correspondieme polipeptido de la hemoglobina de 
otros cinco vertebrados, encontramos lo siguiente, En esta 
cadena de 146 aminoacidos, los seres humanos y los gorilas 


difieren en apenas 1 amtnoacido, los seres humanos y los gibo¬ 
nes difieren en 2 aminoacidos y los seres humanos y los maca¬ 
cos de la India difieren en 8 aminoacidos. Las especies men os 
relaeionadas tienen cadenas menos similares, Los seres huma¬ 
nos y los ratones difieren en apenas 27 aminoacidos y los seres 
humanos y las ranas difieren en 67 aminoacidos. La biologia 
molecular ha agregado una nueva cinta metrica al conjunto de 
herramiemas que los biologos utilizan para evaluar el paren- 
tesco evolutive. 


Evaluation de concept os 


1, En la figura 5-26a, numere todos los carbonos en los 
azucares de los tres nuclebtidos superiores; dibuje un dr- 
culo aliededor de las bases nitrogenadas y senale los Fos- 
fatos con un asterisco. 

2. En una doble helice de DN A, una region a lo largo de 
una cadena de DNA tiene esta secuencia de bases nitro- 
genadas: 3 v i'AGGCCT-3 ? , Escriba la secuencia de bases a 
lo largo de la otra cadena de la molecula e indique claia- 
mente tos extremes 5' y 3’ de La cadena, 

Vcause Jos respuestas en el Aptndice A . 


El tema de las propiedades emergen tes 
en la quimica de la vida: resumen 

Recuerde que toda la vida esta organizada en una jerarquia de 
niveles estructurates (fig. 1-3). Con cada nivel de orden crecien- 
te emergen nuevas propiedades ademas de las de las partes com- 
ponentes. En los capitulos 2 a 5 hemos examinado 
detenidamente la quimica de la vida utiltzando la estrategia de 
los reduccionistas. Fero tambien comenzamos a desarrollar una 
vision mis integrada de la vida a medida que vimos cbmo emer¬ 
gen las propiedades con el orden creciente. 

Memos visto que el comportamiemo inusual del agua, tan 
esencial para la vida en la Tierra, resulta de las interacciones 
de las moleculas de agua, al ser el las mismas una disposition 
ordenada de atomos de hidrogeno y oxigeno, Redujimos la 
gran complejidad y diversidad de los compuestos org&nicos a 
las caracterlsticas quimicas del carbono, pero tambien vimos 
que las propiedades unicas de los compuestos organicos se 
relacionan con la configuracibn estructura! especifica de los 
esqueletos de carbono y de sus grupos funcionales anexos. 
Aprendimos que las pequehas molbculas organicas con frecuen- 
da se ensamblan para formar moleculas gigantes, pero tambien 
descubrimos que una macromolecula no se comporta como 
una combinacton de sus monbmeros sino que, en cambio, 
incorpora propiedades adicionales debido a las interacciones 
entre esos monbmeros. 

Al completar nuestro panorama general de los fundamentos 
moleculares de la dda con una introduccion a las clases de 
macromoleculas imporiantes que constituyen las celulas vivas 
hemos construido un pueme hacta la Unidad 2, en la que 
estudiaremos la estructura y la funcion de las cdulas. 
Mantendremos nuestro equilibrio entre la necesidad de redu- 
cir la vida a un conglomerado de procesos m^is simples y la 
satisfaccibn final de considerar esos procesos en un contexto 
integrado. 
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UMEN DE eONCEPTOS CIA 


Concepio 


La mayoria de las macromoleculas son polimeros 
const itui dos a partir de monomeros 

La sintcsis y la descomposicion de los polimeros (pp. 68-69)* 

Los hidratos de carbono, los lipidos, las protelnas y los acidos 
nudeicos son las cuatro clases principales de compuestos orgamcos 
en las eblulas. Muchos de estos compuestos son moleculas muy 
grandes. La mayoria de las macromoleculas son polimeros, cadenas 
de monomeros idendcos o si mi la res, Los monomeros forman mole- 
culas m£s grandes mediante reacciones de condensacibn, en las 
cuales se liberan moleculas de agtta {deshidratacibn}, Los polimeros 
pueden desensamblarse mediante el proceso in verso, la hidrblisis. 

L La diversidad de los polimeros (p. 69), Cada clase de polime- 
ros se forma a partir de un conjunto especifico de monomeros, 
Aunque los organ ismos com part en el mismo mimem limit ado de 
tipos de monomeros, cada organtsmo es bnico deb\do al orden 
especifico de los monomeros en polimeros, Una inmensa variedad 
de polimeros pueden construirse a partir de un pequefto conjunto 
de monomeros. 


Concepio 


Los hidratos de carbono sirven como combustible 
y material estructural 

,> Azucares (pp. 70-71). Los azucares, los hidratos de carbono mas 
pequenos, sirven como combustible y fuente de carbono. Los 
monosaearidos son los azucares mas simples. 5e los utiliza como 
combustible, convenidos en otras moleculas organicas o combina- 
dos en polimeros, Los disacAridos se componen de dos monosacari- 
dos conectados por una union glucosidica 



> Polisacaridos (pp. 71-74). Los polisacaridos, polimeros de azucar, 
lienen funciones estructurales y de almacenamiento, Los monome¬ 
ros de polisacaridos estan conectados mediante uniones glucosidi- 
cas. El almidon en las plantas y el glucogeno en los animates son 
ambos polimeros de almacenamiemo de glucosa. La cetulosa es un 
polimero estructural importante de glucosa en las paredes celulares 
vegetales. El almidbn, el glucogeno y la celulosa difieren en las 
posiciones y orientaciones de sus uniones glucosidicas. 


Concepio 


Los lipidos son un grupo diverso de moleculas 
hidrofobas 


> Grasas (pp, 75-76). Las grasas almacenan grandes cantidades de 
energla, Tambien conocidas como triad Igliceroles* las grasas se 
construyen por la union de una molbcula de glicerol a tres acidos 
grasos mediante reacciones de deshidratacibn. Los acidos grasos 
saturados tienen el numero maximo de atomos de hidrbgeno, Los 
acidos grasos insaturados (presentes en aceites) tienen uno o mas 
enlaces dobles en sus cadenas bidrocarbonadas. 


Concepio 


Las protelnas tienen muchas estructuras, que dan 
como resultado un amplio espectro de funciones 

Polipeptidos (pp. 78-81). Un polipeptido es un polfmero de 
aminobcidos conectados en una secuencia especifica, Una protei¬ 
ns se compone de una o mas cadenas polipeptidicas plegadas en 
una conlormacibn tridimensional especifica, Los polipepiidos se 
forman a partir de 20 aminoacidos difereni.es, cada uno con una 
cadena lateral caracteristica (grupo R). Los grupos carboxilo y 
amino de aminoacidos adyacentes se conectan entre si en enlaces 
peptidicos* 

► Conformation y funcibn proteica (pp, 81-86), La estructura 
primaria de una proteins es su secuencia unica de aminoacidos. La 
estructura secundaria es el plegamiento o enrollamiento del poL- 
pbptido en configuraciones repetitivas, principalmente, las helices 
tx y las hojas plegadas p* que resultan de enlaces de hidrbgeno 
entre partes de la columns vertebral polipeptidica. La estructura 
Lerciaria es la forma tridimensional global de un polipeptido y es el 
resultado de las interacciones entre los grupos R de aminoacidos. 
Las protein as const ituidas por mas de una cadena polipeptidica tie¬ 
nen un nivel cuaternario de estructura. La forma proteica es deter- 
minada en Ultima instancia por su estructura primaria, pero la 
estructura y la funcibn de una protema es sensible a condiciones 
fisicas y quimicas. 


Concepio 


Los acidos nudeicos almacenan y transmiten 
in formation hereditaria 

► Las funciones de los acidos nudeicos (pp, 86-87). El DNA 

almacena informacibn para la sintesis de protelnas especifleas. El 
RNA (espedficamente, mRNA) transporta su informacibn genetica 
hasta la maquinaria de simetizacibn proteica 

► La estructura de los acidos nudeicos (pp, 87-88). Cada monb- 
mero nucleotidico esU constituido por una pentosa unida de forma 
covaleme a un grupo fosfato y a una de cuatro bases nitrogen ad as 
diferentes (A, G, C y T o U) El RNA tiene ribosa como su pentosa; 
el DNA tiene desoxirribosa. El RNA tiene U; DNA, T. En un poii- 
nudeotido, los nucleotides estan unidos formando una columna 
vertebral polipeptidica de azucar fosfato a partir del cual se proyec- 
tan las bases nitrogenadas, Cada hebra de polinuciedtidos tiene 
polaridad, con un extreme 5 7 y un extreme 3', La secuencia de 
bases a lo largo de un gen define la secuencia de aminoacidos de 
una proteina en particular. 

► La doble lielice de DNA (pp. 88-89). El DNA es una macro- 
molecula helicoidal bicatenaria con bases que se proyectan hacia 
el interior de la molecula desde las dos cadenas de polinuclebti- 
do$ antiparalelas, Debido a que A siempre se une mediante un 
enlace de hidrbgeno a T y C a G, las secuencias de nuclebtidos 
de las dos cadenas son complementarias, Una cadena puede ser- 
vir como molde para la formacibn de la otra. Este rasgo unico 
del DNA proporciona un me can is mo para la continuidad de la 
vida. 


Fosfolipidos (pp, 76-77). Los fosfolipidos, que son componentes 
import antes de las membranas celulares, est£n compuestos por dos 
acidos grasos y un grupo fosfato unido a un glicerol, Por Lanto, la 
“cabeza" de un fosfolipido es hidrbfila y la cola es hidrbfoba. 

Esteroides (p. 77)* Los esLeroides incluyen colesterol y ciertas hor- 
monas, Los esteroides tienen una estructura b^sica de cuatro anillos 
fusionados de atomos de carbono. 


► El DNA y las protelnas como cinta metrica de La evolucibn 
(p, 89). las comparaciones moieculares ayudan a los biblogos a 
clasificar las conexiones evolutivas entre especies, 

► Hi tern a de las propiedades emergentes en la quimica de la 
lida: resumen (p, 89) Los niveles superiores de organizacibn dan 
como resultado la aparicibn de nuevas propiedades. La organiza¬ 
cibn es la clave de la quimica de la vida. 
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EVALUAC10N DE CONOCLMIENTOS 


Antoevaluacion 

I _ Que termino incluye todos los derMs de la lista? 

1 Monosac&rido, d. Hidrato de carbono. 

- Disacarido. e. Polisacarida 

cl Afrnidtfn 

_ formula molecular de la glucosa es ^Cual seria la for- 

—l .2 molecular de un polimero formado por la uniOn de diez 
zzckcuks de glucosa juntas mediante reacciones de deshidrata- 

o6n? 

2 d. 

- CH t A e ‘ 

c. 

l La enzima amilasa puede romper uniones glucosidicas entre monO- 
~c:os de glucosa solo si los monomeros son de la forma a ^Cu^l 
de las siguientes podria degradar la amilasa? (elija lodos los posi- 
btesb 

a Celulosa. d, Almidon. 

b Quitina. e, Amilopectina. 

: Glucogeno. 

- E . i los dos t£rminos que completan correctamente esta frase: 

Los nucieotidos son a lo^las _ como los/las_son a las proteinas 

l Aridos nucleicos; aminoacidos, 
b Aminoacidos, polipeptidos, 

: Uniones glucosidicas; uniones pepLfdicas. 

E Genes; enzimas. 
e Polimeros; poUpgptidos. 

f : Cual de las siguientes afirmadones sobre las grasas msatumdas es 
verdadera? 

i Son m£s comunes en ani males que en plantas, 
b Tienen dobles enlaces en las cadenas carbonadas de sus &cidos 
grasos, 

. Generalmente $e solldifican a temperature ambiente, 
d Contienen mas hidrdgeno que las grasas samradas y tienen el 
mismo mimero de atomos de carbono. 
e Tienen pocas moleculas de acidos grasos por mol£cula grasa. 

6. El nivel estructural de una proteina menos afectado por la interrup- 
clbn en sus enlaces de hidrogeno es el 
a N'ivel primario. 
b Nivel secundario. 

c. Nivel terciario. 
d Nivel cuatemario, 

t. Todos los niveles estructurales son igualmente afectados. 

Cual de los siguientes pares de secuencias de bases podria fdrmar 
an corto tramo de una doble helice de DMA normal? 
i 5'-purina-pirimidina-purina-pirimidina-3* con 
3 T - purina- pirimidina- p u r ina- p iri m idina-5 ’ 
b 5-A-G-C-T-3 1 con 5-IX-G-A^’ 

c. 5^0€-G-G-3’ con 5'-T-A-T~A~y 

d. 3AA-T-G-C-3’ con S’-GOA-T^ 
e a, b y d son correctas. 


8. Las enzimas que degradan el DNA catalizan la hidrolisis de tos 
enlaces covalentes que conectan a los nucledLidos entre si, iQue le 
pasaria a la mokcula de DNA tratada con estas enzimas? 

a. Las dos cadenas de la doble heiice se .separarian. 

b. Los enlaces fosfodiesteres entre las desoxirribosas se romperiam 

c. Las purinas se separarian de las desoxirribosas. 

d. Las pirimidinas se separarian de las desoxirribosas. 

e. Todas las bases se separarian de las desoxirribosas, 

9. De los siguientes componentes, ^cual no es una proteina? 

a. Hemoglobina, d. Una ertzima. 

b. Colesterol. e. Insulina. 

c. Un anricuerpo. 

10, iCuaies de las siguientes afirmadones acerca del extremo 5 s de 
una hebra de polmucleotido es correcra? 

a, El extremo 5’ tiene un grupo hidroxilo. 

b, El extremo 5’ tiene un grupo fosfato, 

c, El extremo 5’ es identico al extremo 3\ 

d< El extremo 5’ es antiparalelo al extremo 3\ 

e. El extremo 5 1 es la quinta position de una de las bases nitrogenadas. 

Vetmse las respuestas en el Apendice A. 


Imierrelacion evolntiva 

Las comparaciones de las secuencias de aminoacidos de las proteinas o 
de las secuencias de nucleOtidos de los genes pueden arrojar luz sobre 
divergencia evolutiva de organismos relaeionados, ^Esperaria usted que 
todas las proteinas o genes de un grupo dado de organismos que viven 
actual mente sobre la Tierra mostraran el mismo grade de divergencia? 
£por que si o por que no? 


Problemas cientificos 

Durante las guerras napoleonicas a principles de 1800 habia escasez 
de azucar en Europa debldo a que los barcos de abasiecimienio esta- 
ban bloqueados en los puertos, Para crear edulcorames artificiales, los 
cientificos alemanes hidrolizaron almidOn de mail, Realizaron esto adi- 
cionando acido clorhidrico a soluciones de almidon calentadas, lo que 
causO que algunas de las uniones glucosidicas entre los monOmeros de 
glucosa se rompieran. Sin embargo, el proceso romplO solo el 50% de 
las uniones glucosidicas por lo que el endulzante fue menos dulce que 
el azucar. Ademas, los consumidores se quejaron de un suave amargor 
resultante de los subproductos de la reacciOn. Esquematice una union 
glucosidica en el almidon usando las figuras 5-5a y 5-7b de referencia. 
Muestre cOmo el acido fue capaz de romper este enlace. ^Por que pien- 
sa usted que el acido rompiO solo el 50% de las uniones en el almidon 
de matz? 


Ciencia, tecnologia y sociedad 

Algunos atletas profesionales y amateur toman esteroides anabOlicos 
para a u men tar la masa muscular o la fuerza. Los riesgos de salud de 
esta pr&citca esian extensamente documenLados. A parte de las consb 
deraciones de salud, ^qu£ piensa usted respecto del uso de compues- 
tos quimicos para aumentar el rendimiento atleLico? ^Piensa usted 
que un atleta que toma esteroides anabblicos esta engariando, o el 
uso de estos compuestos quimicos es solo parte de la preparacidn 
requerida para alcanzar ^xito en una competencia deportiva? 
Explique su respuesta. 
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La celula 
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UNA ENTREVISTA CON 

Peter Agre 

En 2003, Peter Agre recibiO d Premie Nobd 
de Quimica por el descubrimiento de las 
acuaporinas, las proteinas de los “canales de 
agua" que permiten a las mo||culas de agua 
aiiavesar rapidamente la membrana celular 
(compartid el premio con Roderick 
MacKinnon de la Rockefeller University, 
quien trabajo en otro de los aspectos esenda- 
les de la 'Tontanerfa” celular: el transport de 
iones), Doctor en medicina, y tambten inves- 
tigador en ciendas basicas* el doctor Agre es 
prgfesor del Departamento de Quimica 
Biolbgica y Medicina en John's Hopkins 
University School of Medicine. 

iCdmo se inicio en la ciencia? 

En realidad cuando era pequerio. Me cri£ 
en Northfield, Minnesota, donde mi padre 
ensenaba quimica en el St. Olaf College. Los 
ninos de nuestra familia tuvimos una vida idfii- 
C *L jugando en huertos de manzanos y vagando 
por el campo, Viviamos enfrente del laborato¬ 
ry de mi padre, tin laboratory muy hermoso 
con estudiantes entusiasmados que haclan 
tnvestigaciones en verano, Hice algtmos peque- 
ftos ex penmen los con la ayuda de mi padre. 
Cambiabamos el pH de una soluciOn, y el 
colorante ind leader se volvfa rosa o azul: jera 
fascinameL En la adolesceucia ya no quise 
tener nada que ver con esas cosas. Pero la pri- 
mera medal la que gan£ como Boy Scout fue en 
quimica. Emonces comence a mteresarme por 
la medicina. 

iQue lo atrajo de la medicina? 

En parte, la gente. Los medicos locales eran 
reahneme gente interesante y atractiva, y me 
parecia que realizaban muchas cosas buenas. 

En el colegio secundario me desvie un poco: 
era un poco indisciplinado. Mis amigos y yo 
comenzamos a Lrabajar en un periddico clan¬ 
destine (esio Fue en 1967 y yo pensaba que iba 
a producirse una revoluddn). No me esforcd 
demasiado en mi trabajo escolar. Emonces me 
invitaron a dejar el colegio. Fui a una escuela 
noauma y despuds al Augsberg College. 


iQue lo incline hacia la 
investigacion? 

Durame mis estudios de medicina, pase 
tiempo en un laboratory de investigacion y 
realmeme me enuisiasmo. Consegui trabajar 
con un grupo de cientfhcos apasionados de 
todas las partes del mundo, Aprendl que se 
pueden abordar problemas complejos a nivel 
molecular: biologfa redutcionisLa. Purificamos 
una variante de la toxina del cdlera product da 
por cienas cepas de la bacteria E. eofr. Al igual 
que la toxins de la verdadera bacteria del cole- 
ra (Vibrio cholerat^) £sta podia causar una dia- 
rrea terrible, a veces monal. 

Si los jOvenes vieran a los ciemificos de la 
manera que yo los conod en ese laboratory , 
todos queman ser cientificos. Demasiada genie 
todavia tiene una idea estereotipada y negativa 
de los cienttficos, algo asi como el personaje de 
Doc en la pelfcula Repeso al future, Temo que 
asi hemos perdido grandes mode I os de la den- 
cia. Y muy frecuentemente los cientilicos esta- 
mos tan presionados tratando de obtener las 
becas y subsidies que finanden nuestras inves- 
tigaciones que nuestro trabajo no les resulta 
atractivo a los estudiantes. 

La gente necesita darse cuenta de que la 
ciencia es verdaderamente un esfuerzo social. 
Los ciemificos tienen persona I idades e intere¬ 
st y temores y liniitaciones, No somos maqui- 
nas cibemeticas. Y cooperamos emre nosotros. 
A menus que uno este en el mismo nivel que 
Leonardo da Vinci, se obtienen muchas ideas 
de otra gente. 

Comen ten os como se puede 
combinar la practica medica eon 
la investigacion basica 

Hasta 1993, trabaje aqui como hematOlogo. 
Deje de hacerlo, en parte, porque estaba prepa- 
rando tm nuevo programa para graduados en 
medicina celular y molecular (provee Formacion 
como Ph.D. en ciendas b^sicas, pero con rele- 
vanda medica directa). Combinar la practica 
medica con la investigacidn basica es un desafio 
porque el dfa tiene solo unas pocas hums, Estoy 
casado y tengo cuatro hijos, y a pesar de que me 
gusta atender a los pacientes, mi corazon estaba 
mas ligado a la investigacion, Al practical la 


medicina, usted puede ayudar a unos pocos 
pacientes, pero con la investigacitfn es posible 
realizar un dcscubrim lento que ayudara a miles 
de pacientes. Cuando estudiaba dudaba de tener 
lo necesario para que me fuera bien en las cien- 
cias basicas, pero quise intentarlo, 

Todavia tengo mi licenda de medico, que uti¬ 
lize para atender en campamemos de boy scouts, 
en la esquina del ring como medico de luchado- 
res no profesionales, y a nifios de los barrios mas 
necesitados, De todas maneras, mi mujer no e$t£ 
convencida de que yo siga investigando hasta 
que me retire. Puede ser que tenga razOn. Pienso 
que en la vida es mejor no estar demasiado segu- 
ro de nada. 

Hablemos de la investigacion 
que ilevo a] descubrimiento 
de las acuaporinas 

Soy especialista en la sangre (hematOlogo) y 
mi interns particular ban sido las proteinas que 
se encuentrao en la membrana plasmatica de 
los glObulos rojos. La membrana plasmatica es 
una bicapa fosfolipidica con moleculas de 
colesterol insertadas, proteinas “integ^ales ,, que 
atra\aesan la doble capa, y proteinas asodadas 
a la membrana que se unen a la superficie 
interna de la membrana. En los glObulos rojos 
es Facil purificar la membrana plasmatica y hay 
trastornos interesantes que se asocian con 
defect os en las proteinas, 

Cuando ingrese en la docencia en Johns 
Hopkins comencO a estudiar los antigenos Rli 
de la sangre. Los amigenos de los grupos san- 
guuieos son gluco proteinas de membrana de los 
glObulos rojos que existen en la poblaciOn en 
dos o m&s formas. Las diferencias pueden estar 
en los hidratos de carbono adheridos, como 
sucede con los antigenos de los grupos sangul- 
neos ABO (v£ase el capftulo 43), o bien en la 
proteina central. El Rh es importante en medici¬ 
na por la incompatibilidad Rh, que se produce 
cuando las madres Rh negativas tienen hijos Rh 
positives y se sensibilizan al amfgeno Rh. A 
menos que la madre se trate, se corre un riesgo 
significative de que en los siguientes embarazos 
su sistema inmunitario ataque a los gldbulos 
rojos de su hijo. Sorprendentemente T el antigeno 
Rh recien se aislo a fines de la d£cada de 1980. 
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Es realmenie eomplicado trabajar con las 
proieinas que airaviesan la membrana. Pero 
elaboramos un mtiodo para aislar y purificar 
partialmente la proteina Rh. Nuestra muestra 
pareda estar formada par dos protdnas, pero 
pensabamos que la mas pequena era un pro- 
ducto de la degradation de la mas grande. 
Estabamos coropletamente equivocados porque 
se trataba de una proteina que fonnaba un 
canal para el agua, que mas denominamos 
tarde acuaporina 1. 

^Como se dio cuenta? 

Tarde mucho tiempo en convencerme de 
que esta proteina era un nuevo descubrimien- 
lo, UU1 izapdo aniieuerpos que elaboramos 
contra la proteina demostramos que era una de 
las protefrias mas abundames en las membra- 
nas de los globules rojos (jlOO 000 copjas 
por ctiulal) y era aOn mas abundante en cier- 
Las ctiulas del rifion, Hable con alrededor de 
15 bloquirmcos de membranas: ^que podrfa 
ser? Aunque mucha gente habia estudiado los 
gldbulos rojos, ninguno habia visto esta protei¬ 
na porque no se tine con los colorantes hahi- 
tualmente uiilizados para la imciOn de 
proteinas, Fue John Parker, un destacado 
hematOlogo y fisioldgo de los globulos rojos 
quien sugirid; "Quizas esta proteina est£ impli- 
cada en el transports de agua". 

Para poner a prueba esta hipotesis realizamos 
un simple experiment utilizando ovocitos de 
ntna. Inyectamos las celulas con mRNA que las 
celulas tradujeron en acuaporina y encomramos 
que podfamos transformar las celulas desde casi 
impermeables a I agua (sin acuaporina) hasta 
muy permeables al agua (con acuaporina). Las 
celulas con acuaporina se hinebaban y exploia- 
ban en agua destilada como resuhado de la 
Osmosis, Con acuaporinas, la membrana celutar 
se toma permeable a! agua, pero no a las sustan- 
cias disuekas en ell a (solutes), de mane r a que el 


agua atraviesa la membrana desde el lado con 
menor cantidad de solutos (agua destilada) hacia 
el lado que tiene mas (el interior de la celula). 

Como tiemiTico uno puede ser un poco 
como Huckleberry Finn. Debe explorar en 
deno grado su fantasia y, si algo interesante se 
destaca, es bueno ir hacia alia. 

^Por que las celulas tienen canales 
proteicos para el agua? 

No todas las celulas los tienen. Sin embar¬ 
go, antes de nuestro descubrimiento machos 
fisidlogos pertsaban que la difusidn a traves de 
la bicapa IbsFolipidlca era suficiente para que el 
agua entrara y saliera de todas las celulas. Qtros 
decian que esto no podia ser suficiente, espe- 
cialmente en aquellas celulas con una permea- 
bilidad al agua muy efevada o regulada; por 
ejempto, las celulas que Forman los ttibulos de 
los rinones, que controlan la concentration de 
la orina. Machos i nvestigadores habian realiza- 
do observaciones que indicaban que la diFu¬ 
sion a traves de bicapa fosfolipidica no era el 
unico meeanismo. Pero habia un gran escepii- 
cismo hasta que nuestro experimento con los 
huevos de rarta terming con la controversial 

El transpose de agua es muy imponanLe en 
el organismo. Por ejemplo, nuestros rinones 
deben filtrar y reabsorber muchos litros de 
agua todos los dias. Si no reabsorbemos el 
agua, morimos por deshidratatidn. Las acuapo- 
rinas nos penxtken reabsorber suficiente agua, 
sin reabsorber iones, 

^Como funcionan las acuaporinas? 

La estxuctura de una molecula de acuapori¬ 
na ayuda a expliear cdmo funcionan. La protei¬ 
na tiene el aspecto de un rdoj de arena que 
atraviesa la membrana, l_as dos mitades son 
simerricas, con orientaciones opuestas. Un 
rdoj de arena fundona igualmente bien si estd 
colocado hacia arriba o hacia abajo, y las acua¬ 



porinas trabajan igualmente bien en la capta¬ 
tion o liberation de agua. La fuerza impulsora 
no es ningun tipo de action de boinbeo, sino 
simplemente osmosis. Una acuaporina permite 
que la Osmosis se produzca con extremada 
rapidez. Las moleculas con un tamano mayor a 
las de agua no pueden atravesar el canal. 
Ademas, se inipide el paso de los iones, inclui- 
dos a los pequefios como los iones hi drome 
(FLp + ) formados por la combination de H* 
con HjO (vease p. .51), que son repel id os por 
los amlnoacidos cargados positivameme ubica- 
dos en la parte mas estrecha del canaL 

lQ lie pasa cuando las mutaciones 
impiden la accion de las 
acuaporinas? 

Las mutaciones en los genes de las acuapo¬ 
rinas pueden producer problemas de salud. Las 
personas cuyas celulas renales tienen molecu¬ 
las defectuosas de acuaporina 2 deben tomar 
20 litros de agua por dta para impedir la deshi- 
diataodn. No pueden concemrar su orina lo sufi- 
ciente. Los individuos que tienen acuaporina 1 
defeetuosa general mente no tienen trastomos en 
su vida cotidiana, pero se deshidratan mas rapi- 
damente que las otras personas. Ademas muchas 
personas producen demasiada acuaporina, lo que 
ocasiona que retengan demasiado llquido. La 
retentidn de liquidos en tmijeres embarazadas se 
debe a la skuesis de demasiada acuaporina 2, 

El conodmfemo de las acuaporinas puede 
contribuir en el future a la solution de problemas 
medicos. Algunas acuaporinas espedficas, como 
las del parasito del paludismo, podrian ser dia- 
nas adecuadas utiles de nuevos medicamentos. 

iQue ha revelado el estudio de las 
acuaporinas sobre la evolucion? 

Hasta et momento ya se conocen varies 
cientos de acuaporinas. Las plantas son las que 
mas tienen; el arroz tiene cerca de 50, rmenLras 
que los mamiferos tienen solo alrededor de 10. 
Aparentememe, las acuaporinas son aun mils 
imponantes en las plantas que en los animales. 
La preseneia de las acuaporinas en la mayor 
parte de los organismos y las semejanzas entre 
Las moleculas sugieren que las acuaporinas apa- 
recieron en las etapas imciales de la evolution. 

^Cuales son sus objetivos actuales? 

Actualmente es muy importante para el ex; to 
de la nueva generation de cientlficos. Como 
cienLificos, bay ires cosas que debemos tener en 
cuenta: los descubrimientos originales, el respe- 
to hacia nuestros coleps y el entrenamiento de 
futuros cientlficos (y quizas esta Ultima sea la 
mas importante a largo plazo). Casi todo to que 
logramos los cienUficos es exclusivamente re\i- 
sado. Con frecuencia adoptamos una tinea de 
investigation y la desarrollamos durante un 
tiempo hasta que otro tientifico la conrimaa. Por 
eso la education de los tienttficos jOvenes es un 
tema importante, como tambten lo es poner el 
conocimiento tientifico al alcance de todos. 
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A Fig. 6-1. Una eelula y su esqueleto mediante microscopia de 
fluorescencia. 


Conceptos clave 


6-1 Para estudiar las celulas, los biologos utilizan 
microscopios y herramientas de bioquimica 
6-2 Las celulas eucariontes tienen membranas 
interims que compartimeman sus funciones 
6-3 Las instrucciones geneticas de la eelula 

eucariome se albergan en el niicleo y son llevadas 
a cabo por los ribosomas 

6-4 El sistema de endomembranas regula el transito 
de las proteinas y desempefia funciones 
metabolicas dentro de la eelula 

6-5 Las mitocondrias y los cloroplastos transforman 
la energia 

6-6 El citoesqueleto es una red de fibras que organiza 
las estructuras y las actividades de la eelula 
6-7 Los componentes extracelulares y las conexiones 
entre las celulas contribuyen a coordinar las 
actividades celulares 


Panorama general 


La importancia de las celulas 

L a eelula es fundamental para la biologia, como lo son los ato- 
mos para la quimica, Todos los orgamsmos estan constituidos 
por celulas. En la jerarqula de la organization biologica, la 
eelula es el conjunto de materia mas simple que puede vivir. Hay 
diversas formas de vida que existen como organismos unicelu lares, 
Los organismos mas complejos, como las plantas y los ani males, son 
multicdukres; sus cuerpos son conjuntos de varios tipos de celulas 
especializadas que no pod nan sobrevmr aisladas. Sin embargo, aun- 
que esten ordenadas en niveles mas elevados de organizacion, como 
tejidos y organos, las celulas pueden definirse como las unidades basi- 
cas de la estructura y funcion del organismo. La contraction de las 
celulas musculaies mueven los ojos al leer esta base; cuando usted 


detida dar vuelta la pagina, las celulas nerviosas iransmitiran esta 
decision desde el cerebro a las celulas muscuku^s de k mano. Todo lo 
que hace un organismo se produce fundamentalmente a nivel celular. 

La eelula es un microcosmos donde se manifiestan la mayoria 
de las propiedades de los seres vivos que se presentaron en el capi- 
tulo 1. La vida a nivel celular surge del orden estractural, lo que 
refuerza el concepto de las propiedades emergentes y la correlation 
emre estructura y funcion. Por ejemplo, el movimiento de una 
eelula animal depende de la interaction de las intrincadas estruc- 
turas que constituyen el esqueleto celular (verde y rojo en la micro- 
fotografia de la f igura 6-1). Otro Lema recurrente en la biologia es 
la interaction de los organismos con su medio ambiente. Las celu¬ 
las perciben estimubs y responden a las fluctuaciones del ambien¬ 
te, Debemos considerar un tema que conjuga todos los derrtis: la 
evolution. Todas las cdulas estan rekeionadas entre si porque des- 
cienden de celulas rrks primitivas, Sin embargo, se han modtfica- 
do de manera muy diferente durante k larga historia evolutiva de 
la vida sobre k Tierra. 

Aunque las celulas pueden ser muy diferentes unas de otras, 
comparten ciertas caracieristicas comunes* En este capitulo 
conoceremos en primer lugar las herramientas y los enfoques 
experimentales que nos han permitido comprender los detalles 
subcelulares; luego analizaremos la estructura de la eelula y nos 
familiarizaremos con sus componentes. 


Concepto 


Para estudiar las celulas, 

los biologos utilizan microscopios 

y herramientas de bioqulmica 

Puede ser dificii de entender como una eelula, habitualmente 
demasiado pequeria para ser observada a simple vista, pueda ser 
tan compleja, ^Como pueden investigar los bidlogos celulares el 
funcionamiemo intemo de estas diminutas emidades? Antes de 
iniciar nuestro viaje por la eelula, nos va a resultar de gran ayuda 
aprender cOmo se estudian las celulas. 
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Microscopia 

A menudo, el progreso en un campo cientffico transcurre en 
forma paralela al desarrollo de instrumentos que amplifican los 
sentidos del hombre. El descubrimiento y los primeros estudios 
de las ceiulas avanzaron con la invencidn del microscopio en 
1590 y su mejoramiento durame el siglo xvu. Los microseopios 
de diferentes tipos todavla resultan indispertsables para el estu- 
dio de las ceiulas. 

Los primeros microseopios utilizados por los cientificos del 
Renacimiento, asi como los microseopios que probablemente 
usted utilice en el laboratory eran microseopios opticos 
(MO), La luz visible atraviesa el preparado y luego las lentes de 
vidrio. La lente refracta (desvta) la luz de manera que la imagen 
del especimen se magnifica cuando se proyecta hacia el ojo, 
sob re una pelicula fotogr&fica, o hacia una pantalla de video 
(v£ase el diagrama de la estructura del microscopio en el apen- 
dice C). 

Dos parametros importantes en la microscopia son la magni¬ 
fication o aumento y el poder de resolution, o resolucidn. La 
magm/icaridn en microscopia es la relation de la imagen de un 
objeto con su tamano real. La resolution es una medida de la defi- 
nicion de la imagen; es la minima distancia entre dos puntos de 
manera que puedan distinguirse como dos objetos separados. 
For ejemplo, una estrella en el cielo, que a simple vista parece ser 
unica, puede observarse por La resolution de un telescopic como 
dos estrellas gemelas. 

Asi como el poder de resolution del ojo humano es limitado, 
iambi £n es limitada la resolution de los telescopios y microsco- 
pios. Los microseopios pueden disenarse para magnificar los 
objetos tantas veces como se desee, pero el microscopio dptico 
no puede resolver detalles menores de 0,2 micrometres (pm), o 
200 nanometros (nm), el tamano de una pequena bacteria (fig. 
6 - 2 ) La resolucidn se ve limitada por la longitud de onda mas 
corta de la luz utilizada para iluminar el especimen. Los micros¬ 
copies opticos pueden aumemar hasta alrededor de 1 000 veces 
el tamano real del especimen; con aumentos mayores, la imagen 
se vuelve cada vez mas borrosa. La mayoria de los avances en 
microscopia optica a partir del comienzo del siglo xx implicaron 
nuevos metodos para realzar ei comraste, que mejoran la resolu¬ 
cion de los detalles (fig. 6-3). Adem&s, los cientificos han desa- 
rrollado metodos de tineidn o de marcacidn de componemes 
celulares particulares para poder visualizarlos, 

Aunque las cClulas fueron descubiertas por Robert Hooke 
en 1665, la estructura de la celula no se llego a conocer hasta 
la decada de 1950. La mayor parte de las estruciuras subedit- 
lares, los organulos, son demasiado pequenos para la resolu¬ 
cidn del microscopio dptico. La blologia avanzd Tapidamente 
en la decada de 1950 con la introduction del microscopio 
electrdnico. En tugar de utilizar la luz visible, el microscopio 
elecironico (ME) enfoca un haz de electrones en la superfice 
del especimen o a iraves de este (vease ap^ndice C). La reso¬ 
lucidn es inversamente proporcional a la longitud de onda de 
la radiation que un microscopio utiliza para obiener la ima¬ 
gen, y los haces de electrones tienen longitudes de onda 
mucho mas corns que la luz visible. Los microseopios electrd- 
nicos modernos puede alcanzar tedricameme una resolucidn 
de 0,002 nm, peio el limite practice en el caso de las estruc- 
turas bioldgicas es generalmente de alrededor de solo 2 nm; 
aun asi, representa una mejoria de den veces con respecto al 
microscopio dptico, Los bid logos utilizan el tdrrciino ultraes- 
tructura cdular para referirse a la anatomia de la celula que 
revela el microscopio electrdnico. 
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■Longitud de algunos 
nemos y c^lulas 
musculares 


Huevo de gallina 


■ Huevo de rana 


\y Virus 


- Ribosomas 


: | Proteinas, 
-} Lfpidos 


- Atom os 



La mayorfa de las 
tSIulas vegetales 
y animates 


Nucleo 
K La mayoria 
de las bacterias 
— Mltocondria 


— Bacterias m£s pequenas 


; Moieculas pequenas & 

« I 


Med Idas 

1 centfmetro (cm) = 10“ 2 metros (m) = 0,4 pulgadas 
1 milimetro (irirri) = 10” 3 m 
1 mierdmetro (pm) = ICr 3 mm - 10 -6 m 
1 nandmetro (nm) = 10~ 3 pm = 1G -9 m 


A Fig. 6-2. Interval de tamario de las ceiulas. La mayoria de las 
cdlulas tienen entre 1 y 100 pm de dtemetro (parte amarilta de !a figu¬ 
re) y, por tanto, son visibles solo con un microscopio. Obs£rvese que la 
escala del eje de 3a izquierda es logaritmica para que se adapts al inter¬ 
vale de tamanos mostrados, Comenzando en la parte superior de la 
escala con 10 m y descendiendo de forma progresiva, cada mediddn de 
referenda representa una disminucidn igual a 10 veces en di^metro o 
longitud. Para consultar un cuadro completo del si sterna mdrico vease 
el ap£ndice B. 
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Figura 6-3 


Microscopia optica 

RESULTADOS T 


(c) Contraste de fases. Aumenta 
el contraste en las cblulas no 
coloreadas amplificando las 
variaciones en la densidad dentro 
del espbeimen; es especialmente 
util para examinar cblulas vivas, 
no pigmentadas. 


(a) Campo briliante (especimen 
no coloreado), La luz pasa 
drrectamente a travbs del 
especimen. A men os que la 
c£lula est£ naturalmente 
pigmentada o tenida de forma 
artificial, la imagen tiene poco 
contraste [las imbgenes (aHd) 
muestran una cblula epitelial de 
la mejilla Humana] 

(b) Campo briliante (especimen 
coloreado). La tincibn con 
varies colorantes refuerza el 
contraste, pero la mayorfa de los 
procedimientos de tincibn 
exigen que las cblulas sean 
fijadas (preservadas). 


(d) Contraste de interferencia 
diferencial (Nomarski). Como el 
microscopic de contraste de 
fases, utiliza modificaciones 
bpticas para exagerar [as 
diferendas de densidad, lo que 
hace que la imagen parezea casi 
tridimensional. 

(e) Fluorescenda. Muestra la 
localizacion de molbculas 
espedficas en la celula 
marc^ndolas con colorantes o 
antreuerpos fluorescentes. Estas 
sustandas fluoresce ntes absorben 
la radiadon ultraviofeta y emiten 
luz visible, como se muestra aqui 
en una celula de una arteria. 


(f) Confocal. Utiliza iaseres y opticas 
especiales para fa "section 6ptica" 
de espedmenes teriidos con 
sustancias ftuorescentes. Solo se 
ilumina un bnico piano del foco; la 
fluorescencia fuera de foco por 
arnba y por abajo de este piano se 
sustrae mediante ordenador. El 
resultado es una imagen m^s 
nitida, como se ve en el tejido 
nervioso teriido (arriba), donde las 
cdulas nerviosas son de color 
verde, la gufas es de color rojo, y 
las regiones que se superponen 
son amarillas. Una microfotograffa 
obtenida mediante fluorescencia 
est^ndar (abajo) de este tejido 
relativamente grueso aparece 


l-—l 

50 pm 


l-1 

50 pm ^ 


50 pm 


Figura 6-4 


TSCNtCA 


Microscopia electron ica 

RESULTADOS 


(a) Microscopio electronrco de 
barrido (MEB). Las 

microfotografias obtenidas 
mediante microscopio elect rbnico 
de barrido muestran una imagen 
tridimensional de la superficie de un 
especimen. Este MEB muestra la 
superficie de una c£lula traqueal de 
conejo recubierta por orgSnulos 
mbviles que se denominan olios. El 
movimiento de los cilios desplaza 
los residues inhalados hada arriba 
en direccibn a la garganta. 



(b) Microscopio efectrdnico de 
transmision (MET), Con el 

microscopio electrbnico de 
transmision se obtiene la imagen 
de una seccibn delgada del 
especimen. Aqui vemos una 
section a trav£s de una celula 
traqueal, que re vela su 
uEtraestructura. Al preparar la 
seccibn de la muestra, algunos 
cilios se cortan a lo largo de su 
extension, lo que origina secciones 
Ion git udi nates, mientras 
que otros cilios se cortan 
perpendicularmente, y originando 
secciones transversals. 


Seccibn Seed bn transversal 

longitudinal de un olio 



Existen dos tipos basicos de microscopios electibnicos: el 
microscopio electronico de barrido (MEB) y el microscopio 
electrbnico de transmision (MET), El MEB es especialmente 
util para los estudios detallados de la superficie de un especi¬ 
men (fig. 6-4a), El haz de electrones barre la superficie de la 
muestra, que previameme se ha recubierto con una delgada 
pelicula de oro. El haz exeita a los electrones de la superficie de 
la muestra, y estos electrones secundarios son detectados pdr 
un aparato que Lransforma el patron de los electrbnes en una 
serial electrbnica que se proyecta en una pantalla. El resultado 
es una imagen de la Lopografia del especimen. El MEB tiene una 
gran profundidad de campo, que produce una imagen que apa¬ 
rece como tridimensional. 

Los biblogos celulares utilizan el MET para estudiar la 
ultraestmetura interna de las celulas (fig. 6-4b). El MET 
emite un haz de electrones que atraviesa una seccibn muy 
delgada del especimen, similar a la forma en que un micros¬ 
copio bptico transmite la luz a traves de un portaobjetos. 
Previamente, es necesario tehir el especimen con atomos de 
me talcs pesados, que se adhieren a ciertas estructuras celula¬ 
res y aumentan a si la densidad electrbnica de algunas partes 
de la celula en relacion con otras, Los electrones que atravie- 
san el espbeimen se dispersan mas en las regiones mas densas, 
de modo que se transmiten menos electrones. La imagen se 
crea mediante el patron de electrones transmitidos, En lugar 
de utilizar lentes de vidrio, el MET utiliza electroimanes como 
lentes para desviar la trayectoria de los electrones, para final- 
mente enfocar la imagen en una pantalla o en una pelicula 
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fotografica. Algunos microscopios est&n equipados con una 
camara digital para fotografiar la imagen de la pantalla; otros 
estan directamente equipados con un detector digital en lugar, 
la pantalla y la c&mara, 

Los microscopios electromcos revelan muchos organulos que 
escapan a la resolucion del microscopio optico. Pero el micros¬ 
copio Optico tiene ciertas ventajas, especialmente para el estudio 
de c£lulas vivas, Una desvemaja del microscopic electrdnico es 
que los metodos que se utilizan para preparar el especimen 
matan las celulas. Ademas, en todas las t£tnicas microscopicas, 
la preparacion del especimen puede introducir artefactos, carac- 
teristicas estrucmrales que se ven en las microfotografias que no 
existen en la celula viva. En este libro identlficamos las microfo- 
tografias segUn el tipo de microscopio que las genera: MO para 
una microfotografia dpiica, MEB para una microfotografia elec- 
tronica de barrrido y MET para una microfotografia electrbnica 
de transmisidn. 

Los microscopios son las herramientas mas importantes de la 
citologia , la ciencia que estudia la estructura celular. Pero la sim- 
pie descripcion de los diversos organulos dentro de la celula 
revela muy poco acerca de su funciom La biologia celular moder- 
na se desarrollo a partir de la integration de la citologi'a con la 
bioquimka, el estudio de las moleculas y los procesos quiTnicos 
(metabolismo) de las celulas. Un metodo bioqutmico denomina- 
do fraccionamiento celular ha sido particularmente importance 
en la biologia celular 


FIgtira 6-5 

Fraccionamiento celular 

APUCACION 

El fraccionamiento celular se utiliza para aislar 

(fracdonar) diferentes componentes celulares, en funcibn del 
tamano y la densidad, 

TECNICA 

1 En primer lugar, las celulas se homogenizan en 
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una batidora" para romperlas, La mezcla resultants (homogeneizado 
celular) se centrifuge a varias velocidades y duradones para fracdonar 
los componentes celulares y formar una serie de precipitados. 



gravedad) 

10 min Centrifugation dtferencial 


Aislamiento de organulos mediante 
fraccionamiento celular 

El objetivo del fraccionamiento celular es aislar y separar los 
principales organulos de las celulas (fig* 6-5). El instrumemo 
utilizado para fracdonar las celulas es la centrifuga, que puede 
hacer girar los tubos de ensayo a diferentes veloddades. La fuer- 
za centrifuga separa los componentes celulares por tamario y 
densidad. Las mas potentes, denominadas ultracentrtfugas, pue- 
den alcanzar 130 000 revoluciones por minuto (rpm) y ejercer 
fuerzas sobre las parriculas de un millon de veces la fuerza de la 
gravedad (1 000 000 g), 

El fraccionamiento celular permite al investigador preparar 
componentes celulares en cantidades masivas para estudiar su 
composition y funciones Utilizando este mtiodo, los biologos 
han sido capaces de asignar funciones a los diferentes organulos 
de la celula, una tarea que hubiera sido mucho mas diftcil con 
celulas intactas. Por ejemplo, una fraction celular obtenida por 
centrifugacidn tiene enzimas que participan en el proceso meta- 
bdlico conocido como respiration celular, El microscopio elec- 
trbnico revela que esta fraccion es muy rica en mitocondrias. Esta 
evidencia permite determinar que las mitocondrias son los slues 
donde se realiza la respiracibn celulan La citologia y la bioqm- 
mica se complementan para establecer la correlation entre estruc¬ 
tura y funcion celular. 


Evaluation de concept os 


1. ^Que tipo de microscopic utilizaria para estudiar: 

(a) los cambios en la fonma de un leucocito vivo, (b) los 
detalles de la textura de la superficie.de un pelo y (c) la 
estructura detallada de un orgamilo? 

Vermse las respue stas en el Apendice A, 


I sobrenadante se vierte 



en "nmcrosomas 
(segmentos de la 
membrane 
plasmStita y 
membranas 
internes de la 
celula) 


Precipitado rico 
en ribosomas 


RESULTADOS 


Inicialmente bs investigadores utilizaron un 
microscopio para identificar los organulos en cada precipitado y esta¬ 
blecer par^metros de referenda para futuros experimented En las 
siguientes series de experimentos, los investigadores utilizaron m£to- 
dos bioqufmicos para determinar las funciones metabOlicas asociadas 
con cada tipo de organulo. Los investigadores actualmente utilizan el 
fraccionamiento celular para aislar determ in ados organulos con el 
objeto de estudiar mayo res detalles de su funeionamiento . 
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Concepto 


Las celulas eucariontes tienen 
membranas internas que 
compartimentan sus funciones 

La uni dad basica ^structural y luncional de lodo organism o es 
uno de los dos tipos de celulas: procariorues o eucariontes. Los 
organismos de los dominios Bacteria y Archaea estan constituidos 
por celulas procariontes, Los protistas, los hongos, los animales y 
las plamas estan constituidos por celulas eucariontes, En este capt- 
tub se describes en general, las celulas animales y vegetales, des¬ 
pues de haberlas comparado Con las cdulas procariontes. 

Comparacion de las celulas procariontes 
y eucariontes 

Todas las celulas tienen varias caracteristicas basicas en comun: 
todas estan rodeadas por una membrana, denominada rrmribrema 
plasmatics; dentro de la membrana hay una sustancia semiliquida, el 
citosol, en la cual $e encuentran los organulos; todas las celulas con- 
tienen cnmosomas, en los que se encuentran los genes en forma de 
DNA; y todas las celulas tienen rihosomas, diminutos organiflos que 
fabrican proteinas de acuerdo con las instrucciones de los genes. 

La principal diferencia entre las celulas procariontes y eucarion¬ 
tes es que los cromosomas de una cClula euearionte se localizan 
dentro de un organulo delimitado por una membrana que se deno- 
mina nucleo. La palabra procarionte deriva del griego pro, que sig- 
nifica “antes", y karyon , que signifies “grano, semilla”, en referenda 


% nucleo. En una celula procarionte (f ig, 6-6), el DNA esta con- 
ceqtrado en una region denominada nucleoide, pero ninguna 
membrana separa esta region del resto de la celula. Por el contrario, 
la celula euearionte (del griego eu, verdadero, y karyon) tiene un 
nucleo verdadero, limitado por una envoltura nuclear membrano- 
sa (fig. 6-9, pp. 100-101). La region que se encuentra entre el 
nucleo y la membrana plasmatica se denomina citopiasma, tin ter- 
mine que se utiliza tambten para definir el interior de una celula 
procarionte. Dentro del citoplasma de una celula euearionte, sus- 
pendidos en el citosol, hay una variedad de organulos delimitados 
por membranas, de forma y funcion especializada, Estos est&n 
ausentes en las celulas procariontes. Por esa raz6n, la presencia o la 
ausencia de un nucleo verdadero es solo un ejemplo de la dispan- 
dad en la complejidad estructural entre estos dos tipos de celulas. 

Las celulas eucariontes son generalmente mas grandes que las 
celulas procariontes (fig. 6-2), El tamano es un aspecto general de 
la estructura celular que se relaciona con la funcion. La logistics 
para llevar a cabo el metabolismo celular pone limites al tamano 
celular. En el limite inferior o las celulas mas pequenas que se 
conocen son urtas bacterias denominadas micoplasmas, que tienen 
diametros de entre 0,1 y 1 pm. Son quizas la estructura mas 
pequeria con suficiente DNA como para programar el metabolis¬ 
mo, y con suficientes enzimas y otros componentes celulares como 
para llevar a cabo las actividades que una celula requiene para 
mantenerse a si misma y reproducirse. La mayoria de las bacterias 
tienen un diametro entre 1 y 10 pm, una dimension alrededor de 
diez veces mayor que la de los micoplasmas. Las celulas eucarion¬ 
tes suelen tener entre 10 y 100 pm de diametro. 

Las necesidades metabdlicas tambien imponen limites supe- 
riores teoricos al tamano posible de una celula. A medida que un 
objeto aumenta de tamano, su volumen crece proporcionalmen- 




A Fig, 6-6, Celula procarionte, Por la ausencia de un verdadero 
nucleo y de otros organulos delimitados por membranas, fa celula pro¬ 
carionte es mucho m3s simple en su estructura que una celula euca- 
rionte. Solo las bacterias y las arqueas son procariontes. 


Pili: estrueturas de adherencia 

en fa superficie de algunos procariontes 


Nucleoide: region donde se 
localize el DNA de la celula 
(sin estar delimitado por 
una membrana) 


Ribosomas: organulos que 
sintetizan proteinas 


Cromosoma 

bacteriano 


(a) Una bacteria ttpica 
con forma de bacilo 


0,5 pm 

(b) Una seccion delgada a 
traves de la bacteria 
Bacillus coagulans (MET) 


Membrana plasmatica: mem¬ 
brana que delimits el 
citoplasma 

Pared celular: estructura rfgida 
porfuera de la membrana 
plasmatica 

Capsufa: revestimiento exterior 
de aspecto gelatinoso de 
muchos procariontes 


FJagelos: organulos de 
locomocion de 
algunas bacterias 
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La superficie aumenta mientras 
el volumen total perrna nece constante 



Superficie total 

{altura x numero de 
caras x numero de 
cajas) 

6 

150 

750 

Volumen total 

(altura x ancho x 
numero de cajas) 

1 

125 

!25 

Relacion 

superficie volumen 

(etea superficial + 
volumen) 

6 

12 

6 


A Fig. 6-7. Relaciones geometricas entre la superficie y el volu¬ 
men. En este diagrams, las celulas estan representadas como cajas. 
Utflizando unidades arbitrarias podemos calcular la superficie de la c£lula 
(en unidades al cuadrado), el volumen (en unidades al cubo) y la relation 
entre la superficie y el volumen. Cuanto mas pequena sea la ofelula; mayor 
ser£ la relacidn superficie-volumen. Una relation superficie volumen alta 
facilita el intercambio de materials entre la celula y su ambiente. 

te mas que el area de su superficie (el area es proportional al cua¬ 
drado de una dimension lineal, mientras que el volumen es pro¬ 
portional a una dimension lineal elevada al cubo). For esa razon, 
cuanto mis pequeno es el objeto, mayor es la relation entre la 
superficie y el volumen (fig. 6-7), 

Delimitando a la celula, la membrana plasmatica funciona 
como una barrera selective que pennite el paso de oxigeno, 
nutriemes y desechos que se distribuyen en el volumen total de 
la celula (fig, 6-8). For cada raicrometro cuadrado de membra¬ 
na, solo una determinada cantidad de una sustancia dada puede 
atravesar la membrana por segundo, Las tasas de intercambio 
qufmico con el medio extracelular pueden ser insuficientes para 
una celula con un citoplasma muy grande. La necesidad de con- 
tar con una superficie sufidentemente grande como para conte- 


ner el volumen ayuda a comprender el tarmno microscopico de 
la mayoria de las celulas. Los organismos mis grandes no tienen 
habitualmenie celulas mcts gmndes que los organismos mas 
pequenos; simplemente tienen mds celulas. Una relation sufi- 
ciememente alta entre la superficie y el volumen es especialmen- 
te importante en las celulas que inLercambian gran cantidad de 
material con sus alrededores, como las celulas intestinales. Estas 
celulas pueden tener muchas proyecciones largas y delgadas en 
su superficie, denominadas microveilosidades, que aumentan la 
superficie sin un aumento apreciable del volumen. 

Las celulas procariontes se describiran con detalle en los cap!- 
tulos 18 y 27 (en el cuadro 27-2 se hace una comparacion entre 
las cdulas procariontes y las eucariontes), y las relaciones evolu- 
tivas posibles entre las celulas procariontes y eucariontes se dis- 
cutiran en el capitulo 28. Este capitulo se centra en la estmctura 
celular de las celulas eucariontes. 

Estruetura general de una celula eucarionte 

Ademas de la membrana plasmatica de su superficie exterior, 
una celula eucarionte tiene numerosas membranas intemas, que 
dividen a la celula en compartimentos -los org&nulos membranosos 
mencionados antes-. Estas membranas tambien participan directa- 
mente en el metabolismo de la celula porque muchas enzimas se 
localizan precisamente en las membranas. Mas aun, los comparti¬ 
mentos de la celula proporcionan ambienies diferentes que facilitan 
las funciones metabolicas espedficas, de manera que incluso proce- 
sos que serian incompatibles pueden realizarse en forma simultanea 
en diferentes organulos dentro de la misma celula. 

Las membranas son fundamemales para la organizacibn de la 
celula. En general, las membranas biologicas est£n formadas por 
una doble capa de fosfolipidos y otros lipidos, Diversas protcmas 
estan embebidas en esta doble capa de lipldos o adheridas a su 
superficie (fig. 6-8). Pot ejemplo, las enzimas incluidas en las 
membranas de los organulos denominados mitocondrias tienen 
funciones en la respiracion celular. 

Antes de continuar, observe la estruetura general de las celu¬ 
las eucariontes en la figura 6-9. En este dibujo esquemdtico se 
presentan los diferentes organulos. La figura 6-9 tambien com- 
para las cblulas animales con las celulas vegetales. Al ser ambas 
celulas eucariontes, tienen entre si mucho mis en comun que 
cualquiera de ellas con cualquier celula procarionte. Sin embar¬ 
go, veremos que hay diferencias importantes entre las celulas 
animales y las vegetales. 


Region extracelular 



Interior 
de la celula 


H 


0,1 pm 


(a) MET de una mem¬ 
brana plasmatica. 

La membrana plasmatica, 
en este caso de un glbbulo 
rojo, aparece en forma 
de un par de bandas 
oscuras separadas por 
un banda luminosa. 



Region 

hidrdfila 


Regi6n 
htdrofoba 

Regibn 
hidrbfila 


(b) Estruetura de una membrana plasmatica 


<4 Fig. 6-8. La membrana plasmatica. La 

membrana plasmatica y las membranas de los 
organulos est£n formadas por una doble capa 
(bScapa) de fosfolipidos con varias protefnas 
adheridas o embebidas en ella. Las colas de los 
fosfolipidos en el interior de la membrana son 
hldrbfobas; las porciones internas de las prote- 
mnas de membrana tambien son hidrbfobas. 
Las cabezas de los fosfolipidos, las protelnas 
exterioresjas partes exteriores de las protelnas 
y las cadenas laterales de los hidratos de car- 
bono son hidrbfilas y est^n en contacto con la 
ssolucibn acuosa a cada I ado de la membrana. 
Las cadenas laterales de los hidratos de carbo- 
no se encuentran solo en la superficie externa 
de la membrana plasmatica. las funciones 
espedficas de una membrana dependen de los 
tipos de fosfolipidos y protefnas que posea. 
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Figura 6-9 


de las celulas animates y vegetales 

CELULA ANIMAL 


Esie cfibujo es una representacion esquemdiica de una celula animal 
que muesLra las estrueiutas m&s comunes de Lis celulas animates (en 
realidad, las celulas, no tienen el aspecto de este dibujo), Como se 
xnuestra en esie corte. la celula tiene una variedad de organutos 
C' L pequenos drganos*), muchos de los cuales est&n cldimitados por 
membranas, El organulo mas prominente en las celulas animates es, 


generalmeme, el nucleo, La mayoria de las acLividades metabolicas de 
la celula se producen en el citoplasma, la regibn emre d nucleo y la 
membrana plasm&dca. El citoplasma comic ne muchos org&nulos sus- 
pendidos en un medio semiliquido, el citosol. Un Liberimo de mem- 
branas denominado reticnlo endoplasmauco (RE) oeupa gran parte del 
citoplasma. 





Flagelo; organufo de 
ibcomocion presente en 
aJgunascelulas animates; 
eompuesto por 
microtubulos envueltos 
en una membrana 


Centrosoma: region 
donde comienzan los 
microtubulos del a 
celula; una celula 
animal cpntsene un par 
de centriofes (se 
d escon oce so f ti n c i 6 n) 


CITOESQUELETO: 
refudrza la forma de la 
cejula;ifeheJu.riciones,eh. 
el movimiento celular; sus 
componentes estan 
constituidos por proteinas 

^A. 


-RETICULO ENDOPLASMATICO (RE): red de sacos 
y tubos niembranosos; active en la slntesisde 
mem branas y otros procesos sintetteos y 
meta b b 1 tcos; poses reg io nes rugp s as 
(recubiertas con rl bosom as) y region es I is as 

w - A - - — 

RE r 


Mterofilamentos 
Filamentos intermedios 
Microtubi 


M icro ve llosidad es: 
prayecdones que 
aumentan ’el are! 
superficial de la 


Peroxisome: organ ulo 
con varias fbndones 
metabolicas 
espedalizadas; produce 
perdxidu de hi.drogenb 


Enyoltura nuclear: doble 
membrana que enderra eJ 
r >/| nucleo; perforada por 

pores, se conti nua con el RE 

Nudeolo: organulo no 

branoso impitcado en la 
produce!on de nbosomas; un 
nucleo tiene uno o mas 
nucleates 

Cromatina: material 
constituido por DNA y 
proteinas; visible como 
cromosomas i nd ivid u a I es e n 
una celula en division 


r NUCLEO 


li 

Membrana plasm add 
membrana que rodea 
a la celula 


R i boso m as: o rg ! n.u I o s no 
membranosos (pequenos 
puntas ma rrones) que 
producen proteinas; 
libres en el citoplasma o 
unldos al RE rugoso o a 
la envoltura nuclear 


Aparato de Golgi: organ ulo active 
en la sintesis, modification* 
selection "y secretion de 
p rod Li ctos ce 1 u ! a res 


Mitocondrra: organUlo en el 
que se produce la respiradon 
celular y se genera la mayor 
parte del ATP 


Usosoma: organulo digestive 


clonde se hidrolizan las 
macromoJeculas 


En celulas animales, pero no en 
las vegetales: 

Usosomas 

Centriolos 

Flagelos (en algunos gametes de 
las plantas) 
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Este dibujo esqucmatieo de una celula vegetal muestra las similitu¬ 
des y las diferendas entre una celula animal y una celuia vegetal. 
Adams de la mayoria de las caracteristieas vistas en una celula ani¬ 
mal, la celula vegetal tiene orgarm1os delimiLados per membranas 
que se denominan pl&stidos. El lipo de plaslido mils importante es el 


cloroplasto, que lleva a eabo la fotosfritesls. Muchas cdulas vege tales 
ttenen una gran vacuo la central; algunas pueden tener una o mas 
vacuo las mas pequeftas. Por fuera de la membrana plasmatiea de la 
celula hay una gruesa pared celular, perforada por canalcs que se 
denominan plasmodesmas. 









Envoltura 


NUCLEO '' 


Centrosoma: region donde 
comtenzan los rmcrotubulos de 
-3 celula; las celulas vegetales 
carecen de centrales 




Nucleolo 
Cromatina ! 


Retlculo 

endoplasmatico 

rugoso 


En el resto del tapftuio, vera la figura 6-9 repetida en 
miniatura como diagrama de orientation, En cada caso se 
resalta un organulo particular con un codigo de color 
semejante a I que aparece en Ea figura 6-9. Cuando realicemos 
un estudio mas detalEado de un organulo individual, los 
diagramas de orientation lo ayudaran a ubttar estas 
estructuras en el contexto celuia r. 


Retlculo 

endoplasmatico 

liso 


Aparato de Golgi 


Peroxisoma 1 
Membrana plasmatica 

Pared celular: capa exterior que 

mantiene la forma de la celula y la f 
protege del dano mec^nico; constituida 

por celu loss, otros polisaca rides y §H 
prole inas 

Pared de la celula adyacente 


Mitocondrta f 


. - -1 Ribosomes (pequenos puntos marrones) 

Vacuoia central: organulo prominent^ en las 
celulas vegetales mas viejas; sus f undones incluyen 
el almacenamiento, Ea degradation de productos 
de deseebq, la hidrd.lisis de maeromoiecuias; et 
agrandamiento de la vacuoia es el principal 
mecamsmo de credmiento de la plants 

| Tonoplasto: membrana que enderra a la 
vacuoia central 


1 Microfilamentos 


I Filamentos 
intermedios 

Microtubules 


> OTOESQUELETO 


Cloroplasto; organulo 
fotosintetico; transforma la 
energla de la luz solar en energia 
qumiica almacenada en rholeculas 
de hidratos de carbono 


En celulas vegetales, pero no en 
las animates: 

Cloroplastos 

Vacuoia central y tonoplasto 
Pared celular 
Plasmodesmas 


Plasmodesmas: canales a 
traves de fas paredes 
celuia res que conectan el 
citoplasma de celulas 
adyacentes 
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Evaluation de conecptos 


1- Despu£s de revisar cuidadosamente la figura 6-9, descrb 
ba en forma breve la estructura y la funcitin de cada uno 
de los siguiemes orgdnulos: nucleo! mitocondria, cloro- 
plasio, yaeuola central, reticulo endoplasm&tieo y aparato 
de Golgi. 

Vecmsc las respites fas en el Apendke A. 


Concepto 


Las instrucciones geneticas 
de la celula eucarionte se albergan 
en el nucleo y son llevadas a cabo 
por los ribosomas 

En la primera parada de nuestro viaje detallado pox la celula 
observaremos dos organulos que participant en el control geneti- 
co de ta celula: el nucleo, que alberga la mayor parte del DNA de 
la celula, y los ribosomas, que utilizan La information del DNA 
para fabricar proteinas. 

El nucleo: la genoteca de la celula 

El nucleo contiene la mayoria de los genes de la celula euca¬ 
rionte (algunos genes se localizan en las mitocondrias y los clo- 
roplastos). Generalmente, es el organulo tn^s conspicuo de una 
celula eucarionte, con un di&metrd promedio de alrededor de 
5 pm. La envoltura nuclear (fig* 6-10) separa su contenido del 
citoplasma. 

La envoltura nuclear es una doble membrana. Las dos mem- 
branas, cada una formada por una doble capa de Ifpidos con 
proteinas asociadas, estan separadas por un espacio de 20 a 
40 nm, Poros de cerca de 100 nm de diametro perforan la envoi- 
tura. En el borde de cada poro, las membranas interna y externa 
de La envoltura nuclear se conectan. Una intrincada estructura 
proteica, denominada complejo del poro nuclear ,; reviste cada 
poro y regula la entrada y la salida de ciertas partfculas y 
macromoleculas grandes. Excepto a nivel de los poros, la cara 
nuclear de la envoltura esta recubiena por la lamina nuclear, 
una estructura reticular de filamentos proteicos que mantiene 
la forma del nUcleo al sostener de modo mecanico la envoltura 
nuclear. Tambien existen muchas evidencias de la existencia de 
una matrix nuclear , un armazon de fibras que se extiende a lo 
largo del interior del nucleo (en el capltulo 19 examinaremos 
las posibles funciones de la I&mina y de la matriz nuclear en la 
organization del material genetico). 

Dentro del nucleo, el DNA esta organizado en unidades 
separadas denominadas cromosomas, que son estructuras que 
transportan la information genetica. Cada cromosoma estd cons- 
tituido por un material llamado cromatina, un complejo de pro- 
telnas y DNA. Habitualmente, la cromatina tenida se observa 
como una masa difusa, tanto con el microscopic Optico como 
con el microscopic electronico. Sin embargo, cuando una celula 
se prepara para dividirse, las delgadas Fibras de cromatina se 
enrollan y condensan progresivamente hasta Formar las estructu¬ 


ras individuales que conocemos como cromosomas. Cada espe- 
cie eucarionte tiene un numero caracteristico de cromosomas. 
Una celula Humana tipica, por ejemplo, tiene 46 cromosomas en 
su nucleo; las excepciones son las ctiulas sexuales (ovulos y 
espermatozoides), que en los seres humanos tienen solo 23 cro¬ 
mosomas Una celula de la mosca de la fruta tiene 8 cromosomas 
en la mayor parte de las celulas y 4 cromosomas en las ctiulas 
sexuales. 

Una estructura prominente en el nucleo que no se esta divi- 
diendo es el nucleo lo, que se observa con el microscopio elec- 
trdnico como una masa de granules densameme teriidos y fibras 
adyacentes a parte de La cromatina. En el nudeolo se sintetiza un 
tipo especial de RNA denominado RNA ribosdmico (rRNA), a par- 
tir de instrucciones del DNA. Ademas, en el nudeolo el rRNA se 
ensambla con proteinas ribosomicas especificas, proveniences del 
citoplasma, para constitute las subunidades grandes y pequenas 
de los ribosomas. Estas posterior™ ente abandonan el ntideo a 
traves de los poros nucleares hacia el citoplasma, donde una 
subunidad grande y otra pequeria pueden ensamblarse para for¬ 
mar un ribosoma. A voces, existen dos o mas nucleolos; el nume¬ 
ro depende de la especie y del estadio del ciclo reproductivo de . 
la celula. Estudios recientes sugieren que el nudeolo tambien 
puede tener otras funciones adicionales. 

Como observamos en la figura 5-25, el nucleo dirige la sin¬ 
tesis proteica sintetizando el RNA mensajero (mRNA) de 
acuerdo con las instrucciones proporcionadas por el DNA. El 
mRNA se Lransporta entonces hacia el citoplasma a traves de v 
ios poros nucleares. Una vez que una motecula de mRNA 
alcanza el citoplasma, los ribosomas traducen el mensaje gene¬ 
tico del mRNA y generan la estructura primaria de un poll- 
peptido especifico. Este proceso de transcripcidn y traduccidn 
de la information genetica se describe con detalle en el capi- 
tulo 17. 

Los ribosomas: las fabricas de proteinas 
de la celula 

Los ribosomas, particulas constituidas por RNA ribosomi- 
co y proteinas, son los organulos donde se lleva a cabo la sln- 
tesis de proteinas (fig, 6-11). Las ctiulas que tienen una 
elevada tasa de sintesis proteica tienen un gran mi mere de 
ribosomas. Por ejemplo, una celula del pancreas humano tiene 
varies mill ones de ribosomas. No es sorprendente que las celu¬ 
las muy activas en la sintesis proteica tengan tambien nucleo¬ 
los prominemes (a diferencia de la mayor parte de los otros 
organulos ni los nucleolos ni los ribosomas estan rodeados por 
membranas). 

Los ribosomas fabrican proteinas en dos sitios titoplasmdti- 
cos (fig, 6-U). Los ribosomas fibres estan suspendidos en el 
citosol, miemras que los ribosomas unidos estan adheridos a la 
cara externa del reticulo endoplasmatico o a la envoltura nucle¬ 
ar. La mayoria de las proteinas simettzadas en los ribosomas 
lib res tienen funciones en el citosol; por ejemplo, las enzimas 
que catalizan los primeros pasos de la degradation de los 
hidratos de carbono. Los ribosomas unidos generalmente pro- 
ducen proteinas que estan destinadas a la insertion dentro de 
membranas, como el empaquetamiento en ciertos organulos 
como los lisosomas (fig. 6-9), o para ser exportadas fuera de la 
celula (secretion). Las celulas que se espeeializan en secretion 
de proteinas -por ejemplo, las celulas del pancreas que 
segregan enzimas digestivas- a menudo tienen una aka pro¬ 
portion de ribosomas unidos, Los ribosomas libres y unidos 
son estructuralmente identicos y pueden alternar entre ambas 
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MET de un esp^cimen prepared© por 
una tecnlca especial conodda como 
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A Fig. 6-10, El nucleo y su envoltura. Dentro del nucleo se encuentran los cromosomas, que aparecen como una masa de cromatina (DNA y pro- 
telnas asociadas), y uno o m5s nucteoios, con funciones en la sintesis de ribosomas. La envoltura nuclear, que consists en dos membranas separadas 
por un espacio estrecho, est3 perforada por poros y re vest i da por la lamina nuclear. 
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< Fig, 6-11. Ribosomas. Esta microfoto- 
graffa elettrdnica de parte de una c^lula 
pancre£tica muestra varies ribosomas, tanto 
libres (en el citosol) como unidos (al retfculo 
endoplasmatico), El diagrama simpEEficado de 
un ribosome muestra sus dos subunidades. 
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localizations; la ctiula ajusta el numero relativo de cada uno 
a medida que los cambios metabolicos alteran los tipos de pro¬ 
le inas que deben sintetizarse, En el capitulo 17 aprenderemos 
on poco mas acerca de la estructura y la funcibn de los ribo¬ 
somas. 


Evaluation de conceptos 


I* iQuz papel desempenan los ribosomas para llevar a cabo 
las instructiones gentiicas? 

2 . Describa la composition de la cromatina y de los nueho- 
los y la funcion (funciones) de cada uno de elios. 

Vianse las respuestas an ef Apcndicc A . 


Concepto 


El sistema de endomembranas 
regula el trafico de proteinas 
y desempena funciones metabolicas 
dentro de la celula 

Muchas de las dife rentes me mb ran as de la celula eucarion- 
te son parte de un sistema de endomembranas, que lleva a 
cabo varias tareas dentro de la celula. Estas incluyen la state- 
sis de proteinas y su transporte hacia las membranas y los 
organulos o fuera de la celula, el metabolismo y el movitnien- 
to de los lipidos, y la elimination de sustancias toxicas. Las 
membranas de este sistema se relacionan por continuidad fisi- 
ca directa o por la transference de segmentos de membrana 
con forma de minusculas vesiculas (saeos formados por mem¬ 
brana). Pese a estas relaciones, las diferentes membranas no 
son identicas en estructura y funcion. Ademds, el grosor, la 
composition molecular y los tipos de reacciones qutmicas lie- 
vadas a cabo por proteinas en una determinada membrana no 
son fijos, slno que se pueden modificar durante la vida de la 
membrana. El sistema de endomembranas incluye la envoltu- 
ra nuclear, el retfculo endoplasmatico, el aparato de Golgi, los 
lisosomas, varies tipos de vacuolas y la membrana plasmatica 
(que no es en realidad una ercdomembrana por su localization 
fisica, pero que, no obstante, se relaciona con el reticule endo- 
plasmatico v otras membranas intemas). Ya hemos comentado 
la envoitura nuclear y ahora nos ocuparemos del reticulo 
endoplasmatico y las otras endomembranas originadas en el 
reticulo endoplasmatico. 

El reticulo endoplasmatico: la fabrica 
biosintctica 

El reticulo endoplasmatico (RE) es una red de membranas 
tan exiensa que constituye mas de la mitad de la totalidad de 
las membranas de muchas celulas eucariontes (la palabra endo- 
plasmdtico significa "dentro del citoplasma” y reticulo proviene 
de la palabra laiina reticulum, que significa “pequena red”). El 
RE esta formado por una red de thbulos membranosos y sacos 
denominados cisternas (del him eistema, reservorio de liqui- 


do). La membrana del RE separa el compartimento interne, 
denominado luz o espacio cisternal, del citosol. Como la mem¬ 
brana del RE se continua con la envoitura nuclear, el espacio 
entre las dos membranas de la envoitura se continua con la luz 

del RE {fig. 6-12). 

En el RE hay dos regiones diferentes, aunque conectadas entre 
si, que difieren en su estructura y funcidn: el RE liso y el RE 
rugoso. El RE liso se denomina asi porque carece de ribosomas 
en su superficie exterior, El RE rugoso tiene ribosomas que recu- 
bren la superficie externa de la membrana que, por esa razon, 
tiene un aspecto rugoso al observarla con el microscopic electro- 
nico. Como ya se ha mencionado, los ribosomas tambien estan 
adheridos a la cara citoplasmatica de la membrana exterior de la 
envoitura nuclear, que se continua con el RE rugoso, 

Funciones del RE liso 

El RE liso tiene Funciones en dtversos procesos metabolicos. 
Estos procesos incluyen la sintesis de lipidos, el metabolismo 
de los hidratos de carbono y la desintoxicacion de farmacos y 
venenos. 

Las enzimas del RE liso son impommes para la sintesis de 
lipidos, entre elios los aceites, los fosfolipidos y los esteroides. 
Entre los esteroides producidos por el RE liso en las celulas ani- 
males se encuentran las hormonas sexuales de los vertebrados 
y varias hormonas esteroideas secretadas por las glandulas 
suprarrenales. Las ctiulas que sintetizan y secretan estas hor¬ 
monas -en los testiculos y en los ovarios, por ejemplo- son 
ricas en RE liso, una caracteristica estructural que refleja la fun- 
don de estas celulas. 

En el RE liso, otras enzimas colaboran en la desintoxicacibn 
de farmacos y sustancias trixicas, en especial, en las celulas 
hepaticas. La desintoxicacion a menudo implica la adicion de 
grupos hidroxilo a los farmacos, que los hace mas solubles y 
faciles de eliminar del cuerpo. El sedante fenobarbital y otros 
barbituricos son ejemplos de medicamentos que se metaboli- 
zan de esta manera en el RE liso de las celulas Hepaticas. De 
hecho, los barbituricos, el alcohol y muchos otros farmacos 
inducen la proliferation del RE liso y sus enzimas desintoxi- 
cantes asociadas y aumeman, de esta manera, la tasa de desin¬ 
toxicacion. Esto, a su vez, aumenta la tolerancia a los farmacos, 
lo que significa que se requieren dosis nhs elevadas para alcan- 
zar un efecto determinado, edmo la sedation, Ademas, dado 
que algunas de las enzimas desintoxicantes ejercen una action 
relativamente amplia, la proliferation del RE liso en respuesta a 
un hrmaco puede tambien aumentar la tolerancia a otros medi¬ 
camentos. El abuso de barbituricos, por ejemplo, puede dismi- 
nuir la eficacia de ciertos amibioticos y otros medicamentos 
Utiles. 

El RE liso tambien almacena tones de calcio. En las celulas 
musculares, por ejemplo, la membrana de RE liso especializado 
bombea tones de calcio desde el citosol hasta el interior del RE. 
Cuando una celula muscular es estimulada por un impulso ner- 
vioso, los tones de calcio salen rapidamente a trav£$ de la mem¬ 
brana del RE hacia el citosol y desencadenan la contraction de la 
celula muscular. En otros tipos de celulas, los tones de calcio 
liberados por el RE liso pueden desencadenar diferentes res¬ 
puestas. 

Fiiwtioues del RE rugoso 

Muchos tipos de celulas especializadas secretan proteinas 
producidas por los ribosomas adheridos al RE rugoso, Por 
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■ ' ~ deltas cdulas del pancreas secretan la proteina insu- 
es=-i una hormona, a la corriente sangumea (fig. 6-11). A 
que una cadena polipeptidica crece a partir de un 
- M'soma entra a la luz del RE a craves de un poro formado 
~ jomplejo proteico en la membrana del RE. A medida 
... i nueva proteina ingresa a la luz del RE, se pliega adop- 
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a z ig 6-12. Reticulo endoplasmatko (RE), El RE, sistema mem- 
: a CiO de tubulos interconectados y sacos apfanados denominados 
: r.zrna s, tambi£n se continue con la envoltura nuclear (el dlbujo es 
. a . sta parcial de un corte). La membrana del RE encierra un com- 
: 2 - mento continuo denominado tuz del RE (o espacio cisternal). El 
; : ,goso, que en su superficte externa presenta ribosomas, puede 
: nguirse del RE Oso en la microfotograffa electron tea (ME). Las 
4 : : Jas de transporte brotan a partir de una region del RE rugoso 
-ominada RE transidonal y viajan hacia el aparato de Golgi y otros 
destines. 


tando su con form aciou nativa. La mayoria de las proteinas de 
secrecion son glucoproteinas, es decir, proteinas que tienen 
hidratos de carbono unidos a ellas mediante enlaces covalen- 
tes, El hidrato de carbono se adhiere a la proteina en el RE 
mediante moleculas especializadas que se encuentran en la 
membrana del RE. 

Una vez que se ban formado las proteinas de secrecion, la 
membrana del RE las mantiene separadas de las otras proteinas, 
producidas por los ribosomas iibres, que permaneceran en el 
citosol. Las proteinas de secrecion salen del RE envueltas en las 
membranas de vesiculas que brotan como burbujas de una 
region especializada denominada RE transicional (fig. 6-12). Las 
vesiculas en transito de una region de la celula a otra se denomi- 
nan vesiculas de transporte; conoceremos su destine en la pro- 
xima seccion. 

Ademas de producir proteinas de secrecion, el RE rugoso es 
una fabrics de membranas para la celula ya que es capaz de ere- 
cer agregando a su propia membrana proteinas y Fosfolipidos de 
membrana. A medida que los polipeptidos destinados a consti- 
tuir proteinas de membrana crecen en los ribosomas, se insertan 
por si mismos en la membrana del RE y se anclan alii por medio 
de sus porciones hidrofobas. El RE rugoso tambien fabrics sus 
propios fosfolipidos de membrana; las enzimas localizadas en la 
membrana del RE ensamblan los fosfolipidos a partir de precur¬ 
sors del citosol. La membrana del RE se expande y se transfiere 
en forma de vesiculas de Lransporte a los otros componentes del 
sistema de endomembranas. 

El aparato de Golgi: centro de reception 
y embarque 

Muchas vesiculas de transporte que proceden del RE viajan 
hasta el aparato de Golgi. Podemos pensar en el aparato de 
Golgi como en un centro de manufactura, almacenamiento, y 
secrecion de productos, Dentro del aparato de Golgi, los pro¬ 
duces del RE se modifican y almacenan, y posteriormente se 
envian a otros destinos. No es sorprendente que el aparato de 
Golgi sea abundante en las cdulas especializadas en la funcion 
secretora. 

El aparato de Golgi se compone de sacos membranosos apla- 
nados -las cisternas- que se parecen a una pila de panes arabes 
(fig. 6-13). Una celula puede tener varias o demos de estas 
pilas. La membrana de cada cistema de una pila separa su espa¬ 
cio interior del citosol. Las vesiculas concentradas en las proxi- 
midades del aparato de Golgi estan encargadas de la transferenda 
del material hacia otras esmicturas. 

Una pila del aparato de Golgi tiene una polaridad definida, 
y existen diferencias en el grosor y la composiciOn molecular 
de las membranas de las cisternas en cada una de las caras 
opuestas de la pila. Los dos polos de una pila del aparato de 
Golgi se refieren a la cara ds y a la cara £rans; estas actuan, res- 
pectivameme, como el departamemo receptor y emisor del 
aparato de Golgi. La cara ds se localiza a menudo cerca del RE. 
Las vesiculas de transporte desplazan material desde el RE al 
aparato de Golgi. Una vesicula que brota del RE puede agregar 
su membrana y el contenido de su luz a la cara ds, y fusionar- 
se con una membrana del aparato de Golgi, La cara £ reins ori- 
gina las vesiculas, que se desprenden del Golgi y viajan hacia 
otros sitios. 

Habitualmente, los productos que provienen del RE se modi¬ 
fican durante su transito desde la regidn ds a la region irons 
del aparato de Golgi. A veces, $e modifican las proteinas y los 
fosfolipidos de las membranas. Por ejemplo, varias enzimas 
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A Fig. 6-13, Aparato de Golgi. El aparato de 
Gofgi este formado por pilas de sacos apfana- 
dos P o dsternas, que a diferencia de fas cister- 
nas del RE, no esten fFsicamente tonectadas (el 
dibujjo es una vista parcial de un corte). Una 
pila del aparato de Gofgi redbe y despacha 
vesfculas de transporte y fos productos que 


eflas contienen. Una pila de este organulo tiene 
una polaridad estruaural y fundonal, con una 
cara as que redbe las vesiculas que contienen 
productos del RE y una cara trans que despacha 
las vesiculas. Ef modelo de maduraddn de las 
dsternas sugiere que las mis mas dsternas del 
aparato de Golgi parecen "madurar" y despJa- 


zarse de fa cara cis a fa cara trans al rnismo 
tiempo que transportan algunas proteinas 
entre ellas. Adem^s, algunas vesiculas reddan 
enzirnas que habfan sido transportadas hada 
adelante, en fas dsternas mbviies, "hacia atr£$ w 
a una regidn m3s nueva donde se requieren sus 
fundones (MET). 


del aparato de Golgi modifican la pardon hidrocarbonada de 
las glucoprotemas. Los hidraLos de carbono primero se agre- 
gan a las proteinas en el RE mgoso, a menudo durante el pro- 
ceso de la sintesis polipeptidica. Posteriormente, el hidrato de 
carbono de la glucoprotema resultante es modificado a medi- 
da que atraviesa el resto del RE y el aparato de Golgi. El apa¬ 
rato de Golgi elimina algunos inondmeros de azucar y 
sustituye otros, produciendo una gran vanedad de hidratos de 
carbono. 

Ademas de su funciOn como empaquetador final de nume- 
rosas sustancias, el aparato de Golgi fabrica dertas macromo- 
leculas. Muchos polisacaridos se ere tad os por las celulas son 
productos de este organulo, incluidas las pectinas y cienos 
polisacaridos no celulosicos producidos pot celulas vegeiales e 
incorporados jumo con la celulosa a sus paredes celulares (la 
celulosa es producida por enzirnas localizadas dentro de la 
membrana pfasmatica, que depositan este poltsacando directa- 
mente sobre la superficie externa), Los productos del aparato 
de Golgi que scran secretados parten desde la cara trans de este 
organulo dentro de las vesiculas de transporte que, con el 
tiempo, se fusionan con la membrana plasmatica. 


El aparato de Golgi fabrica y modifica sus productos en eta- 
pas, y diferentes cisternas entre las’regiones cis y trans contie¬ 
nen conjuntos especlficos de enzirnas. Hasta hace muy poco 
tiempo se consideraba al aparato de Golgi una estructura estati- 
ca. Investigaciones recientes dan tugar a un nuevo modelo del 
aparato de Golgi como una estructura mas dinamica. Segun el 
modelo denominado modelo de rnaduv&cidn de las dsternas, las 
cisternas de este organulo progresan hacia delante desde su cara 
cis a su cara trans, transportando y modificando su carga de pro- 
tefnas a medida que se mueven. La figura 6-13 muestra los deta¬ 
iled de este modelo. 

Antes de que una pila del aparato de Golgi emita sus produc¬ 
tos en vesiculas que brotan de la cara trans , selecciona y marca 
estos productos para varias partes de la celula. Las etiquetas o 
rotulos de identificacion molecular, como los grupos fosfato que 
se agregan a los productos del aparato de Golgi, contribuyen a su 
disiribuci6n al actuar como los codigos postales en las direccio- 
nes de correo. Por ultimo, las vesiculas de transporte que salen 
del aparato de Golgi pueden tener moleculas externas en sus 
membranas que reconocen los “sitios de desembarco* en la 
superficie de organulos especificos o en la membrana plasmatica. 
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Lisosomas: compartimentos digestivos 

Un lisosoma es un saco membranoso compuesto de enzimas 
hidroliticas que la celula animal utiliza para digerir diversos tipos 
de macromoleculas. Las enzimas lisosdmicas trabajan mejor en el 
-medio acido del interior del lisosoma. Si un lisosoma se abre por 
ruptura o se derrama su contenido, las enzimas liberadas no son 
imy activas porque el citosol tiene un pH neutro. Sin embargo, 
la liberacidn excesiva de enzimas por rotura de un gran numero 
ie lisosomas puede destruir la celula por autodigestion. 

Las enzimas hidroliticas y la membrana lisosomica se produ- 
cen en el RE mgoso y luego son transferidas al aparato de Golgi 
para continuar su procesamiento. Por lo menos, algunos lisoso- 
mas se originarlan por brote desde la cara tram del aparato de 
Golgi (fig. 6-13). Se piensa que las protemas de la superfine 
interna de la membrana lisosdmica y las propias enzimas diges- 
tivas evitan la autodestrucciOn porque tienen conformaciones tri- 
dimensionales que protegen a los enlaces vulnerables del ataque 
enzimatico. 

Los lisosomas llevan a cabo la digestion intracelular en una 
variedad de circunstancias. Las amebas y muchos otros protistas 


se alimentan englobando organismos mas pequenos u otras par- 
ticulas alimentarias, con un proceso que se denomina fagocito- 
sis (del griego phagein, comer y feytos, vaso, en referenda en este 
caso a la celula). La vacuola alimentaria formada de esta manera 
se Fusiona luego con un lisosoma, cuyas enzimas digieren el all- 
mento (fig. 6-14a), Los productos de la digestion, entre ellos, 
hidratos de carbono simples, aminoacidos y otros monomeros, 
pasan al dtosol y se transforman en nutrientes de la celula. Algunas 
celulas humanas tambien realizan fagocitosis. Entre ellas se 
encuemran los macrofagos, un tipo de leucocito que contribuye 
a defender el cuerpo captando y destruyendo las bacterias y otros 
elementos invasores (fig. 6-32). 

Los lisosomas tambien utilizan sus enzimas hidroliticas 
para reciclar el material organico de la propia celula, proceso 
que se denomina autofagia , Durante la autofagia, un organulo 
danado o una pequena cantidad de citosol es rodeado por una 
membrana, y un lisosoma se fusiona con esta vesicula (fig. e- 
14b). Las enzimas lisosomicas degradan el material encerrado 
en la nueva vesicula, y los monomeros organicos vuelven al 
citosol para ser reutilizados. Con la ayuda de los lisosomas, la 
celula se renueva a si misma continuamente. Una celula hepa- 
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A Fig. 6-14* Lisosomas. Los lisosomas 
digieren (hidrolizan) los materials incorpora- 
dos por la celula y redclan los materials 
intracelulares. (a) Arriba , En este mat rdf ago 
(un tipo de giobulo bianco) de rata, los Siso- 
somas son muy oscuros a causa de un colo- 
rante espetffito que reacdona con uno de 


los productos de la digestion en el lisosoma 
(MET). Los macrdfagos ingieren las bacterias 
y virus, y los destruyen por medio de sus liso¬ 
somas, Abajo, Este diagrama muestra un 
lisosoma que se fusiona con una vacuola ali- 
mentaria durante el proceso de la fagocitosis. 
(b) Arriba . En el cftoplasma de esta celula 


hepatica de rata un iisosoma ha englobado 
dos org^nulos danados, una mitocondria y un 
peroxisoma, mediante el proceso de autofa¬ 
gia (MET). Abajo. Este diagrama muestra un 
lisosoma que se fusiona con una vesFcula que 
contiene una mitocondria danada. 
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tica humana, por ejemplo, recicla la mitad de sus macromok- 
cuks cada semana. 

Las cdulas de personas con enfermedades hereditarias de 
almacenamiento lisosomico carecen de una enzima hidrolitica 
Funcionante que normalmente esta preseme en los lisosomas. Los 
lisosomas se Henan de sustratos no digeridos que comienzan a 
inter ferir con otras actividades celulares. En la enfermedad de 
Tay-Sachs, por ejemplo, esta ausente o inactiva una enzima que 
dtgiere los lipidos y el cerebro se altera por la acumulacion de 
lipid os en las celulas. Afortunada mente, las enfermedades por 
almacenamiento lisosomico son infrecuentes en la poblacidn 
general. 

Vacuolas: compartimentos de manteniinieiito 

Una celula de una planta o de un hongo puede tener una o 
varias vacuolas. Mientras que las vacuolas realizan hidrolisis y, 
por ello, son simikres a los lisosomas, tambien asumen otras 
funciones, Las vacuolas alimentarias, formadas por fagocito- 
sis, ya se han mencionado (fig. 644a). Muchos protistas de 
agua dulce tienen vacuolas contractiles, que bombean el exce- 
so de agua fuera de la celula y mantienen, de esa manera, ia 
concentracion adecuada de sales y otras mokculas (fig, 7-14). 
Las celulas vegetales maduras contienen una gran vacuola cen¬ 
tral (fig. 6-15) delimitada por una membrana que se denomina 
tonoplasto. La vacuola central se desarrolla por la coalescencia 
de vacuolas nks pequenas, derivadas del reticulo endoplasma- 
tico y del aparato de Golgi. La vacuola es una parte integral del 
sistema de endomembranas de la celula. Como todas las mem- 
branas celulares, el tonoplasto es selective para el transporte de 
solutos; como resultado, la solution en el interior de la vacuo¬ 
la, llamada jugo o savia celular, diftere en composition con res- 
pecto al citosol 
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A Fig. 6-15, Vacuola de una celula vegetal Habitual mente la 
vacuola central es el com parti me nto mas grande de una celula vegetal; 
el resto del citoplasma queda confinado por lo general a una zona 
estrecha entre la membrana de la vacuola (tonoplasto) y la membrana 
plasm£tica (MET). 


La vacuola central de k celula vegetal es un comp a rumen to 
versatil. Puede contener reservas de importantes compuestos 
organicos, como las proteinas apiladas en ks vacuolas de las 
celulas de almacenamiento en las semillas. Tambien, para la 
celula vegetal es el principal almacen de tones inorganieos, 
como potasio y cloruro, Muchas celulas vegetales utilizan sus 
vacuolas como sitios de eliminatibn de sus productos metabb- 
licos que danarian a la celula si se acumukran en el citosol. 
Algunas vacuolas contienen pigmentos que colorean las celulas, 
como los pigmentos rojos y azules de los petalos que atraen a 
los insectos polinizadores a las Cores. Las vacuolas tambien 
pueden ayudar a proteger a la planta contra los predadores, al 
contener compuestos que son venenosos o de sabor desagrada- 
ble para los animales. La vacuola desempena un papel esencial 
en el crecimiento de ks celulas vegetales, que aumentan de 
tamano a medida que sus vacuolas absorben agua y permiten 
que la celula se haga mas grande con una inversion minima en 
citoplasma nuevo. Debido a la presencia de la gran vacuola cen¬ 
tral, generalmeme el citosol ocupa solo una deigada capa entre 
k membrana plasmatica y el tonoplasto, de manera que la rela¬ 
tion entre la superficie de la membrana y el volumen del cito¬ 
sol es grande, aun en el caso de una celula vegetal de gran 
tamano, 

El sistema de endomembranas: revision 

Bn la figura 6-16 se revisa el sisLema de endomembranas y 
se muestra el flujo de los lipidos y las proteinas de membrana a 
traves de los diferentes organulos. A medida que la membrana se 
desplaza del RE al aparato de Golgi y luego a cualquier otro sitio, 
si 1 composicion molecular y sus funciones metabolicas se 
modifican, junto con ks de su contenido. HI sistema de endo- 
membranas es un componeme complejo y dinamico de la orga¬ 
nization companimental de la celula, 

Continuaremos nuestro recorrido por la ctiuk describiendo 
algunos organulos membranosos que no se rekdonan directa- 
mente con el sistema de endomembranas, pero que desempeoan 
un papel crucial en ks transforrnaciones de energia tlevadas a 
cabo por las celulas. 


Evaluation de conceptos 


1, Describa ks diferencias estructurales y fuiitionales 
entre el RE rugoso y el RE liso. 

2, Imagine una protema que cumple su funcion en el RE, 
pero que requiere una modification en el aparato de 
Golgi antes de que pueda realizar esta funcion. 
Describa el camino de la protema en la ctfula, comen- 
zando con la niolecula de tnRNA especifica o de esta 
proteina. 

3, De qu£ manera sirven las vesiculas de transporte para 
imegrar el sistema de endomembranas? 

Veaiise fas respuestas en el Apindke A. 
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0 La envoltura nuclear esta 
conectada con el RE rugose, que 
tambien se conti nua con el RE liso 


0 Las membranes y las proteinas 
producidas por el RE fluyen como 
vesfculas de transporte hacia el 
aparato de Golgi 


© Del aparato de Golgi se 
resprenden vesfculas de transporte 
y otras vesfculas que oiigtnan 
lisosomas y vacuolas 


0 Lisosoma disponible 
para fusions rse con otra 
vesfcula para la digestion 


0 La vesfcula de transporte 
transporta las proteinas hacia 
la membrana pfasmatica para 
ser secretadas 


0 La membrana plasmatica se 
expande por la fusion de las 
vesfculas; las proteinas se 
secretan de la celula 
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a Fig. 6-16. Revision: relaciones entre los organulos del sistema de endomembranas. Las fieehas rojas muestran algunas de las vlas de mlgra- 
den de las membranas y de los materfales que ellas enderran. 


Concepto 


Las mitocondrias y los cloroplastos 
transforman la energia en otra 

Los organismos transforman la energia que adquieren del 
exterior. En las c£lulas eucariontes, las mitocondrias y los clo¬ 
roplastos son los organulos que convierten la energia en Formas 
_ue la celula puede uiilizar para su irabajo. Las mitocondrias 
son los sitios de la respiracion celular, el proceso metabdlico 
rue genera ATP extrayendo energia de los hldratos de carbono, 
as grasas y otros combustibles con la ayuda del oxigeno. Los 
cloroplastos, que se encuemran solo en las plantas y las algas, 
son los sitios donde tiene lugar la fotosmtesis. Estos transfor¬ 
man la energia solar en energia qulmica, al absorber la luz solar 
utilizarla para impulsar la slntesis de los compuestos organi¬ 
ses como los hldratos de carbono a partir del dioxide de car¬ 
bono y el agua. 

Aunque las mitocondrias y los cloroplastos est&n delimitados 
por membranas, no Forman parte del sistema de endomembra- 
nas, A diferencia de los organulos del sistema de endomem¬ 
branas, cada uno de estos organulos tiene una doble 
membrana que separa su interior del citosol. Sus proteinas de 
membrana no son fabricadas por el RE, sino por los ribosomas 
ibres del citosol y por los propios ribosomas que contienen 


estos organulos. Las mitocondrias y los cloroplastos no solo 
contienen ribosomas, sino tambien una pequena cantidad de 
DNA. Este DNA programs la smtesis de las proteinas que tea- 
lizan los ribosomas propios del organulo (las proteinas impor- 
tadas del citosol -que constituyen la mayor parte de las 
proteinas del organulo- estan programadas por el DNA nucle¬ 
ar). Las mitocondrias y los cloroplastos son organulos semiau- 
tonomos que crecen y se reproducen dentro de la celula. En 
los capitulos 9 y 10 estudiaremos en detalle cbmo funcionan 
las mitocondrias y los cloroplastos. Consideraremos la evolu- 
cidn de estos organulos en el capitulo 28. En este capitulo 
estudiaremos, principalmente, la estructura de estos transfor- 
madores de energia. 

En esta section tambien consideraremos al peroxisoma, un 
organulo oxidative que no forma parte del sistema de endo¬ 
membranas. Como las mitocondrias y los cloroplastos, el peroxi¬ 
soma importa sus proteinas principalmente del citosol. 

Mitocondrias: transformacion de la energia 
qulmica 

Las mitocondrias se encuentran en casi todas las celulas 
eucariontes, entre ellas, las de las plantas, los animates, los bon¬ 
gos y los protistas. Algunas celulas tienen una mitocondria 
ftniea, de gran tamano, pero normalmente una celula tiene 
cientos o incluso miles de mitocondrias; el nhmero se correla- 
ciona con el nivel de actividad metabdlica. Por ejemplo, las 
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cdlulas moviks o contr&ctiles tienen, proporcionalmente, mas 
mitocondrias por volumen que las celulas menos activas, Las 
mitocondrias tienen cerca de 1 a 10 pm de largo. Las imageries 
de celulas vivas muestran a las mitocondrias movkndose, cam- 
biando sus formas y dividiendose en dos, a diferenria de los 
dlindros estaticos que se observan con el microscopic electrd- 
nico en las cfclulas muertas. 

La mitocondria esta rodeada por dos membranas, cada una 
de ellas formada por una doble capa de fosfolipidos con una 
sene de proteinas especificas embebidas en las membranas 
(fig. 6-17) La membrana externa es lisa, peto la membrana 
interna dene numerosos pliegues hacia el interior que se deno- 
niinan crestas. La membrana interna divide a la mitocondria 
en dos compartimentos internes. LI primero es el espacio 
intermembrana, una region estrecha enrre las membranas 
interna y externa, LI segundo compartimento, la matriz mito- 
condrial, est& delimitado por la membrana interna. La matriz 
contiene muchas enzimas diferentes, asi como DNA mitocon- 
drial y ribosomas. Algunas de las reaceiones metabOlicas de la 
respiracion celular son catalizadas por las enzimas de la matnz. 
Otras proteinas, que cumplen funciones en la respiracidn, 
induida la enzima que produce ATP, estan localizadas en la 
membrana interna, A1 estar muy plegadas, las crestas proper- 
cionan a la membrana mitocondria! interna una gran superfi- 
cie para estas proteinas, aumentando asi la productividad de la 
respiracion celular. Este es otro ejemplo de estmetura que se 
adapta a la fun cion. 

Clomp last os: captation de la energla luminosa 

LI cloroplasto es un miembro especializado de una familia de 
organulos vegetales dertominados plastidos. Los amiloplaste son 
plastidos incoloros que almacenan almiddn (amilosa) particu- 
larmente en las raices y los tubtaulos. Los cromoplastQs tienen 
pigmentos que les dan a los frutos y a las flores sus matices ana- 
ranjado y amarillo. Los dowplastos contienen el pigmento verde 
clorofila, junto con enzimas y otras moleculas que cumplen la 


funcion de producir hidratos de carbono mediante la fotosinte- 
sis. Estos organulos con forma de lentes, que miden cerca de 
2 pm por 5 JUm, se encuentran en las hojas y en otros organos 
verdes de las plantas y en las algas (fig, 6-18), 

El contenido de un cloroplasto esta separado del citosol por 
una envoltura compuesta de dos membranas separadas por un 
espacio intermembrana muy estrecho. Dentro del cloroplasto 
hay otro sistema membranoso en forma de sacos aplanados, 
interconectados, que se denominan tilacoides. En algunas 
regiones los tilacoides estan apilados como fichas de pdquer; 
cada pila se denomina granum (en plural, grema). El liquido 
por fuera de los tilacoides es el estroma, que contiene el DNA 
del cloroplasto y las ribosomas, asi como muchas enzimas. Las 
membranas del cloroplasto dividen el espacio de! cloroplasto 
en ties compammientos: el espacio intermembrana, el estroma 
y el espacio tilacoidaL En el capftulo 10 se vera el modo en que 
esta organizacion compartimental permite al cloroplasto con¬ 
vener la energia lummica en energfa qufmica durante la foto- 
smtesis. 

Al igual que las mitocondrias, la apariencia rigida y est£tica de 
los cloroplastos en las microfotografias o en los diagramas esque- 
maticos no refleja su comportamiento dinamico en una cdula 
viva. Sus fonnas se modifican, crecen y, ocasionalmente, se seg- 
mentan en dos, para reproducirse a si mismos. Son monies y se 
desplazan dentro de la celula con las mitocondrias y otros org&- 
nulos a lo largo de los trayectos del dtoesqueleto, una red estruc- 
turai que consideraremos un poco rMs adelante en este mismo 
capltulo, 

Peroxisomas: oxidacion 

Ll peroxisoma es un compartimento metabolico especializa¬ 
do, delimitado por una tinica membrana (fig. 6-19), Los pero¬ 
xisomas contienen enzimas que transfieren hidrbgeno de varios 
sustraios al oxigeno y producen perbxido de hidrogeno (H 2 0 2 ) 
como subproducto, a partir del cual se deriva el nombre de este 
organulo. Estas reaceiones pueden tener muchas funciones dife- 
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4 Fig. 6-17. La mitocondria, sitio de la res- 
piracion celular. Las membranas interna y 
externa de !a mitocondria son evidentes en ef 
dibujo y en ta microfotograffa (MET). Las cres¬ 
tas son pliegues hacia adentro de la membrana 
interna. El dibujo del corte pardaf muestra los 
dos compart!mentos delimitados por las 
membranas; el espacio intermembrana y la 
matriz mitocondrial. Seven ribosomas Jibres en 
la matriz, junto con una a varias coplas del 
genoma mitocondrial (DNA), Las mokculas de 
DNA son generafmente circulates y est^n adhe- 
ridas a la membrana mitocondria! interna. 
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< Fig. 6-18. El cloroplasto, sitio de la fotosmtesis. Un doroplasto esta deirmitado por dos mem¬ 
branes separadas por un estrecho espacio intermembrana que constituye el compartimento externo. 
La membrana interna delimita un segundo compartimento que contiene e! Ifquido denominado 
estroma. En el estroma est£n presenter ribosomas Irbres y copies del genoma del doroplasto (DNA). 
El estroma rodea a un tercer compartimento, el espacio titacoidal, delimitado por la membrana tila- 
cordaL Los sacos tiiacoidales Interconectados (tilacoides) estan apilados y forman estructuras que se 
denominan grand (singular, granum), que estan conectadas a su vez mediante delgados tubulos con 
los tilacoides individuales (MET), 
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rentes. Algunos peroxisomas utilizan oxigeno para degradar los 
acidos grasos en moleculas mas pequehas que tuego pueden, 
transportarse a las mitocondrias. donde se utilizan como com¬ 
bustibles para la respiracion celular. Los peroxisomas en el 
higado desinioxican el alcohol y otros compuestos natives, 



A Fig. 6-19. Peroxisomas. Los peroxisomas son esf£ricos y por lo 
general, tienen un centre granular o cristalino que se piensa que es una 
coleocibn de moleculas enzim^ticas densas. Este peroxisoma pertenece 
a la c£!ula de una hoja. Obs£rvese su proximidad a dos cloroplastos y a 
una mitocondna. Estos org^nulos cooperan con los peroxisomas en 
ciertas funciones metabdlicas (MET). 


transfiriendo hidrogeno desde las toxinas al oxtgeno, El H 2 0 2 
form ado por el metabolismo del peroxisoma es, en si mismo, 
toxico, pero el organuio posee una enzitna que transforms el 
H 2 0 2 en agua. Que ambas enzimas, la que produce perdxido de 
hidrdgeno y la que elimina este compuesto loxico, se encuemren 
encerradas en el mismo espacio es otro ejemplo de por que la 
estructura compartimentada de la celula es esencial para sus fun¬ 
ciones, 

En los tejidos que almacenan grasas de las semi lias vegetales 
se encuentran peroxisomas especializados que se denominan 
glioxisomas. Estos org&nulos contienen enzimas que inician La 
transformaciOn de los Acidos grasos en hidratos de carbono, C[ue 
la plants emergente puede utilizar como una fuente de energfa y 
carbono hasta que sea capaz de product r sus propios hidratos de 
carbono por fotosintesis. 

A diferencia de los lisosomas, los peroxisomas no brotan a 
partir del sistema de endomembranas. Crecen aumentando de 
tamaho, mediante la incorporacion de protemas producidas pri- 
mariamente en el citosol, lipidos producidos en el RE y lipidos 
sintetizadcs en el mismo peroxisoma. Cuando alcanzan cieno 
tamaho, los peroxisomas pueden escindirse en dos y de esta 
manera aumentar su numero. 


Evaluation dc concept os 


1. Describa por lo menos dos caracteristicas comunes de los 
doroplasios y las mitocondrias. 

2. Expltque las caracteristicas de las mitocondrias y los 
cloroplastos que los colocan en una categoria aparte en 
relacion con los otros orgAnulos del sistema de endo¬ 
membranas. 

Wmtse Ids respuestas en el Apendice A. 
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Concepto 


El citoesqueleto es una red de libras 
que organiza las estructuras 
y las actividades de la celula 

En los primeros tiempos de la microscopia electronics los bio¬ 
logos pensaban que los organulos de una celula eucarionte flota- 
ban libremente en el citosoL Pero los progresos realizados tanto 
en la microscopia 6 plica como en la microscopia electronics han 
revelado la presencia del citoesqueleto, una red de flbras que se 
extiende a craves del citoplasma (fig, 6-20), El citoesqueleto, 
que desempena un papel importante en la organizacion de las 
estructuras y las actividades de la celula, est& compuesto por tres 
Lipos de estructuras moleculares: microtubules, microfilamentos 
y filamentos intermedios (cuadra 6-1). 

Funciones del citoesqueleto: sosten, motilidad 
y regulacion 

La funcion mas obvia del citoesqueleto es proporcionar sopor- 
te mecanico a la celula y mantener su forma, Esto es especialmen- 
le importante en las celulas animates, que carecen de paredes. La 
fuerza y elasiicidad del citoesqueleto en conjunto se basa en su 
estructura. Como una cupula geodesica, el citoesqueleto se esta- 
biliza por un equilibrio entre fuerzas opuestas ejercidas por sus 
elementos. Y asi, igual que el esqueleto de un animal contribuye 
a fijar las posiciones de otras partes del cuerpo, el citoesqueleto 
proporciona un anclaje para muchos organulos e incluso mote- 
culas enzimaticas del citosol, Sin embargo, el citoesqueleto es 
mas dinamico que el esqueleto de un animal. Ripidamente, 
puede desmantelarse en una region de la celula y volver a ensam- 
blarse en una nueva localizadom modificando la forma de la 
celula. 

El citoesqueleto participa tamhien en varios tipos de motili¬ 
dad (movimiento) de la celula. El tCrmino mofiltdtid celular 
incluye tanto las modificaciones de la loealizaeidn de la celula 
como los movimientos mas Iimitados de partes de la celula. La 
motilidad celular exige generalmente la interaccion del citoes¬ 
queleto con proteinas que se denominan proteinas motoras. 



0,25 


Microfilamentos 


A Fig. 6-20. Ef citoesqueleto. En esta MET, preparada por un metodo 
conoddo como de grabado profundo, son visibles los microtdbuolos, 
mas gruesos y huecos, y los microfilamentos, m£s delgados y sblidos! 
Un tercer componente del citoesqueleto, Jos filamentos intermedios, no 
son evidentes en esta microfotografia. 


Los ejemplos de esta motilidad celular son abundames. Los ele- 
mentos del citoesqueleto y las proteinas motoras trabajan en 
conjunto con las moleculas de la membrana plasmatica para 
permitir que la totalidad de la celula se desplace a lo largo de 
fibras que se encuentran por fuera de ella. Las proteinas moto¬ 
ras producer! los movimientos de los cilios y los flagelos, al 
adherirse los microtubules dentro de esos organulos, impute 
sandolos a pasarse unos a otros. Un mecanismo similar en el 
que participan los microfilamentos genera la contracddn de las 
celulas musculares. Dentro de la celula, muchas veces, las 
vesiculas viajan hacia su destine a lo largo de “monorralles” 
proporcionados por el citoesqueleto. Por ejemplo, este es el 
mecanismo por el que las vesiculas que contienen las molecu¬ 
las de neurotransmisores migran hacia el extremo de los axo- 
nes, prolongaciones de las celulas nerviosas que liberan estas 
moleculas como sehales quimicas hacia las celulas nerviosas 
adyacentes (fig. 6-21). Las vesiculas que se evaginan desde el 
RE viajan hacia el aparato de Golgi a lo largo de trayectos for- 
mados por elementos del citoesqueleto. Es el citoesqueleto el 
que manipula a la membrana plasmatica para formar vacuolas 
alimentarias durante la fagocitosis. Por ultimo, la corriente 
ciLoplasmatica, en la que circulan materiales dentro de muchas 
celulas vegetales de gran tamano, es tambten otro tipo de 
movimiento celular produddo por los componentes del cito¬ 
esqueleto, 

El ultimo agregado a la lista de las posibles funciones del cito- 
esqueleto es la regulacion de las actividades bio quimicas de la 
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(a) Las proteinas motoras que se adhieren a Jos receptores en los org£- 
nulos pueden hacer "trasladar" a los organulos a lo largo de los mi¬ 
crotub u fos y, en afgunos casos, a Jo largo de fos microfilamentos. 
Microttibufo Vesiculas 0 25 pm 


(b) Las vesiculas que contienen neurotransmisores migran hacia fos ex¬ 
tremes de fos axones de las celulas nerviosas mediante el mecanismo 
detaflado en (a). En esta MEB de un axpn gigante de calamar pueden 
verse dos vesiculas despfaz^ndose a lo largo de un microtubule (otra 
parte del experimento proporciond la evidencia de que en 
efecto se estaban desplazando). 


A Fig. 6-21, Proteinas motoras y e[ citoesqueleto. 
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La estructura y la funcion del citoesqueleto 
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celula. Evidences indirectas sugieren que el citoesqueleto puede 
ransmitir las fuerzas mecinicas ejercidas por moleculas extrace- 
luiares por medio de las protetnas de la superficie de la celula 
r_ada su interior; e incluso dentro del nucleo. En un experi- 
mento* los investigadores utilizaron un aparaio de micromani- 
r jLiciOn para empujar ciertas proteinas de la membrana 
r.asmatica adheridas al citoesqueleto. Un videomicroscopio detec- 
: : el casi instantaneo reordenamiento de los nudeolos y otras 
riructuras del nucleo. De esta manera, la transmision de las 


senales mecanicas que se producen naturalmeme en el citoes¬ 
queleto podria regular la funcion celular. 

Componentes del citoesqueleto 

Observemos ahora con mayor detalle los ires tipos principa- 
les de fibras que constituyen el citoesqueleto (vease cuadro 6-1). 
Los microtubules son los mas gruesos de los ires tipos; los 
imcrofilamentos (tambien denominados filamentos de actina) 
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son los mas delgados y ios filamemos intermedins son fibras 
cuyos di&meiros se encuentran en el rango imermedio. 

MjtrofttbiiJos 

Los micratubulos se encuentran en el citoplasma de todas las 
celulas eucariotas. Son cilindros huecos que miden alrededor de 
25 nm de di&metro, y entre 200 nrn y 25 Jim de longitud. La pared 
del tube hueco esta constimida por una proteina globular deno- 
minada tubulina, Cad a molecula de tubulina es un dlmero que 
consta de dos subunidades polipeptidicas diferemes, a-tubulina y 
fl-tubnlina, Un microtubulo crece en longitud agregando dimeros 
de tubulina a sus extremos. Los microtubulos pueden desensam- 
blarse y sus moteculas de tubulina pueden utilizarse para formar 
microtubulos en cualquier otro lugar de la cdula. 

Los microtubulos confieren forma y soporte a la celula, y tarn- 
bifen sirven como trayectos a lo largo de los cuales pueden des- 
plazarse los organulos equipados con protelnas motoras (fig. 
6-21). Por ejemplo, los microtubulos girian a las vesiculas secre- 
toras desde el aparato de Golgi hacia la membrana plasmatica. 
Los microtubulos tambien son responsables de la separacion de 
los cromosotnas durante la division celular (vease cap. 12). 

Centrosomas v centriolos. En muchas celulas los microtubulos 
se desarrollan a partir de un centrosoma, una region que por lo 
general se localiza cerca del nUcleo que se considera un “centra 
organizador de microtubulos”. Estos microtubulos funcionan 
como vigas resistentes a la compresidn del citoesqueleto. En el 
centrosoma de una cdula animal hay un par de centriolos, cada 
uno compuesto por nueve juegos de tripletes de microtubulos 
distribuidos en un anillo {fig. 6-22). Antes de que una celula se 
divida, el centriolo se replica. Aunque los centriolos pueden 
colaborar en la organizacidn del ensambtaje de microtubulos, no 
son esenciales para esta funcidn en todos los eucariontes; los cen¬ 
trosomas de la mayoria de las plantas carecen de centriolos, pero 
tienen microtubulos bien organizados. 

Cilios y flagelos. En los eucariontes, una disposition especialri 
zada de microtubulos explica e! batido de los flagelos y los 
cilios, apriidices locomotores que protruyen de algunas celulas. 
Muchos organismos unicelulares eucariontes se propulsan a tra- 
v£s del agua por medio de cilios o flagelos, y los espermatozoi- 
des de los animates, las algas y ciertas plantas tienen flagelos, 
Cuando los cilios o los flagelos se extienden desde las celulas que 
se mantienen en su lugar formando parte de una capa de tejido, 
pueden mover el liquido que se encuentra sobre la superfirie del 
tejido. For ejemplo, el revestimiemo ciliado de la traquea arras- 
tra el mocG que contiene residues airapados hacia fuera de los 
pulmones (fig, 6-4). En el tracto reproductive de una mujer los 
cilios que revisten los oviductos (trompas de Falopio) contribu- 
yen a desplazar el ovulo hacia el uiera. 

Los cilios generalmente se encuentran en gran nrimero sobre 
la superfirie celular. Tienen cerca de 0,25 jum de diametro y alre¬ 
dedor de 2 a 20 jim de longitud, Los flagelos tienen el mismo 
diametro pero son mas largos que los cilios; miden entre 10 y 
200 pm de longitud. Ademas, los flagelos a menudo se limitan a 
apenas uno, o unos pocos, por cada celula. 

Los flagelos y los cilios se diferencian en el patron de sus 
movimientos (fig. 6-23). Un flagelo tiene un movimiento ondu- 
latorio que genera una fuerza en la misma direction del eje del 
flagelo En contraste, los cilios trabajan mas como remos, con 
golpes altemantes de fuerza y recuperation que generan una 
fuerza perpendicular al eje del cilio. 



Seccidn longitudinal Microtdbulos SecciOn transversal 
de un centriolo del otro centriolo 


A Fig. 6-22. Centrosoma con un par de centriolos. Una cfelula ani¬ 
mal tiene un par de centriolos en su centrosoma, la regibn prdxima al 
nudeo donde comienzan los microtubulos de la cfelula. Los centriolos, 
cada uno con un diametro de aproximadamente 250 nm (0,25 pm), se 
encuentran en angulo recto uno con respecto al otro, y cada uno esta 
constituido por nueve eonjuntos de tres microtubulos. Las pordones 
azules del dibujo representan protein as diferentes de la tubulina que 
coneetan los tripletes de microtubulos (MET). 


Pese a so diferenda en longitud, nrimero por celula y patron de 
sacudidas, los cilios y los flagelos comparten una ultraestruciura 
comum Un cilio o flagelo tiene un nticleo de microtubulos envai- 
nados en una extension de la membrana plasmatica (fig. 6-24), 
Nueve doblet.es de microtubulos, de los cuales los miembros de 
cada par comparten parte de sus parades, se distribuyen en un ani¬ 
llo. En el centra del anillo hay dos microtubulos unicos. Esta dis¬ 
position, que se conoce como patron "9 + 2”, se encuentra en cast 
todos los flagelos y cilios eucariontes (los flagelos de los proca- 
riontes moviles, que se estudian en el capimlo 27, no poseen 
microttibulos). Son “ruedas de carro” flexibles, constituidas por el 
entrecruzamiento de proteinas, espadadas con regularidad a lo 
latgo de la extension del cilio o del flagelo, que se coneetan entre si 
con los dobletes extemos (el borate de la rueda) y con los dos micro¬ 
tubules centrales (ios radios de la meda). Cada doblete extemo 
tiene tambien pares de brazos laterales espaciados a lo largo de su 
extension y que alcanzan al doblete vecino; estos brazos son las pra- 
teinas motoras. El ensamblaje de microtubulos de un cilio o flagelo 
esk anclado a la celula por un cuerpo basal, que estructuralmente 
es igual a un centriolo. De hecho, en muchos animates (incluido el 
ser humane), el cuerpo basal del flagelo del espermatozoide fertih- 
zante se introduce en el ovulo y constituye un centriolo. 
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(a) Movimiento de los f lagelos. Un 

flagelo habituaimente se desplaza por 
movimientos ondulantes, su movilidad 
semejante a una serpiente impulse a 
la c£lula en fa misma direcci6n que 
el eje de! flagelo, La propufsidn 
de un espermatozoide humano es 
un ejemplo de la locomotion 
de un flagelado (MO) 




5 pm 


(b) Movimiento de los ciiios. Los cilios 
tienen una motilidad hacia adelante 
y hacia atras que desplaza la c£lula en 
una direction perpendicular af eje def 
cilio. Una densa capa de cilios, 
que baten a una frecuencia 
de aproximadannente 40 a 50 golpes 
por segundo, recubre a este Colpidium , 
un protozoo de agua dulce (MEB) 



Dlreccibn de desplazamiento 
del organismo 


Direction def Direction del gofpe 
gofpe efectivo de recuperation 


< Fig. 6-23. 
Comparacion del 
batido de los fia- 
gelos y de los 
cilios. 
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(b) Una section transversal a traves del cilio muestra la 
distribution "9 + 2" de los microtubulos (MET), Los 
dobletes de microtubulos exteriores y bs dos microtubulos 
centrales se mantienen juntos por medio de protefnas 
entrecruzadas (violetas en el dibujo), que incluyen los 
rayos radiales. Los dobletes tambi^n tienen protefnas 
motoras adheridas, fos brazos de dinefna (en el dibujo, 
de color rojo). 


Membrana 

plasmatica 


Cuerpo basal 


0,5 pm 

(a) Una section longitudinal de un cilio muestra los 
microtubulos que se extienden a fo largo de la 
estructura (MET). 


Triplete 


(c) Cuerpo basal: los nueve dobletes exteriores de un 
cilio o flagelo se extienden dentro del cuerpo basal, 
donde cada doblete se une a otro microtubule para 
formar un aniflo de nueve tripletes. Cada triplete 
est3 conectado al proximo mediante protefnas 
distintas de fa tubulfna (de color azul). Los dos 
microtubulos centrales terminan por entima del 
cuerpo basal (MET), 


Seccbn transversal del cuerpo basal 


A Fig. 6-24. Ultraestructura de un f lagelo o cilio eucarionte. 
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Cada proteina motors que se extiende desde un doblete de 
microtubulos hacia el proximo es una proteina de gran tama- 
no denominada dineina, que esta compuesta por varios polL 
peptidos. Estos brazos de dineina son los responsables de los 
movimientos de indinacion de los cilios y los flagelos. Un 
brazo de dineina realiza un complejo cieto de movimientos 
ocasionados por cambios en la conformation de la proteina, 
modificaciones que requieren energia proporcionada por el 
ATP (fig* 6-25) 

La mecanica de este “recorridp" de la dinelna recuerda a un 
gate que sube por un arbol fijando sus garras, moviendo sus 
patas, Lberando sus garras anieriores y aferrandose otra vez 
mas arriba al tronco del drbol. De forma similar, los brazos de 
dineina de un doblete se adhieren al doblete adyacente y empu- 
jan de manera que los dobletes se deslizan superponiendose en 
direcciones opuestas. Ententes, los brazos se desprenden del 
otro doblete y se afirman adhiriendose un poco mas alia, a lo 
largo de su longitnd. Si no existieran restricciones al movL 
miento de los dobletes de microtubulos, un doblete continua- 
ria “trasladandose" y se deslizaria por encima de la superfide 
del otro, elongando el dlio o flagelo en vez de inclinarlo (fig. 6- 
25a). Para el movimiento lateral de un cilio o flagelo el “reco- 
rrido de la dinelna debe tener algo para empujar, como los 
musculos de la pierna empujan a los huesos para mover la rodi- 
11a. En los dlios y los flagelos, los dobletes de microtubules 
parecen mantenerse en su sitio por el entrecruzamiento de pro- 
tetnas inmediatamente dentro de los dobletes externos, y por 
los rayos radiales y otros elemenLos estrueturales. Por esa 
razon, los dobletes vecinos no pueden deslizarse y sobrepasar- 
se uno al otro demasiado lejos. Por el contrario, las fuerzas ejer- 
cidas por los brazos de dineina hacen que los dobletes de 
curven, inclinando al cilio o flagelo (fig. 6-25b y e). 


Microfihmentos (filamentos de actina) 

Los micro filamentos son cilindros sblidos de cerca de 7 nm 
de diametro. Tambien se denominan filamentos de actina por- 
que estan constituidos de moleculas de actina, una proteina 
globular. Un microfilamemo es una doble cadena enroscada de 
subunidades de actina (vease cuadro 6-1). Ademas de presen- 
tarse como filamentos lineales, los microfilamentos pueden for- 
mar redes estructurales debido a la presencia de proteinas que 
se unen en la parte lateral de un filamento de actina y permiten 
que un nuevo filamento se extienda como una rama. Los micro- 
filamentos parecen estar presents en todas las celulas euca- 
riontes. 

A diferencla de la funcidn de resistencia a la compresibn de 
los microtubules, el papel estructural de los microfilamentos 
en el dtoesqueleto es soportar tensiones (fuerzas de traccion). 
La capacidad de los microfilamentos de formar una red tridi¬ 
mensional inmediatamenLe por dentro de la membratia plas- 
matica contribuye a mantener la forma de la celula. Esta red le 
confiere a la cpneza de la celula (la cap a citoplasiMtica mas 
externa) la consistencia semisolida de un gel, en contraste con 
el estado m&s liquido (solution o citosol) del interior del cito- 
plasma. En las celulas animates espedalizadas en el transporte 
de materiales a traves de la membrana plasmatica, como las 
celulas imestinales, los haces de microfilamentos constituyen 
el nticleo de las microvellosidades, las delgadas proyecciones 
previamente mencionadas que aumentan el area superficial de 
la cdula (fig* 6 - 26 ). 

Los microfilamentos son muy conocidos por su papel en la 
motilidad celular; en particular como parte del aparato contrac- 


Dobletes de 
microtubulos 






(a) "Recorrido" de la dineina* Impulsados per el ATP r los brazos de 
dineina de un dob fete de microtubulos se aferran a I doblete 


adyacente, lo empujan hacia arriba, lo sueltan y luego se aferran 
nuevamente. Si los dos dobletes de microtijbulos no estuvieran 
adheridos, se deslizarian uno en relation con el otro 



Efecto de las proteinas e n tret ruza das. En un cilio o flagelo, 
dos dobfetes adyacentes no pueden deslizarse demasiado lejos 
porque el entrecruzamiento de proteinas se lo impide fisreamen- 
te, por esa razbn se inclinan (solo se muestran aqui dos de los 
nueve dobletes exteriores de la figure 6-24b). 



(c) Movimiento en forma de ola. La activacibn localizada y sincro- 
nizada de muchos brazos de dinefna, probablemente, ocasiona 
una inctinadbn que comienza en la base del dlio o el flagelo y se 
desplaza ha da arriba hasta el extremo. Muchas indinaciones 
sucesivas, como las que aquf se muestran, hacia la fzquierda y 
hacia la derecha, producen un movimiento ondulado 
en forma de ola. En este diagrams no se muestran los dos 
microtubulos centrales y las proteinas entrecruzadas. 

A Fig, 6-25* El "recorrido" de Ja dineina haee que se muevan los 
flagelos y los cilios. 
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a Fig, 6-26, El papel estructural de los microfilamentos. El £rea 
,:e^iciaf de esta celula intestinal que absorbe nutrientes est3 
= . -nentada mediante sus numerosas microvellosidades, extensiones 
f > tares reforzadas por fasdculos de mierofilamentos. Estos filamentos 
actina estan anclados a un armazon de filamentos intermedios 
MET). 


uI de Las eelulas musculares. Miles de filamentos de actina se dis- 
inhuyen paralelamente a lo largo de la celula muscular, inierca- 
lados con filamentos mas gruesos constituidos por una protema 
z: rominada miosina (fig. 6-27a). La miosina aetua como una 
piuiefna motora mediante proyecciones (brazos) que “se trasla- 
oarT a lo largo de los filamenios de actina. La contraction de la 
celula muscular resulta del deslizamiento de los filamentos de 
:::na y miosina que se superponen uno sobre el otro, acortando 
z celula. En otros tipos de eelulas, Los filamentos de actina se 
isoeian con la miosina en versiones en miniatura y menos elabo¬ 
rates que la disposition en las eelulas xnuscuLares, Estos agrega- 
ios de actina-miosina explican las contracciones localkadas de 
as eelulas, Por ejemplo, un cinturdn eontraciil de micro fil a men- 
::■= forma el surco de segmentacibn que divide a una celula ani¬ 
mal en dos eelulas hijas. 

La comraccion localizada llevada a cabo por la actina y la 
miosina tambibn desempena un papel importance en el movi- 
r .lento ameboide (fig- 6-27b) por el cual una celula, como por 
ejemplo una arneba, se arrastra a lo largo de una superficie 
extendiendose y fluyendo mediante extensiones celulares que 
se denominan seudopodos (del griego pseudes, false, y pod, 
pie), Los seudopodos se extienden y contraen por medio del 
ensamblaje reversible de las subunidades de actina en microfL 
ztmentos y de los mi era filamentos que forman redes, que con- 



(a) Los motores de miosina en la contraction de la celula muscular. 

El ”recomdo J 'de los brazos de miosina imputsa los filamentos 
paralelos de miosina y actina que se deslizan uno sobre el otro 
acercando Eos filamentos de actina en fa region central (flechas rojas). 
Esto acorta el musculo y la celula. La contracdbn muscular implica la 
contraccibn de muchas eelulas muscuiares al mismo tiempo. 


Corteza (dtoplasma 
externo): gei con un 
armazon de actina 


Gtoplasma interno: solution 
con subunidades de actina 


Extensibn del 
seudopodo 



(b) Movimiento ameboide. La interaccibn de los filamentos de actina 
con la miosina cerca del extreme que la celula remolca (a la derecha) 
eomprime con fuerza el liquido del interior hacia adelanfe 
(a la izquierda), adentro del seudopodo. 



Corriente 
citopfasmatica 
(solucibn) 


(c) Corriente citoplasmatica en las eelulas vegetates. Una masa de 
dtoplasma dreuia alrededor de la cblula, moviendose sobre una alforri- 
bra de filamentos paralelos de actina. Los motores de miosina 
adbendos a los organulos en el crtosol liquido pueden impulsar 
la corriente interaotuando con la actina 


Cloroplasto 


Filamentos 
de actina 
paralebs 


Pared celular 


Citoplasma 
inmbvil (gel) 


A Fig. 6-27. Microfilamentos y motilidad. En los tres ejemplos que 
se muestran en esta figura, se han omitido los nbcleos celulares y la 
mayor parte de los demas organulos para mayor daridad. 


vierten al citosol en gel, De acuerdo con un modelo amplia- 
mente aceptado, los filamentos cerca del extreme de la celula 
interactuan con la miosina, lo que causa la contraccibn. Al igual 
que la compress on de un pomo de pasta dentifrica, esta con¬ 
traccibn fuerza el liquido del interior dentro del seudopodo, 
donde la red de actina se ha debilitado. El seudopodo se extien- 
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de hasta que la actina se reorganiza en una red. Las amebas no 
son las unicas celulas que se desplazan arrastrandose; tambien 
lo hacen muchas celulas del cuerpo de tos animates, entre ellos, 
algunos globulos blancos. 

En las celulas vegetates, tanto las interacciones actina-miosina 
como las transformaciones citosbl-gel producidas por la actina 
pueden estar implicadas en la corriente citoplasmatica, un flujo 
circular del citoplasma dentro de las celulas (fig. 6-27e). Este 
movimiento, que es particularmeme comun en celulas vegetates 
de gran tamano, acelera la distribution de los materiales dentro 
de la dilute. 

Filamentos intermedios 

Los filamentos intermedios se denominan asi por su diametro, 
de 8 a 12 mn, que es mayor que el dtemetro de los micro fila¬ 
mentos pero menor que el de los mierotubulos (vease cuadro 6- 
1» P 113). Especializados para soportar tensiones (como los 
microfilamemos), los filamentos intermedios son otra ciase de 
elementos del citoesqueleto. Cada tipo est£ construido a partir 
de una subunidad molecular diferente, que pertenece a una 
Familia de protemas cuyos miembros induyen las queratinas. 
Los mierotubulos y los microfilamemos, por el contrario, tie- 
nen un diametro y una composicibn uniforme en todas las celu¬ 
las eucariontes. 

Los filamentos intermedios son componentes celulares mas 
permanentes que los microfilamemos y los mierotubulos que, 
con frecuencia, se desensambten y reorganizan en varios sitios 
de la celula. Incluso despues de que las celulas mueran, per- 
sisten a menudo las redes de fitememos intermedios; por ejern- 
plo, la capa exterior de nuestra piel esta constituida por celulas 
cutaneas muertas llenas de protemas de queratina. Los trata- 
mientos quimicos que eliminan los micro filamentos y los 
mierotubulos del citoplasma de las celulas vivas dejan un 
armazon de filamentos intermedios que mantienen su forma 
original. Esios experimentos sugieren que los filamentos inter¬ 
medios son especialmente importantes para reforzar la forma 
de una celula y fijar en su posicion ciertos organulos. Por 
ejemplo, e3 nticleo habitualmente se localiza dentro de una 
jaula form a da por filamentos intermedios, fijada en su locali¬ 
zation por las ramas de los fitememos que se extienden dentro 
del citoplasma. Otros filamentos intermedios constituyen la 
lamina nuclear que reviste el interior de la envoi tura nuclear 
(fig. 6-10). En los casos en que la forma de la totalidad de la 
celula tiene corretecibn con su funcion, los filamentos inter- 
medios mantienen esta forma. Por ejemplo, las largas exten- 
siones (axones) de las celulas nerviosas que transmiten los 
impulsos son reforzadas por un tipo de filamento intermedia. 
Por esa razbn, los diferentes tipos de filamentos intermedios 
pueden funclobar como el armazon del citoesqueleto en su 
totalidad. 


Evaluation de concept os 


1. Describa como las propiedades de los mierotubulos, 
microfitementos y filamentos intermedios les per mi ten 
determiner la forma de la celula. 

2. ^Como se curvan los cilios y Qagelos? 

Veanse fas respwesfas en ef Apindice ,4. 


Concept© 


Los componentes extra celulares 
y las conexiones entre las celulas 
contribuyen a coordinar las 
actividades celulares 

Despu£$ de haber atravesado el interior de la celula para 
explorar diferemes organulos completamos nuestro viaje por la 
celula volviendo a la super fide de este mundo microscopico, 
donde existen estructuras comptementarias con importantes 
funciones. La membrana plasmatica se considers a menudo 
como el limite de la celula viva, pero la mayorla de las celulas 
sintetizan y secretan materiales de una ciase o de otra que son 
exieriores a la membrana plasmatica. Aunque se encuentran 
fuera de la celula, el estudio de estas estructuras extracelulares 
es esencial para la biologia porque participan en muchas fun- 
ciones celulares. 

Las paredes celulares de las plantas 

La pared celular es una estructura extracelular de las celulas 
vegetates que las diferencia de las cdulas animates. La pared pro¬ 
tege a la celula vegetal, raantiene su forma e impide la excesiva 
captation de agua. A nivel de la planta entera, las fuertes paredes 
de cblulas especializadas sostienen a la planta contra la fuerza de 
la gravedad. Los procariontes, los bongos y algunos protistas tie- 
nen tambien paredes celulares, pero pospondremos el tratamien- 
to de este tema hasta la unidad dneo. 

Las paredes celulares de las plantas son mucho mas gruesas 
que la membrana plasmatica, con un rango que se extiende 
desde 0,1 jum hasta varios micrometres. La composition quimi- 
ca exam de la pared varia de una especie a la otra, e incluso de 
un tipo de celula a oiro dentro de la misma planta, pero el disc- 
no basico de la planta es uni forme. Las microfibrillas constitui- 
das por el polisacarido celulosa (fig, 5-8) estsin embebidas en una 
matriz de otros polisacaridos y protemas. Esta combination de 
materiales, fibras resistentes en una !i sustancia basal” (matriz), es 
el mismo dtseno basico arquitectbnico que se encuentra en el 
hormigbn reforzado por acero (hormigbn armado) y en la fibra 
de vidrio. 

Una celula vegetal joven secreta en primer lugar una pared 
delgada y flexible denominada pared celular primaria {fig, 
6-2S). Entre las paredes primarias de celulas adyacentes se 
encuentra la lamina media, una delgada capa rica en polisa¬ 
caridos adherentes Ikmados pectinas. La lamina media pega 
entre si a las celulas adyacentes (la pectina se utiliza como 
espesante en mermeladas y gelatinas). Cuando la celula madu- 
ra y de tiene su crecimiento, fortalece su pared. Algunas celu¬ 
las vegetates realizan esto simplemente secretando sustancias 
endurecedoras dentro de la pared primaria. Otras celulas anaden 
una pared celular secundaria entre la membrana plasmatica 
y la pared primaria. La pared secundaria, frecuentemente 
depositada en varias capas laminadas, tiene una matriz fuerte 
y duradera que proporciona la proteccibn y el sosten de la 
celula. La madera, por ejemplo, se compone sobre todo de 
paredes secundarias. Las paredes celulares de las plantas estan 
generalmente perforadas por canales entre las celulas adyacen¬ 
tes que se denominan plasmodesmas (fig. 6-28), que se expli- 
caran en breve. 
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▲ Fig. 6-28. Paredes de las celulas vegetales. El dibujo de orienta¬ 
tion muestra varias celulas, cada una de ellas con una vacuola de gran 
tamano, un niicleo y varies doroplastos y mitocondrias. La microfoto- 
grafia electronics per transmisidn (MET) muestra las paredes celulares 
en el sitio de union de dos celulas. La separation mediante multiples 
capas entre las celulas vegetales est£ formada por las paredes adyacen- 
tes secretadas indivrdualmente por cada cblula. 


La matrix extracelular (MEC) de las celulas 
animates 

Aunqtie las celulas animaies carecen de paredes semejantes 
a las de las celulas vegetales, tienen una elaborada matriz 
extracelular (MEC) (fig. 6-29), Los principales ingredientes 
de la MEC son glucoproteinas secretadas por las cduias (las 
glucoprotemas son proteinas unidos por enlaces covalentes a 
hidratos de carbono, generalmente de cadenas cortas). La mas 
abundante de las glucoprotemas en la MEC de mayoria de las 
celulas animaies es el colageno, que forma fibras fuertes fuera 
de las celulas. De hecho T el colageno constituye cerca de la 
mitad del total de protemas del cuerpo humane. Las fibras de 
colageno estan embebidas en una trama reticulada de proteo- 
glucanos, que son otro dpo de glucoprotemas. Una molecula 
de proteoglueano se compone de un pequeho nucleo central 
de protelna con muchas cadenas de hidratos de carbono uni- 
das por enlaces covalentes, de manera que puede tener hasta 
un 95% de hidratos de carbono. Grandes complejos de prote- 
oglucanos pueden formarse cuando cientos de proteoglucanos 
se unen por enlaces no covalentes a una unica y larga mol£cu- 
la de polisacarido, como se muestra en la figura 6-29. Algunas 
celulas estan adheridas a la MEC por otras glucoprotemas de 
la MEC, entre ellas, la fibronectina. La fibronectina y otras 
protemas de la MEC se unen a proteinas receptoras de la 
superficie de la celula, llamadas integrinas, que estan incor- 
poradas a la membrana celular. Las integrinas atraviesan la 
membrana y por su cara citoplasmatica se unen a proteinas 
asociadas adheridas a los microfilamentos del citoesqueleto. El 
nombre integrlna se basa en la palabra mtegrar: las integrinas 
se encuentran en una position donde pueden transmitir los 
cambios entre la MEC y el citoesqueleto y, por esa razon, inte- 
gran las modificaclones que se producen dentro y fuera de la 
ctiula. 
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proteinas asociadas 
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▲ Fig. 6-29. Matriz extracelular (MEC) de una celula animal. La estructura y la composition molecular de la MEC varfa de un tlpo de celula a 
otro. En este ejemplo estan presentes tres tlpos diferentes de glucoproteinas: proteoglucanos, colageno y fibronectina. 
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Us investigaciones actuales sobre la fibroneeiina, otras molt- 
culas de la MEC y las integrinas ban revelado el papel impor- 
tante de la matriz extracelular en la vida de las celulas, A1 
comunicarse con una celula mediantq las integrinas, la MEC 
puede regular el comportamiento de una celula. For ejemplo, 
ciertas celulas en un embribn en desarrolio migran a to largo 
de vlas especlficas, ajusiando la oriemacibn de sus microfila- 
mentos a la “textura” de las libras de la matriz extracelular. 
Los investigadores tambien estan descubriendo que la matriz 
extracelular alrededor de una celula puede influir en la activi- 
dad de los genes en el nucleo. La information acerca de la MEC 
Llega hasta el nucleo por una combination de vlas de senaliza- 
cion mee&nicas y qulmicas, Las senates meeanicas implican a 
la fibronectina, las integrinas y los microfilamentos del citoes- 
queleto. Los cambios en el citoesqueleto pueden, a su vez, 
desencadenar senales qulmicas demro de la celula, que produ- 
cen cambios en e! conjunto de proteinas que fabrica la celula 
y en consecuencia, cambios en la funcibn de la celula. De esta 
manera, la matriz extracelular de un tejido particular puede 
contribuir a coordinar el comportamiento de Lodas las ctiutas 
de este tejido. Las conexiones directas entre las celulas tam¬ 
bien participan en esta coordination, como explicaremos a 
continuacion. 

Uniones intercelulares 

Las ctiulas de un animal o una planta estan organizadas en 
tejidos, brganos y sistemas organicos* Us celulas vecinas con fre- 
cuencia se adhieren, interactuan y se comunican a traves de 
regiones espetiales de contacto fisico directo. 


proteinas especlficas y moleculas de RNA tambien pueden hacer- 
lo. Las macromoleculas que son transportadas a las celulas veci¬ 
nas llegartan hasta los plasmodesmas desplazandose a lo largo de 
las fibras del citoesqueleto. 


Animates: tin tones estrechas t desmosomas y uniones 
en jiemfidnra 

En los animates hay ties tipos principales de uniones inter¬ 
celulares: las uniones estrechas, los desmosomas y las uniones en 
foendidura o comunicanies (que son las mas parecidas a los plas¬ 
modesmas de las plantas). Los tres tipos son especialmente fre- 
cuentes en el tejido epitelial, que reviste tas superficies intemas 
del cuerpo, U figura 6-31 presema celulas epiteliales del reves- 
timiento intestinal para ilustrar estas uniones: por favor, estudie 
esta figura antes de continuar. 


y los animates 
muliicelulares se diferencian a nivel estructural, dc las 
plantas o los animates unicelulares? 

2. iQm caracteristicas de la pared de una celula vegetal y 
de la matriz extracelular de una celula animal les permi- 
ten a las celulas salisfacer su necesidad de intercambiar 
maLeria e informacion con su amhiente externo? 

Veanse las respues las en el Apendice A, 



1. ^De que manera tas celulas de las pi 


Plantas: pins modes mas 

Parecena que las paredes no viviemes de las celulas de las 
plantas aislan a las celulas unas de otras. Pero, en realidad, como 
se muestra en la figura 6-30, las paredes de las celulas vegeta- 
les estan perforadas por canales denominados plasmodesmas 
(del griego desmos , unir). El citosol pasa a traves de los plasmo¬ 
desmas y comunica los ambientes qulmicas de celulas adyacen- 
tes. Estas conexiones uniflcan la mayor parte de la planta en una 
cominuidad viviente. Las membranas plasmaticas de las ctiulas 
adyacentes revisten el canal de cada plasmodesma y de esa 
manera, se eoniintia una con la otra. El agua y los pequefios 
solmos pueden atravesar librememe de celula a celula y expe- 
rimemos reciemes ban mostrado que en ciertas circunstancias 
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A Fig. 6-30. Plasmodesmas entre celulas vegetales. El citoplasma 
de una celula vegetal se continCia con eJ citoplasma de su vedna a tra- 
v4s de los plasmodesmas, canales que atraviesan las paredes de !a celu- 
la (MET). 


La celula; una unidad viva mayor que la suma 
de sus partes 

Oesde ia perspective general de la organization comparti- 
mental general de la celula hasta la inspeccion mas detallada 
de la estructura de cada organulo, este viaje a traves de la celu¬ 
la nos ha propordonado muchas oportunidades de correlacio- 
nar la estructura con la funcibn (esta seria un buen momento 
para repasar la estructura celular analizando nuevamente la 
figura 6-9, pp, 100 y 101). Pero aunque disectionemos ia celu¬ 
la, es importante recordar que ninguno de sus organulos fun- 
dona en forma aislada. Como ejemplo de la integration 
celular, consideremos la escena microscbpica de la figura 6- 
32 r La celula grande es un macrbfago (fig. 6-14a), Contribuye 
a defender el cuerpo de las infecciones, incorporando bacterias 
(las celulas mis pequeftas) dentro de vesiculas fagocitarias. El 
macrbfago se desplaza a lo largo de una superficie y alcanza a 
las bacterias mediante delgados seudopodos (llamados filopo- 
dos). En estos rrtovimientos, los filamentos de actina interac¬ 
tuan con otros elementos del citoesqueleto. Despues de que el 
macrbfago engloba a las bacterias, estas son destruidas por los 
lisosomas, que son producidos por el sofisticado sistema de 
endomembranas. Las enzimas digestivas de los lisosomas y tas 
proteinas del citoesqueleto se sintetizan en los ribosomas. La 
sintesis de estas proteinas es programada por mensajes gentii- 
cos enviados desde el DNA en el nbcteo. Tod os estos procesos 
requieren energia, la cual proportionan las mitocondrias en 
forma de ATP Las funciones celulares se originan en la organi- 
zacibn celular: la ctiula es una unidad viva mayor que la suma 
de sus partes. 
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UNIONES ESTRECHAS 


En las uniones estrechas las membranas de 
las cblulas adyacentes est&n estrechamente 
presionadas una contra la otra T mantenidas 
juntas medlante proteinas espectftcas (vide- 
ta). Al format un cierre continue alrededor 
de la celula, las uniones estrechas impiden la 
saltda del liquido extracelular a travbs de una 
capa de ctiulas epiteliales. 


DESMOSOMAS 


Los desmosomas (tainbten llamados uniones 
de anclaje) funcionan como remaches, que 
aseguran a las celulas juntas deniro de fuertes 
vainas. Los filamemos intermedios eonstitui- 
dos por nobustas proteinas de queratirta anclan 
los desmosomas en el citoplasma. 


UNIONES EN HENDIDURA 


Las uniones en hendidura (tambien denomi- 
nadas uniones comuntcantes) fomian canales 
citoplasmadcos entre celulas adyacentes. Las 
uniones en hendidura estari constituidas por 
proteinas de membrana especiales que rode- 
an un poro, a trav£s del cual pueden pasar 
iones h hidratos de carbon o, ammoacidos y 
Dims molecuias pequehas. Las uniones en hen¬ 
didura son necesaiias para la eomunicacibn 
entre las celulas en diFerentes tipos de tejidos, 
entre ellos, el mbsculo cardfaco y el embribn 
animal. 


► Fig. 6-32. La emergenda de funciones celutares a parti r de la 
cooperation de varios organ ulos. La capacidad de este macrbfago 
(marrbn) de reconocer, captar y destruir bacterias (amarillo) es una acti- 
vidad coordinada de la totalidad de la c£lula, Su dtoesqueleto, sus liso- 
so mas y su membrana plasmatica son los componentes que realizan la 
funcion de la fagodtosis (MEB coloreada). 
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Revision del capltulo 




Para estudiar las celulas., los biologos utilizan 
raicroscopios y herramientas de bioquimica 

Microscopia (pp, 95-97). Los avanees en microscopia ban catali- 
zado el progreso del estudio de la estructura cdular, 

Aislamicnio de organulos mcdiante fraction ami en to celular 

Cp. 97). Los bidlogos celulares pueden obtener fracciones enrique- 
cidas en organulos especificos eemrifugando celulas disgregadas. 


Conccpto 


Las celulas eucariootes Uenen membranas internas 
que compartimentan sus funciones 

Comp a radon de las celulas procariontes y eucariontcs 
(pp. 98-99), Todas las celulas estan delimitadas por una membrana 
plasmatica. A diferencia de las celulas eucariontes, las celulas pro¬ 
cariontes carecen de nucleos y otros organulos encerrados dentro 
de membranas, 

Estruciura general de una celula eucarionte (pp. 99-101) Las 

cdulas vegetales y animates uenen en su mayor parte los mismos 
org&nulos. 


Con cep to 


Las instrucciones geneticas de la celula eucarionte 
se albergan en el nucleo y sou llevadas a cabo por 
los ribosomas 

El nucleo: la genoteca de la celula (p. 102). En el tlticleo se 
encuentran el DNA y los nucleolos, donde se producen las subuni- 
dades de los ribosomas. Los materiales pasan a trav£s de poros en 
la envoi tura nuclear, 

^ Los ribosomas: las Fabric as de protein as de la celula 

(pp, 102-104). Los ribosomas libres en el cuosol y los ribosomas 
unidos sobre en la cara externa del RE y la envoi tura nuclear sinte- 
tizan las protefnas. 


Lisosomas: com pan imen los digesti ves (pp. 107-108). Los liso- 
somas son sacos eon enzimas hidroljticas. Degradan las sustancias 
ingeridas y las macromoUculas celulares que se reciclan, 

Vacuolas: compartimentos de mantenimteitto (p. 108), La 

vacuola central de una celula vegetal tiene funciones en la diges¬ 
tion, el almacenamiento, la eliminacidn de desechos, el credmiento 
celular y la protection. 

El sistema de en do membranas: revision (p. 108). 


Conccpto 


Las mitocotidrias y los cloroplastos transfer man la 
euergia 

► Mitocondrias: transForttiaddn de la energia quimica 

(pp. 109-110). Las mitocondrias, tos sitios de la respiration celu¬ 
lar, Lienen una membrana externa y una membrana interna que 
esta plegada en forma de crestas. 

> Cloroplastos: captation de la energia luminica (p, 110). Los 
cloroplastos contienen pigmentos que partitipan en la Fotoslntesis, 
Dos membranas rodean al estroma Ifquido, que contiene los tilacoi- 
des apilados que foitnan los grana, 

Peroxisomas: oxidation (p. 110). Los peroxisomas producen 
perOxido de hidrogeno (H 2 0 2 ) y lo convierten en agua. 


Concepto 


El citoesqueletc es una red de libras que organiza 
las estructuras y las actividades de la celula 

► Funciones del ciloesqueleto: sosien, motilidad y regulation 
(pp, 112-113). El citoesquekto tiene como funcidn el sost£n 
estructural de la celula, la motilidad y la transmistbn de seftales, 

Componentes del ciloesqueleto (pp. 113-118). Los microttibulos 
le dan forma a la celula, gufan el movimiento de los organulos y con- 
tribuyen a la separation de las copias de los cromosomas en las e£lu- 
las en division. Los cilios y los llagelos son apendices mOviles que 
contienen microtubulos Los microfilamentos son cilindros delgados 
constituidos por actina; tienen funciones en la contraction muscular, 
en d movimtento ameboide, m la corriente citoplasmatica y como 
sost€n de las micnovdlosidades. Los filamenLos iniennedios mantie- 
nen la fomia de la celula y fijan los organulos en su lugar. 


Conccpio 


El sis tenia de etidomembranas regula el trafleo de 
proteinas y desetupena funciones metabolicas dentro 
de la celula 


Las membranas del sistema de endomembranas estan conectadas 
por su continuidad fisica o por medio de vesiculas de transporte 
(p, 104). 

El reticulo endoplasmatico: la fa hr tea biosintetica 
(pp. 104-103), El RE liso sintetiza lipid os, metaboliza hidratos 
de carbono, almacena calcio y desintoxLca de venenos. El RE 
rugoso tiene ribosomas unidos y produce protefnas y membra¬ 
nas, que se distribuyen mediance vesiculas de transpone desde 
el RE. 

► El a para fo de Golgi: centro de reception y embarque 

(pp. 103-106). Las protefnas son transportadas desde el RE al apa- 
rato de Golgi, donde son modificadas, seleccionadas y liberadas 
mediante vesiculas de transpone. 


Conccpto 


Los componentes extracelulares y las conexiones 
entre las celulas eontribuyen a coordinar 
las actmdades celulares 

Las pa redes celulares de las plantas (p, 118). Las paredes de 
las celulas vegetales estan constituidas por fibras de celulosa embe- 
bidas en otros polisacaridos y proteinas. 

> Lit mairiz cxtracelular (MEC) de las celulas animales 
(pp. 119420). Las celulas animales secretan glucoproteinas que 
forman la MEQ cuyas funciones son el sost£n, la adhesion, el 
movimiento y la regulation. 

t-nioues miercelulares (p. 120). Las plantas tienen plasmodes- 
mas que atraviesan las paredes de celulas adyacentes. Las celulas 
animales tienen uniones estrechas, desmosomas y uniones en hen- 
didura. 

> La celula: una unidad viva mayor que la siima de sus paries 
(p. 120). 
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EVALUAGIQN DII 




At* toevalu aciou 

1. Los smtomas de un trastomo hereditaric en los seres humanos 
incluyen problemas respiratorios y esterilidad masculina. ^Cual de 
tas siguientes es una hipdtesis razonabte sobre la base molecular de 
este trastomo? (explique la respuesta), 

a, Una eozima defectuosa en la mitocondria. 

b, Mokculas defectuosas de actina en los microfilamemos celulares. 

c, Moleculas deFectuosas de dineina en los dlios y los flagelos. 

d, Enzimas hidrollticas anormales en los lisosomas, 

e, Ensamblaje defectuosa de los ribosomas en el nuckolo. 

2. Elija el enunciado que caracteriza correctamente a los ribosomas 
unidos: 

a. Los ribosomas unidos estan delimitados por su propia membrana 

b. Los ribosomas libres y unidos son estmcmralrneme diferentes 

c. Los ribosomas unidos generalmente sintetizan proteinas de 
membrana y proteinas secretoras. 

d. La localization mas frecuente de los ribosomas unidos es la 
superfide titoplasmatica de la membrana plasmatica. 

e. Todas las an ten ores. 

3. ^Cu&l de los siguientes componentes no se considera parte del sis- 
tema de endomembranas? 

a. La envoltura nuclear d. La membrana plasmatica. 

b. El cloToplasto. e. El RE. 

c. El aparato de Golgi. 

4* Las celulas del pancreas mcorporan amkioacidos marcados con 
radioactmdad en las proteinas. Este "marcado" de proteinas recien- 
temente smtetizadas permite al investigador seguir la Localizacion 
de estas proteinas en la fcdula. En este caso estamos siguiendo a 
una enzima que eventualmente es secretada por las celulas pancrea* 
ticas. ^Cual de las siguientes es la via mas probable de los movi- 
mientos de esta proielna en la celula? 

a, RE -> aparato de Golgi nticleo. 

b, Aparato de Golgi RE lisosoma. 

c, Nucleo -> RE aparato de Golgi. 

d, RE —> aparato de Golgi —> vesiculas que se fusionan con la mem* 
brana plasmatica. 

e . RE —* lisosomas —¥ vesiculas que se Fusionan con la membrana 
plasmatica. 

5. ^Ctkl de las siguientes estructuras es comun a las celulas animates 
y vegetales? 

a. Cloroplasto. d. Mitocondria. 

b. Pared constituida por celulosa e. Centriolo. 

c. Tonoplasto. 

6. ^Cual de los siguientes componentes esta presente en una celula 
procarionte? 

a. Mitocondria. d. Cloroplasto. 

b. Ribosoma. e. RE. 

c. Envoltura nuclear. 

7. iQ ue tipo de celula es la mejor para estudiar los lisosomas? 

a. Una celula muscular, d. Una celula de la hoja de una planLa. 

b. Una celula nerviosa. e. Una celula bacieriana. 

c. Un Fagocito, 


8. ^Cual de los siguientes enunciados constimye una diferentia 
correcta entre celulas procariontes y eucariontes atribuible a la 
ausencia de un titoesqueleto procarionte? 

a. Los organulos se encuentran solo en las celulas eucariontes, 

b. La corriente citopksmatica no se observa en los procariontes. 

c. Solo las celulas eucariorues pueden moverse. 

d. l^as celulas procariontes tienen paredes. 

e Solo la celula eucarionte concentra su material gen£tico en una 
region separada del resto de la celula. 

9. ;Cual de los siguientes pares esiructura-Funcidn es incorrecto? 

a. Nucleolo; producciOn de ribosomas, 

b. Lisosoma; digestion intracelular. 

c. Ribosoma; sintesls de proteinas, 

d. Aparato de Golgi; tr^nsito de proteinas. 

e. Microtubules; contraction muscular. 

10. El cianuro se une por lo mertos con una de las motecnlas que par* 
ticipan en k producciOn de ATP Despu£s de la exposition de una 
cduk al cianuro podria esperarse que la mayor parte del cianuro 
se encuentre en: 

a. Las mitocondrias. d. Los lisosomas. 

b. Los ribosomas. e. El reticulo endopksm&tico. 

c. Los peroxisomas. 

Veanse fas respuestas en el ApCndice A. 


Iriterrelacioii ^©Inliva 

Aunque las similitudes entre las celulas revekn la unidad evolutiva de 
la vida, las celulas pueden diFerenciarse de manera espectacular en su 
estmctura. ^Que aspecLos de la estructura celular revelan mejor su uni* 
dad evolutiva? ,?Cu£te$ son algunos ejemplos de modiFicaciones celula* 
res espetializadas? 


Problemas cientiflcos 

Imaginese la protefna X, destinada a la membrana plasmatica de una 
celula, Suponga que el mRNA que transpona el mensaje genetico para 
la protelna X ya ha sido traducido por los ribosomas en un culiivo de 
tejidos, Usted recoge las celulas, las rompe para abririas y luego frac- 
ciona su comenido mediante centriFugacion diferencial, como se mues- 
tra en la figura 6-5, ^En el precipitado de qu^ FracciOn esperaria 
encontrar k protelna X? Explique su respuesta describiendo el transito 
de la proLeina X a traves de la celula. 


'Cientia, tecaologia y sociedad 

Los medicos de la Universidad de California extirparon el bazo de un 
hombre s tratamiemo estandar para cierto tipo de leucemia. La enfer- 
medad no recidivO. Los investigadores conservaron algunas de las 
celulas espknicas vivas en un medio nutriente. Encontraron que algu- 
nas de las celulas producian una protelna sangulnea que se mostraba 
prometedora para el tratamiento del cancer y del SIDA, Los investiga¬ 
dores obtuvieron la patente de esas celulas. El paciente inicid un pleito 
y exigid comparer las ganancias de cualquier producto derivado de sus 
celulas. La Corte Suprema de California se expidid en contra del 
paciente y sostuvo que su demanda tl amenaza destruir el incentive 
econdmico para desarrollar investigaciones medicas importantes". La 
Corte Suprema de los Estados Unidos estuvo de acuerdo. ^Piensa 
usted que a este paciente se le tra to de forma adecuada? ;Que mas le 
gust aria saber acerca de este caso que le ayudaria a formar su opirddn? 
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Conceptos clave 


7-1 Las membranas celulares son mosaicos fluidos 
de Iipidos y proteinas 

7-2 La estructura de la membrana determina 
su permeabilidad selectiva 
7-3 El transporte pasivo es la difusion de una 
sustancia a traves de la membrana sin gasto 
de energia 

7-4 El transporte active utiliza energia para mover 
los solutos en contra de sus gradientes 
7-5 El transporte masivo a traves de la membrana 
se produce por exocitosis y endocitosis 


Panorama general 


La vida en los limites 

L a membrana plasmatica es el limite de la vida, la Fromera 
que separa la celula viva del medio Lnerte. Se trata de una 
pelicuk de sokmente 8 nm de espesor -se requeririan mas 
de 8 000 membranas plasmatieas para iguaLar el espesor de esta 
pagina- que controia el trafieo de susiancias hacia dentro y hacia 
luera de la celula a la que rodea. Como todas las membranas bio- 
logicas, la membrana plasmatica presents una permeabilidad 
selectiva; es decir, permite que ciertas sustancias la atraviesen con 
mayor facilidad que otras. Uno de. los episodios mis tempranos en 
la evolution de la vida pudo haber sido la formacion de una mem- 
bratia que encerro una solurion diferente de la solution circun- 
dante, permitiendo aun la captation de nutrientes y la elimination 
de produetps de desecho. La capacidad de la celula de discriminar 
sus intereambios qufmicos con su entomo es fundamental para la 
vida, y la membrana plasmatica y las moleculas que la componen 
son las que hacen posible esia selectividad. 

En este capitulo se aprendera como las membranas celulares 
controlan el transito de las sustancias. Cuando se otorgo el Premie 


Nobel de Qufmica del ano 2003 a Peter Agre (vease la emrevista 
en pp r 92-93) y Roderick MacKinnon, dos cientificos que inves- 
Ligaron como se transportan el agua y ciertos [ones especificos 
dentro y fuera de la celula, se destaco la importancia de la per- 
meabilidad selectiva. Nos concentraremos en la membrana plas¬ 
matica, la membrana mas externa de la celula, representada en la 
figura 7-1. Sin embargo, los mismos principles genetales del 
transito a traves de la membrana tambien se aplican a las dife- 
rentes variedades de membranas internas que compartimen- 
talizan la celula eucarionte. Para comprender de qu£ mode 
funcionan las membranas comenzaremos examinando su arqui- 
tectura. 


Concepto 


Las membranas celulares son 
mosaicos fluidos de Iipidos 
y proteinas 

Los Iipidos y las proteinas son los componentes esendales de 
las membranas, aunque los hidratos de carbono tambien son 
importantes. Los Iipidos mas abundantes en ambas membranas 
son los fosfolipidos. La capacidad de los Fosfolipidos para formar 
membranas es inherente a su estructura molecular. Un fosfolipi- 
do es una mblecula anfipatica, lo que signifies que tiene tamo 
una region hidrofila como una region hidrofoba (fig. 5-13). 
Otros tipos de Iipidos de membrana tambien son anfipaticos. 
Mas aun, la mayoria de las proteinas de las membranas tienen 
tambien regiones hidrofobas e hidrofilas, 

iComo se disponen los fosfolipidos y las proteinas en las 
membranas de las celuks? Ya se observe el modelo del orden de 
estas moleculas generalmente aceptado en e! capitulo 6 (fig, 6-8). 
En este modelo de mosaico fluido, la membrana es una 
estructura fluids con un “mosaico” de varias proteinas embe- 
bidas en o adheridas a una doble capa (bicapa) de Fosfolipidos. 
Comentaremos este modelo de forma detallada, comenzando por 
la historia de como se desarrollo. 
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Modelos de membrana: prohlemas cienttficos 


Los cienttficos comenzaron a construir modelos moleculares 
de la membrana decadas antes de que las membranas Fueran vis¬ 
tas por primera vez eon el microscopic electronico en la d£cada 
de 1950, En 1915, las membranas aisladas de los gldbulos rojos 
se analizaron quiinicamente y se encontro que estaban eompues- 
tas de lipidos y proteinas. Diez arios mas tarde, dos cientfSeos 
holandeses, E. Gorter y E Grendel, afirmaron que las membranas 
celulares debian ser realmente bicapas de fosfolipidos. Una doble 
de capa de moleculas con esa distribution podiia existir como 
una frontera estable entre dos compartimentos acuosos porque 
esa distribution molecular protege a las colas hidrofobas de los 
fosfolipidos del agua, mieniras que al mismo tiempo expone las 
cabezas hidrofilas al agua (fig, 7-2). 

Con la conclusion de que una bicapa fosfolipidica era la prin¬ 
cipal estmctura de una membrana, la proxima pregunta fue la de 
dOnde se ubicaban las proteinas, Aunque las cabezas de los fos¬ 
folipidos son hidrOfilas, la superficie de una membrana que esta 
constituida por un bicapa fosfolipidica pura se adhiere con 
menos fuerza al agua que la superficie de una membrana biolo- 
glea. Considerando estos dates, en 1935 Hugh Davson y James 
Danielli sugirieron que esta diferencia podria explicarse si la 
membrana estuviera recubiena en ambas caras por proteinas 
hidrofilas, Propusieron un modelo en forma de sandwich: una 
bicapa fosfolipidica entre dos capas de proteinas. 

Cuando los investigadores utilizaron por primera vez el 
microscopic electronico para estudiar las celulas en la ddcada de 
1950, las imagenes obtenidas parecieron confirmar el modelo 
de Davson y Danielli. En ia dOcada de 1960, el modelo del sand¬ 
wich de Davson y Danielli Tue ampliamente aceptado, no sola- 
mente como la estructura de la membrana plasmatica, sino de 
todas las membranas internas de la celula, Sin embargo, al final 
de esa decada, muchos bidlogos celulares reconocieron dos pro- 
blemas con este modelo. En primer lugar se cuestiono la genera¬ 
lization de que todas las membranas de la celula eran idenricas. 
Mientras que la membrana plasmatica tiene un espesor de 7 a 8 
run y tiene una estructura en tres capas en el microscopio elec- 
trOnico, la membrana interna de una mitocon- 
dria tiene solamente 6 nm de espesor y tiene el 
aspecto de una hilera de cuentas de rosario. Las 
membranas mitocondriales tambien tienen un 
porcentaje sustancialmente mayor de proteinas 
que las membranas plasmadcas y existen dife- 
rencias en las clases especlficas de fosfolipidos y 
otros lipidos. En resumen, las membranas con 
di fere ores funciones tienen una estructura y 
composition quimica diferente. 

En segundo lugar, un problema mas 
grave con el modelo del sandwich fue 
la ubication de las proteinas, A die- 
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rencia de las proteinas disueltas en el citosol, las proteinas de 
membrana no son demasiado solubles en el agua. Las proteinas 
de membrana tienen regiones hidrofobas, como tambien regio- 
nes hidrofilas (es decir, son anfipattcas), Si estas proteinas estu- 
vieran extendidas en la superficie de la membrana, sus partes 
hidrofobas se hallarian en un medio acuoso. 

En 1972, S. ]. Singer y G. Nicolson propusieron que las pro- 
teinas de membrana estaban disperses e Inseriadas individual- 
mente en la bicapa fosfolipidica, solamente con sus regiones 
hidrdfilas expuestas al agua, sobresaliendo lo suficientemente 
lejos de la bicapa {fig. 7-3). Esta organization molecular maxi- 
mizaria el contacto de las regiones hidrofilas de las proteinas y de 
los fosfolipidos con el agua, y le proporcionaria a sus panes 
hidrofobas un medio no acuoso. De acuerdo con este modelo, la 
membrana es un mosaico de moleculas proteieas que flota en 
una bicapa fluida de fosfolipidos. 

Un metodo de preparation de celulas para la microscopia 
electronica denominado crioiractura reveld visualmente que las 
proteinas estan embebidas en la bicapa fosfolipidica de la mem¬ 
brana. La criofractura divide la membrana a lo largo de la parte 
media de su bicapa fosfolipidica, Cuando las mitades de k mem¬ 
brana fracturada se observan con el microscopio electronico, e! 
interior de la bicapa aparece como si estuviera adoquinado, con 
particulas de proteinas interpuestas en una matriz lisa, como en 
el modelo de mosaico fluido (fig. 7-4). Otras evidences tambien 
avalan esta disposition. 

Los modelos son propuestos por los cienttficos como hi pole- 
sis, como maneras de organizar y explicar la information exis- 
tente. Reemplazar un modelo de estructura de la membrana por 
otro no significa que el modelo initial no sea valido. La acepta- 
cion o el rechazo de un modelo depende de cuanto se ajuste a las 
observations y expliquen los resultados experimentales. Un 
buen modelo tambien sustenta predicciones que le dan forma a 
la investigation futura. Los modelos inspiran experlmentos, y 
pocos modelos sobreviven a estas pruebas sin modificaciones. 
Los nuevos hallazgos pueden detenninar que un modelo se 
vuelva obsoleto; pero, aun asi, puede ser que no sea totalmen- 
te dejado de lado, sino revisado para incorporar las nuevas 
observaciones, El modelo del mosaico fluido se esta refinando de 
manera permanente y es posible que algun dia sea sometido a 
una nueva revision, 

Veamos ahora con mayor detalle la estructura de la membra¬ 
na, comenzando con la capacidad de los lipidos y las proteinas 
de desplazarse lateralmente dentro de la membrana. 



A Fig. 7-2, La bicapa fosfolipidica (section transversal). 


A Fig. 7-3. Modelo del mosaico fluido de las membranas. 


capItulo 7 Estructura y funcion de ta membrana 125 




















Criofractura 


APLICAClOr 


Una membrana celular puede esdndirse en sus 
dos capas H mostrando la ultraestructura del interior de la membrana. 


Una c0u!a se congela y se corta. El piano de 
corte o fraotura genera I mente sigue la parte interna hidrbfoba de la 
membrana, y divide la bicapa fosfolipidica en dos capas separadas. 
Todas las protein as de membrana quedan en una de las capas. 


RESULTADOS 


Estas MEB muestran las proteinas de membrana 
(las "protuberant i as' 1 ) en las dos capas H para ilustrar que las protein as 
est£n embebidas en la bicapa fosfolipidica. 


plasmatica citoplasm^t ica 


Capa extracelular 


Capa dtoplasm^tica 


Fluidez de las membranas 

Las membranas no son hojas estaticas de moleculas manteni- 
das rigidamente en su lugar. En principio una membrana se man- 
tiene unida por las interacciones hidrofobas, que son mucho mas 
dbbiles que los enlaces covalentes (fig. 5-20). Muchos de los lipi- 
dos y algunas de las proteinas pueden desplazarse iateralmente; 
es dedr, en el piano de la membrana (fig. 7-5a). Sin embargo, es 
bastanie infrecuente > que una molecula se despkce de manera 
transversal a traves de la membrana* cambiando su ubicacion 
desde una capa de fosfolipidos a la otra; para que esto suceda, la 
parte hidrofila de la molecula debe cruzar el nucleo central hidro- 
Fobo de ta membrana, mediante un movimiento alternado de 
translocacibn (ilip-flop”). 

El movimiento lateral de los fosfolipidos dentro de la membrana 
es r&pido. Los fosfolipidos adyacentes alteran sus posiciones cerca de 
10 7 veces por segundo, lo que signifies que un fosfolipido puede des¬ 
plazarse alrededor de 2 pm -la longitud de una celula bacteriana tipi- 
ca- en 1 segundo. Si bien las proteinas son mucho mas grandes que 
los lipidos y se mueven con mayor lentitud, algunas proteinas de 
membrana realizan efectiv&mente un desplazamiento a la deriva 
(fig. 7-6). Y algunas proteinas de membrana parecen moverse de 
una manera altamente dingida, quizas impulsadas a lo largo de fibras 
del citoesqueleto por proteinas motoras conectadas a las regiones 
dtoplasmaticas de las proteinas de membrana. Sin embargo, muchas 
otras proteinas de membrana parecen mantenerse virtualmente 
inmdviles mediante sus adherendas al citoesqueleto. 

Una membrana permanece fluida a medida que desciende la 
tempera tura, hasta que final mente los fosfolipidos se agrupan en 



(a) Movimiento de los fosfolipidos. Los lipidos en una membrana se 
desplazan en forma lateral, pero el movimiento de translocacidn a 
traves de la membrana es sumamente raro. 


Movimiento lateral 
(-1G 7 veces por segundo) 


"Flip-flop" movimiento alternado 
de translocacidn una vez por tries) 


Fluido Viscoso 



Colas de hidrocarburos no Colas de hidrocarburos 

saturados con curvaturas saturados 


(b) Fluidez de la membrana. Las colas de hidrocarburos no saturados 
de los fosfolipidos tienen curvaturas que impiefen que las mol^culas 
se agrupen compactamente, lo que aumenfa la fluidez de la 
membrana. 



(c) El colesterol en la membrana de una celula animal. El colesterol 
reduce la fluidez de la membrana a temperaturas moderadas y 
tarn bien reduce el movimiento de los fosfolfpidos, pero a bajas 
temperaturas impide la solldificacidn y destruye el agrupamiento 
regular de los fosfoffpidos. 

A Fig. 7-5. La fluidez de las membranas. 


una disposicidn muy compacts y la membrana se solidified asi 
como la grass del tocino forma la mameca de cerdo cuancio se 
enfria. ,La temperatura a la cual la membrana se solidifies 
depende de los tipos de lipidos que la component La membra¬ 
na permanece fluids a una temperatura m&s baja si es rica en fos¬ 
folipidos con colas de hidrocarburos no saturado| (figs. 5-12 y 
5-13). A causa de los cod os o curvaturas en las colas donde se 
localizan los dobles enlaces, los hidrocarburos no saturados no 
pueden agruparse de forma tan estrecha como los hidrocarburos 
saturados y esto vuelve a la membrana mas fluida (fig. 7-5b) 

El esteroide colesterol, que se localiza en forma de curia entre 
las mokculas de fosfolipidos en las membranas plasmaticas de 
las edulas animales, tiene diferentes efectos en la fluidez de la 
membrana a diferentes temperaturas (f ig. 7-5c). Con tempera- 
turas relativamente calidas -por ejemplo a 37 °C, la temperatura 
corporal del ser humane- el colesterol disminuye la fluidez de la 
membrana al restringir el movimiento de los fosfolipidos. Sin 
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Fi g o ra 7-6 


membrana? 

EXPERiMENTO 


iSe mueven las proteinas de 


Los i 


investigadores marcaron las proteinas de la 
membrana plasm£tica de una c£lula de raton y de una c£lula human a 
con d os m a read ores diferentes y fusionaron las c^lulas. Mediante un 
microscopio observaron los marcadores en la c£lula hfbrida 


RESULTADOS 


I La rriezcla de las proteinas de la membrana del 
rat6n y la humana indica que por !o menos algunas proteinas de 
membrana se desplaian lateralmente dentro del piano de la 
membrana plasm^tlca, ■ 


C£lula hibrida 


Mezcla de 
proteinas 
pasada 
una hora 


Proteinas de membrana 


C£!ula humana 


embargo, como el colesterol tambien evita el agrupamiento com- 
pacto de los fosfohpidos, disminuye la temperature requerida 
para que la membrana se solidifique; Por esa razon, el colesterol 
puede considerarse como un “amortiguador de temperature” 
para la membrana que compensa las modi Head ones de la fluidez 
de la membrana que pueden ser causadas por los cambios de la 
temperature, 

— Las membranas deben ser fluidas para funcionar en formal 
apropiada; a menudo son tan fluidas como el aceite comestible, 
Cuando una membrana se solidifica, cambia su permeabilidad y i 
las proteinas enzimaticas de la membrana pueden volverse inac-^ 
livas; por ejemplo, si su aedvidad^dge que se desplacen lateral- 
mente dentro de la membrana. La dqmposieion liptdica de las 
membranas celulares puede modificarse como una adaptacion a 
las temperatures cambiantes. For ejemplo, en rauchas plantas 
que toleran fries extremos, como el trigo de invierno, el porcen- 
taje de fosfolipidos insaturados aumenta en el otono, una adap¬ 
tacion que protege a las membranas de la solidificacibn durante 
el invierno. 

Proteinas de membrana y sus funciones 

Ahora explicaremos la cuestion del mosako en el modelo del 
mosaico fluido. Una membrana es un collage de diferentes protei¬ 
nas embebidas en la matriz fluida de la bicapa lipidica (fig. 7-7) 



Glucoproteina 


Glucolfpido 


Microfilamentos 
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Colesterol 
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perif erica 
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EXTRACELULAR 
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A Fig. 7-7. Estructura detallada de la membrana plasmatica de una celula animal (corte transversal). 
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Por ejemplo, hasia ahora se han encontrado mas de 50 clases de 
proteinas en la membrana plasmatica de los globules rojos. Los 
fosfolipidos format! la estructura principal de la membrana, pern 
las proteinas determinan la mayor parte de las fimciones espe- 
ctficas de la misma. Diferentes tipos de celulas contienen di fe¬ 
mmes grupos de proteinas de membrana, y cada una de las 
diferentes membranas dentro de una celula Liene un conjunto 
unico de proteinas. 

Observese en la figura 7-7 que hay dos poblaciones principa- 
les de proteinas de membrana. Las proteinas integrales pene- 
tran en region hidrofoba central de la bicapa lipfdica. Muchas 
son proteinas transmemhrana, que atraviesan la membrana por 
complete. Las regiones hidrofobas de una proteina integral son 
una o m&$ bandas de aminoacidos no polares (fig, 5-17), gene- 
ralmente enrolladas en helices (x (fig. 7-8). Las partes hidrbfilas 
de la molecula estan expuestas a las soludones acuosas en una de 
las caras de la membrana. Las proteinas perifericas no estan 
embebidas en la bicapa lipfdica; son apendices unidos debil- 
meme a la superficie de la membrana, a menudo a las panes 
expuestas de las proteinas integrales (fig. 7-7). 

En la cara citoplasmatica de la membrana plasmatica algunas 
proteinas de membrana se mantienen en su lugar por sus adhe- 
rencias al citoesqueleto. Y en la cara exterior, ciertas proteinas de 
membrana se adhieren a las fibras de la matriz extracelular (fig r 
6-29; las integrinas son un tipo de proteinas integrales). Estas 
adherencias le confieren a la celula animal una armazon de 
mayor fonaleza que la que la membrana plasmatica por si sola 
podria proporcionarles. 

La figura 7-9 presenta un panorama general de las seis fun- 
ciones principals que realizan las proteinas de la membrana 



A Fig. 7-8. Estructura de una proteina transmem brana. La prote- 
fna que aqul se muestra, la bacteriorrodopsina (una proteina de trans¬ 
port bacteriana), tiene una orientacibn caractenstica dentro de la 
membrana, con los extremos N-terminales fuera de la cblula y los C-ter¬ 
minates dentro Este modelo de cintas destaca la estructura secundaria 
en hbiice o de las partes hidrbfobas de Ja proteina, que se loealrzan 
prfncipalmente en el centre hidrofobo de la membrana. La proteina pre¬ 
sents sfete helices transmembrana (dibujadas como cilindros para des- 
tacarlas). Los segmentos hidrbfilos no heiicoidales de la proteina estSn 
en contacto con las soludones acuosas en las caras extracelufar y dto- 
plasm^tica de la membrana. 


(a) Transports (Izquierda). Una proteina que 
atravSesa la membrana puede format un 
canal hidrdflfo a trav£s de la membrana 
que es selective para un determmado 
soluto. (Derecha). Otras proteinas de 
transporte desplazan una sustancia de un 
lado de la membrana al otro cambiando su 
forma. Algunas de estas proteinas 
hidrolizan ATP como fuente de energia 
para bombear sustancias activamente a 
trav£s de la membrana. 



(b) Actividad enzimatica, Una proteina 
embebida en la membrana puede ser 
una enzima con su sitto actfvo expuesto 
a las sustancias de la soludbn adyacente, 
En algunos casos, muchas enzimas de 
una membrana estan organized as como 
un equipo que lleva a cabo pasos 
secuenciales de una via metabdlica. 



(c) Transduccion de senales. Una 

proteina de membrana puede tener un 
sitio de union con una forma espedfica 
que se adapta a un mensajero quimico 
como, por ejemplo, una hormona. El 
mensajero externo (senal) puede 
ocasionar un cambio en la 
conformacibn de la proteina (receptor) 
que transmite el mensaje al interior de 
fa celula. 



(d) Reconocimiento intercelufar. 

Algunas glucoproteinas funcionan 
como etiquetas de identificacibn que 
son reconocidas ©specifics me nte por 
otras celulas. 



(e) Uniones interoelulares* Las proteinas 
de membrana de celulas adyacentes 
pueden engancharse mediante varios 
tipos de uniones, como por ejemplo las 
uniones en hendidura o las uniones 
estrechas (fig. 6-31). 



(f) Adherencia al citoesqueleto y a la 
matriz extracelular (MEC). Los 

microfila-mentos u otros elementos del 
citoesque-ieto pueden estar unidos a 
proteinas de membrana, una funcibn que 
ayuda a man-tener la forma de la c£lufa y 
estabiiiza la locaJizacibn de ciertas 
proteinas de mem-bran a. Las proteinas que 
se adhieren a la MEC pueden coordinar los 
intercam bios extraceiularese intracelulares 
(fiq. 6-29). 



A Fig. 7-9. Algunas fundones de las proteinas de membrana. 

En muchos casos, una sola proteina realiza una combinacibn de estas 
tareas. 
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plasmatica. Una cdula aislada puede tener proteinas de mem¬ 
brana que Mevan a cabo varias de estas funciones, y una unica 
proteina puede tener multiples funciones, For esa razon, la mem¬ 
brana es un mosaico tanto funcional, como estructural. 

El papel de los hidratos de carbono de 

las membranas en el reconocimiento intercelular 

r' 

i El reconocimiento intercelular, la capacidad de una celula de 
diferenciar entre un tipo de celula vecina de otra, es esencial para 
el funcionamiento de un organismo^ Es importance, por ejemplo, 
en la distribution de las c£lulas en los tejidos y los drganos en un 
embrion animal. iEs tambien fundamental para el rechazo de 
celulas extranas (induidas las de los organos trasplantados) por 
el sistema inmunitario, una importante linea de defensa.en los 
animates vertebrados (vease cap, 43). la manera en que las celu¬ 
las reconocen otras celulas es uniendose a moleculas de superfi- 
cie, con frecuencia hidratos de carbono, de la membrana 
plasmatica (figura 7-9d). 

Los hidratos de carbono de la membrana habitualmente son 
cadenas ramificadas conas con menos de 15 unidades de mono- 
sacaridos, Algunos de estos hidratos de carbono estan unidos por 
enlaces covalentes a los lipidos para formar moleculas que se 
denomman glucolipidos (gluco se refiere a la preseneia de 
hidratos de carbono). La mayoria, sin embargo, estan unidos 
por enlaces covalentes a las proteinas, y se Daman ententes glu- 
coproteinas (figura 7-7). 

Los hidratos de carbono en la cara externa de la membrana 
plasmatica varian de especie a especie, entre individuos de la 
misma especie y aun entre un tipo celular y otro de un mismo 
individuo. La diversidad de las moleculas y su localization en la 
superficie de la celula permite a los hidratos de carbono de la 
membrana funcionar como marcadores que distinguen una celu¬ 
la de otra. For ejemplo, los cuatro tipos de grupos sanguineos de 
la sangre Humana, denominados A, AB y 0, reilejan las varia- 
ciones en los hidratos de carbono de la superficie de los globu¬ 
les rojos 

Sintesis y lateral id ad de las membranas 

Las membranas tienen dos caras diferentes, la externa y la 
interna. Las dos capas de lipidos pueden diferenciarse en su 
comp osi cion lipfdica especifica, y cada proteina tiene una orien¬ 
tation direccional en La membrana (Figura 7-8). Cuando una 
vesicula se fusiona con la membrana plasmatica, la capa externa 
de la vesicula se situa a continuation de la capa citoplasmatica de 
la membrana plasmatica. Por esa razon, las moleculas que 
comienzan en la cara interna del RE, terminan en la cara externa 
de la membrana plasmatica. 

El proceso, que se muestra en la figura 7-10, comienza con 

; la sintesis de las proteinas y ios lipidos de membrana en el 
reticule endoplasmatico, Los hidratos de carbono (de color 
verde) se unen a las proteinas (violeta) para formar glucoprotei- 
nas. Las porciones bidrocarbonadas pueden entonces ser modifi- 
cadas. 0 Centro del aparato de Golgi, las glucoprotemas 
experimentan nuevas modificactones en los hidratos de carbono, 
y los lipidos adquieren hidratos de carbono y se transforman en 
glucolipidos, 0;) Las proteinas transmembrana (“pesas” de color 
violeta), los glucolipidos de membrana y las proteinas de secre¬ 
tion (esferas de color violeta) son transportadas en vesicuias 
hacia la membrana plasmatica, @ Alii, las vesicuias se fusionan 
con La membrana y se liberan las proteinas de secrecion de la 
celula. La fusion de las vesicuias coloca a los hidratos de carbo- 



A Fig. 7-10, Sintesis de los componentes de la membrana y su 
orientadon en la membrana resultants. La membrana plasmatica 
tiene dos Jados. o, caras, diferentes, la cara citoplasmatica y la extrace- 
lular, La cara extracelular se origins a partir de la cara interna del RE, del 
aparato de Golgi y de las membranas de las vesicuias. 


no de las glucoprotemas y los glucolipidos de la membrana en la 
cara externa de la membrana plasmatica. De esta manera, la dis¬ 
tribution asimetrica de las proteinas, los lipidos y sus hidratos de 
carbono asociados en la membrana plasmatica ya esta determi- 
nada cuando la membrana es construida en el RE y en el apara¬ 
to de Golgi, 


a 


Evaluation de conceptos 


1. ^Corno se espera que varien los ntveles de saturation de 
los acidos grasos de la membrana en plantas adaptadas a 
un medio firio y en plantas adpatadas a un medio calido? 

2. Los hidratos de carbono adheridos a algunas de las pro¬ 
teinas y los lipidos de la membrana plasmatica se unen 
con ella a medida que la membrana se construye y retina 
en el RE y en el aparato de Golgi; la nueva membrana, 
entonces, forma vesicuias de transporte que viajan hacia 
la superficie de la celula. ^En qu£ cara de la membrana 
de la vesicula estan los hidratos de carbono? 

Vcarcse /as respttestas en el Ape ndice A. 
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Concepto 


La estructura de la membrana 
determina su permeabilidad 
selectiva 

La membrana biologiea es un ejemplo sofisticado de estruc¬ 
tura supramolecular -muchas moleculas ordenadas en un 
nivel de organizacion mas elevado^ con propiedades que supe- 
ran las de Us moUculas individuales. El resto de este capilulo 
Lrata una de las mas imponantes de estas propiedades: la capaci- 
dad de regular el transporte a traves de los limites de la celula, 
una funcidn esencial para la existencia de la celula. Veremos, 
una vez mas, que la forma se adapta a la funcion. El modelo 
de mosaico fluido ayuda a explicar de que mode las membra- 
nas regulan el transito molecular de la celula, 

Un trafico continuo de pequenas moleculas e iones se desplaza 
a traves de la membrana en ambas direcciones. Consideremos 
los intercambios quimicos entre una celula muscular y el liqui- 
do extracelular que la circunda: los hidratos de carbono, los 
aminoaridos y otros nutriemes emran en la celula, y se liberan 
productos metabdlicos de desecho. La celula asimila el oxige- 
no para la respiracidn celular y expulsa ditfxido de carbono, 
Tambien regula sus concentrac iones de iones inorg^niccs, 
como Na + , K\ Ca 2+ y Cl" mediante su transporte en una direc¬ 
tion u otra a traves de la membrana plasmatics. Aunque el 
transito de sustandas a traves de la membrana es intense, las 
metnbranas celulares son selectivamente permeables y las sus¬ 
tandas no cruzan esta barrera de forma indiseriminada. La 
celula tiene la capacidad de captar muchas variedades de iones 
y moleculas pequenas y exeluir otras. Ademas, las sustandas 
que se desplazan a traves de las membranas lo hacen a dife- 
rentes vetocidades. 

La permeabilidad de la bieapa lipidica 

Las moleculas hidrofobas (no polares), como los hi do car- 
bums, el dioxide de carbono y el oxigeno, pueden di sol verse 
en la bieapa lipidica de la membrana y atravesarla con facili- 
dad, sin la ayuda de las proteinas de membrana. Sin embargo, 
el nucleo cemro hidrofobo de la membrana impide el paso 
directo de tones y moleculas polares, que son hidrbfilas, a tra- 
v£s de la membrana. Las moleculas polares, como la glucosa y 
otros hidratos de carbono, pasan solameme de forma lenta a 
traves de la bieapa lipidica, e incluso el agua, una mol£cula 
polar extremadamente pequena, no la atraviesa muy rapida- 
mente. Un atomo o mol£cula cargados, rodeados por su capa 
de agua (fig. 3-6) encuentran arm mas dificultades para pene- 
trar la capa hidrofoba de la membrana, Afortunadamente, la 
bieapa lipidica es solamente una parte de la historia de la per¬ 
meabilidad selectiva de la membrana. Las proteinas embebidas 
en la membrana desempenan un papel clave en la regulation 
del transporte. 

Proteinas de transporte 

Las membranas de la celula son permeables a iones especifi- 
cos y a una variedad de moleculas polares. Estas sustandas 
hidrofilas pueden evitar el contacto con la bieapa lipidica pasan- 
do a traves de proteinas de transporte que atraviesan la mem¬ 


brana, Algunas proteinas de transporte, denominadas proteinas 
de canal funcionan formando un canal hidrofilo que determi- 
nadas moleculas o iones atomicos utilizan como un tunel para 
atravesar la membrana (figura. 7-9a, a la izquierda). Por ejem- 
plo, el paso de las moleculas de agua a traves de las membra¬ 
nas de del tas celulas se ve enormemente facilitado por canales 
proieicos conocidos como acuaporinas (estas proteinas fueron 
descubiertas en el laboratorio de Peter Agre; veanse pp. 92-93). 
Otras proteinas de transporte, denominadas proteinas transpor- 
tadoras , toman las sustandas y cambian de forma traslad^ndo- 
las a Lraves de la membrana (figura 7-9a, a la derecha). En 
ambos casos, la proteina de transporte es espetifica de la sus- 
tancia que traslada (desplaza) y permite unicamente a cierta 
sustancia (o sustandas) atravesar la membrana, Por ejemplo, la 
glucosa que transporta la sangre y que requieren los globules 
rojos para sus actividades celulares entra en estas celulas rapi- 
damente a traves de proteinas de transporte especificas de la 
membrana plasmatica.' Este “transport ad or de glucosa" es tan 
selective como proteina transportadora que rechaza, incluso, a 
la fructosa, un isomero estructural de la glucosa. 

Por ello, la permeabilidad selectiva de una membrana 
depende tamo de la barrera discriminatory de la bieapa lipidi¬ 
ca como tambien de las proteinas de transporte embebidas en 
la membrana. Pero, ;c6mo se determina la direccion del transi- 
to a traves de la membrana? En un memento determinado, una 
sustancia en particular, ^entrara o saldra de la celula? cual es 
el mecanismo que realmente impulsa a las moleculas a traves 
de la membrana? Se dara respuesta a estas preguntas a conti- 
nuacidn, una vez que se hayan analizado las dos formas de 
transporte a traves de la membrana: el transporte pasivoy el trans¬ 
porte activo. 


Evaluation de coticeptos 


1. Dos moleculas que pueden atravesar un bieapa lipidica 
sin ayuda de las proteinas de membrana son el 0 2 y el 
C0 2 . iQm propiedades permiten que esto oeurra? 

2. ^Por que las moleculas de agua requieren una proteina 
de transporte (acuaporina) para desplazarse rapida- 
mente y en grandes cantidades a traves de una mem¬ 
brana? 

Vcanse las r espu estas cn el Apendke A. 


Concepto 


El transporte pasivo es la difusion 
de una sustancia a traves de la 
membrana sin gasto de energia 

Las moleculas tienen un tipo de energia denominada movi- 
rniemo termico (calor). Un resultado del moviraiento termico 
es la difusion, la tendencia de las moleculas de cuatquier sus¬ 
tancia a diseminarse de forma homog^nea en el espacio dispo- 
nible, Cada molecula se mueve de forma aleatoria; no obstante, 
la difusion de una poblacidn de moleculas puede ser directional 
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Una buena manera de visualizar este prqceso es imaginarse una 
membrana smtetica que separa agua pura de una solucibn acuo- 
sa de colorante. Supongamos que esta membrana tiene poros 
microscopicos y es permeable a las moleculas del colorante 
(fig, 7-1 la). Cada molecula de colorante migra aleatoriamen- 
te, pero Habra un movimiemo neto de moleculas de colorante a 
traves de la membrana hasta que ambas soluciones tengan con- 
centraciones iguales del colorante. Una vez que se alcanza este 
punto se producira un equilibrio dinamico, donde cantidades 
equivalentes de moleculas de colorante cruzaran la membrana 
por segundo, tan to en una direccibn coma en la otra, 

Ahora se puede enunciar una regia simple de la difusibn: 
en ausencta de otras fuerzas, una sustancia se difundir£ desde 
donde est£ mas concentrada hacia donde estd menos concen- 
trada. Dicho de otra manera, cualquier sustancia se difundira 
a favor de su gradiente de concentration. No debe realizar- 
se ningun trabajo para que esto ocurra; la difusibn es un pro- 
ceso espontaneo. Observese que cada sustancia se difunde a 
favor de su propio gradiente de concentracion, sin verse afec- 
tada por las diferencias de concentracion de otras sustancias 
(fig. 7-11b). 

Una gran parte del paso de sustancias a traves de la mem- 
brana celular se produce por difusion. Cuando una sustancia 
esta mas concentrada en una cara de la membrana que en la 
otra, hay una tendeneia de la sustancia de difundirse a traves 
de la membrana a Favor de su gradiente de concentracion (en 
el supuesto de que la membrana sea permeable a esa sustan- 
cia). Un ejemplo important^ es la captation de oxigeno de una 
cblula realizando respiraeibn celular. El oxigeno disuelto se 
difunde dentro de la cblula a traves de la membrana plasmatb 
ea. A medida que la respiraeibn celular consume el Q 2 que va 


emrando, la difusion dentro de la cblula continuara porque el 
gradiente de concentracion favorece el movimlento en esa 
direccibn. 

La difusion de una sustancia a traves de una membrana bio- 
logica se denomina transpose pasivo, porque la cblula no 
tiene que consumir energia para que esto suceda. El gradiente 
de concentracion en si mismo representa una energia potencial 
(vease cap. 2, p. 36) e impulsa la difusibn. Recubrdese, sin 
embargo, que las membranas son selectivamente permeables y 
por esa razbn tienen diferentes efectos en la velocidad de difu¬ 
sibn de diferentes moleculas. En el caso del agua, las acuapori- 
nas permiten una difusibn muy r&pida del agua a traves de las 
membranas de ciertas celulas. El movimiento del agua a traves 
de la membrana plasmatics tiene importantes consecuencias 
para las celulas. 

i 

Efectos de la osmosis sobre el equilibrio acuoso 

Para ver cbmo interaction dos soluciones con diferentes 
concentraciones de solutos dibujemos un vaso en forma de U 
con una membrana selectivamente permeable que separa dos 
soluciones de hidratos de carbono (fig. 7-12). Los poros de 
esta membrana simetica son demasiado pequenos como para 
que pasen las molbculas de hidratos de carbono, pero sufi- 
cientemente grandes para las moldculas de agua. ^Cbmo afec- 
ta esto a la concentracion de agua? Parece Ibgico que la 
solucibn con la mayor concentracibn de solutos tuviera la 
menor concentracion de agua y que, por esta razbn, el agua se 
difundiria hacia esta solucibn desde el otro Iado. Sin embargo, 
en una solucibn diluida como la mayorla de los liquidos bio- 
logicos, los solutos no afectan de manera significativa a la con- 


(a) Difusibn de un solufo. La membrana 
tiene poros sufidentemente grandes como 
para que las moleculas de colorante pasen 
a traves de etla. El movimiento aleatorio de 
las moleculas de colorante causara que 
algunas pasen a travbs de los poros; esto 
sucedera con mayor frecuencia en la cara 
que tiene m£s moleculas. El colorante se 
difunde desde donde esta m3s concentrado 
hacia donde esta menos concentrado (se 
denomina difusibn a favor de un gradiente 
de concentracibn). Esto conduce a un 
equilibrio dinamico; las moleculas de soluto 
continuan atravesando la membrana, pero 

a iguales velocidades en ambas direcciones, 

(b) Difusibn de dos solutos. Las soluciones de 
dos colorantes diferentes estan separadas 
por una membrana permeable a 

am bos. Cada colorante difunde a favor de 
su propio gradiente de concentracibn. Habr£ 
una difusibn neta del colorante violeta 
hacia la izquierda, aunque la concentracion 
total de solutos era inicialmente mayor 
del Iado izquierdo. 


A Fig. 7-11, Difusibn de los solutos a traves 
de una membrana. Cada una de las grandes 
flechas debajo del diagrams muestra la difusibn 
neta de las mofbculas del color correspond rente. 
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de azucar 



Membrana 
selectivamente 
permeable: las mol£- 
culas de azucar no 
pueden pasar a travbs 
de los poros, pero las 
moOculas de agua sf 
pueden 

Mayor cantidad de 
moleculas de agua 
fibres (mayor 
concent radon) 


Cumulos de 
moOculas de 
agua alrededor 
de molecules de 
azucar 

Manor cantrdad 
de mol ecu fas de 
agua fibres (menor 
concentration) 


El agua se mueve desde un area de elevada 
concent radon de agua libre ha da un area de 
menor concentraclon de agua fibre 


A Fig, 7-12, Osmosis, Dos soluciones de aziitai de diferentes con- 
centrariones estbn separadas por una membrana selectivamente per¬ 
meable, a traves de la cual puede pasar el solvente (agua) pero no el 
solute (azucar). Las moleculas desde agua se despEazan de forma alea- 
toria y pueden pasar a trav&s de los poros en cualquier direccibn pero, 
en conjunto P e! agua se difunde desde la solution con menor concen- 
traribn del soluto a ia solucibn con el soluto m£s concentrado. Este 
transporte de aqua, u bsmosis, con el tiempo iguafa las concentracio- 
nes de hidratos de carbono a ambos fados de la membrana 


centracion de agua. Por el comrario, el agrupamiento compac- 
to de las molbculas de agua alrededor de las moleculas del 
soluto hidrofilo determina que parte del agua no este disponi- 
ble para cruzar la membrana. Es la diferencia en la concentra- 
cibn de agua libre la que es imponante. Pero la consecuencia 
es la misma: el agua se difunde a traves de la membrana desde 
la regibn de menor concentration del soluto hasta la de mayor 
coneemracion hasta que las c on cen trad ones del soluto se 
igualan en ambos lados de la membrana. La difusion del agua 
a travbs de una membrana selectivamente permeable se deno- 
mina osmosis. El movimiento del agua a traves de las mem- 
branas celulares y el equilibrio del agua entre la celula y su 
ambiente son cruciales para los organismos, Ahora se aplicam 
a las celulas vivas lo que hemos aprendido acerca de la osmo¬ 
sis en sistemas artificiales. 


Equilibrio acuoso en celulas sin paredes 

Cuando se analiza el comportarniemo de una celula en una 
solucibn deben tenerse en cuenta tamo la concentracibn del 
soluto como la permeabilidad de la membrana. Ambos factores 
dan cuenta del concepto de tonicidad, la capacidad de una 
solucion de determinar que una celula incorpore o pierda agua. 


La tonicidad de una solucion depende en parte de su concen¬ 
tration de solutos que no pueden atravesar la membrana (solu¬ 
tes no penetrantes), en relation con la concentracibn de estos 
dentro de la misma celula. Si hay mas solutos no penetrantes en 
la solucion circundante, el agua tender^ a abandonar la celula 
y viceversa. 

Si una celula sin pared, como una celula animal, est& inmer- 
sa en un ambiente que es isotonico con respecto a la celula 
(iso significa “iguaP), no habra movimiento neto de agua a tra¬ 
ves de 1a membrana plasmatica. El agua fluye a traves de la mem¬ 
brana, pero a la misma velocidad en ambas direcciones. En un 
medio isotbnico, el volumen de una celula animal es estable 
(fig. 7-13a). 

Ahora transferimos la celula a un solucion que es hipertb- 
nica con respecto a la celula (hiper significa il mas\ en este caso, 
mas solutos no penetrantes). La celula perdera agua hacia el 
medio, disminuira de tamafio y, probable men te, moriri Esta es 
una de las razones por las que un aumento de la salinidad (con- 
ten id o de sal) de un lago puede matar a los animales que alll 
viven; si el agua del lago se vuelve hipertbnica para las celulas 
de los animates, estas pueden encogerse y morir. Sin embargo, 
incorporar demasiada agua puede ser tan peligroso para una 
celula animal como perder agua. Si ubicamos la celula en una 
solucibn que es hipotonica para la celula (hipo significa 
"menos”), ei agua entrara en la celula con mayor rapidez que 
con la que sale de ella y la celula se hinchara y estallara como 
un globo de agua demasiado Ileno, 

Una celula sin paredes rigidas no puede tolerar ni una incor¬ 
poration excesiva ni una perdida desmesurada de agua. Este 
problema de equilibrio acuoso se resuelve automaticamente si 
esta cblula vive en un ambiente isotbnico. El agua de mar es 
isotbnica para niuchos invertebrados marinos. Las celulas de la 
mayor parte de los animales terrestres (que habitan en la tierra) 
estan banadas en un liquido extracelular que es isotbnico con 
respecto a las celulas. Los animales y otros organismos sin pare¬ 
des celulares rigidas que viven en ambientes hipenbnicos o 
hipotonicos deben tener adaptaciones especiales para su 
osmorregulation, o control del equilibrio acuoso. Por ejem- 
plo, Paramecium, un protista, vive en agua estancada, que es 
hipotonica con respecto a la cdula. Paramecium tiene una 
membrana plasmatica que es mucho menos permeable al agua 
que las membranas de la mayoria de las otras celulas, pero esto 
solamente enlentece la captacibn de agua, que entra continua- 
mente a la celula. Paramecium no estalla porque tambien esta 
equipado con una vacuola contr&ctil, un organulo que cumple 
la funcibn de bomba de achique que fuerza el agua hacia afue- 
ra de la celula tan pronto como entra por osmosis (fig, 7-14). 
En el capitulo 44 se examinaran otras adaptaciones evolutivas 
para la osmorregulacibn. 

Equilibrio acuoso en celulas con paredes 

Las cdulas de las plamas, los procariontes, los hongos y algu- 
nos protistas tienen paredes, Cuando una cblula de este tipo esta 
inmersa en una solucibn hipotbnica -banada en agua de lluvia, 
por ejemplo- la pared contribuye a mantener el equilibrio acuo¬ 
so de la celula. Consideremos una celula vegetal. Como una cblu- 
la animal, la celula vegetal se hincha a medida que el agua entra 
por osmosis (fig. 7-13b). Sin embargo, la pared elastiea sola¬ 
mente se expandira hasta el momento en que comienza a ejercer 
una presion sobre la cblula que impide que continue incorpo- 
rando agua. En este punto, la celula es turgente (muy firme), 
que es el estado saludable en el caso de la mayoria de las celulas 
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► Fig, 7-13, EquHibrio acuoso en las 
celulas vivas. El modo en que reacdo- 
nan las celulas vivas a los cambios en la 
concentracidn de solutes en su medio 
depende de st trenen o no paredes celu¬ 
lares. (a) Las celulas an imales, como este 
glbbulo rojo, no tienen paredes celulares. 
(b) Las celulas ve get ales si tienen {las fie- 
chas indican el movimiento neto del agua 
desde el momenta iniciaL en que las eGfu- 
las se colocaron en estas soluciones). 


(a) Ceiula animal. Una 

ceiula animal se 
encuentra mejoren un 
ambiente isotbnico, a 
menos que tenga 
adaptaciones espec tales 
para compensar la 
captation o pOrdida de 
agua por 6smosis 

(b) Ceiula vegetal. Las 

celulas vegetates son 
turgentes (firmes) y ge- 
neralmente mas saluda- 
bles en tin ambiente 
hipotdnlco, donde la 
captation de agua es 
equilibrada, con el tiempo, 
por la pared el^stica 
que empuja y hace 
retroceder a la cOlula. 


Solution hipotonka 



Turgente (normal) 


Solution isotonka 


H 2 0 h 2 o 



Normal 



Solucion hipertdnica 

H 2 0 

Encogida 

H 2 ° 



Plasmolisada 



vegetales. El soporte mecanico de las plamas que no son lenosas, 
como k mayoria de las plantas domesticas, depende de que las 
celulas se mantengan turgentes con una solucibn circundante 
hipoLonica, Si una ceiula vegetal y sus alrededores son hipotoni- 
cos, no bay tendencia del agua a entrar y las celulas se vuelven 
flaccidas (debiles y flexibles}. 


Vacuola que se esta llenando 

50 um 

1---1 



ffi|- ) 

-v* 


(a) Una vacuola contractil se llena con Ifquido que entra por un sistema 
de canales radiales a travbs del citoplasma. 


50 pm 

Vacuola que se estb contrayendo i -' — 



(b) Cuando se llena r la vacuola y los canales se contraen y expulsan el 
liquido de !a ceiula. 


▲ Fig, 7-14, La vacuola contractil de Paramecium: una adapta¬ 
tion evolutiva para la osmorregulacion. La vacuola contractil de 
este protista de agua dulce compensa la dsmosis expulsando agua 
afuera de la ceiula. 


Sin embargo, la existencia de una pared no es una ventaja si 
la ceiula esta inmersa en un ambiente hipertonico, En este caso, 
la ceiula vegetal, como una ceiula animal, perdera agua hacia el 
ambiente y se reducing A medida que la ceiula vegetal disminu- 
ye de tamano, su membrana plasmatica se va separando de la 
pared. Este fendmeno, denominado plasmolisis, determina que 
la planta se marchite y puede ser letaL Las celulas con paredes de 
las bacterias y bongos tambien se plasmolisan en ambientes 
hipertdmcos. 

Difusion facilitada: transporte pasivo ayudado 
por proteinas 

Veamos con mayor detalle el modo en que el agua y ciertos 
solutos hidrdfilos atravlesan una membrana, Como se menciono 
antes, muchos tones y moleculas polares, cuyo paso impide la 
bicapa lipidica de la membrana, se difunden pasivamente con 
la ayuda de proteinas de transporte que atravlesan la membrana. 
Este fenomeno se denomina difusion facilitada. Los biologos 
celulares estan todavia tratando de aprender exactamente de 
que forma varias proteinas de transporte facilitan la difusidn. La 
mayor parte de las proteinas de uansporte son muy especificas: 
transportan unicamente ciertas sustancias, pero no otras. 

Como se described con anterioridad, los dos tipos de proteinas 
de transporte son los canales protelcos y las proteinas transporta- 
doras, Los canales protelcos simplemente proporcionan corredo- 
res que permiten que un ion o molecula especlfica atraviese la 
membrana (fig, 7-15a). Las vias de paso hidrofilas que Forman 
estas mokculas permiten que las moleculas de agua o pequenos 
iones fluyan muy rapidamente de un lado de la membrana al 
otro. Pese a que las moleculas de agua son sufidentemente 
pequenas para cruzar a traves de la bicapa fosfolipidica, la velo- 
cidad de movimiento del agua por esta ruta es relativamente 
lenta debido a su polaridad. Las acuaporinas, los canales protei- 
cos para el agua, facilitan las cantidades masivas de difusion del 
agua que se producen en las celulas vegetales y en celulas ani¬ 
mates como los globulos rojos (Eg. 7-13). Otro grupo de canales 
son los canales idnicos, muchos de los cuales funcionan como 
canales regulados; un estfmulo determina que estos canales se 
abran o cierren. El estfmulo puede ser electrico o quimico; si es 
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LiQUIDO 

EXTRACELULAR 


Coil cep to 



(a) Un canal proteko (violefa) es una proteina con un canal a traves 
del cual pueden pasar moleculas de agua o de un soluto especifico. 



(b) Una proteina transportadora alterna entre dos conformation's y 
des plaza a I soluto a traves de la mem bran a rrnentras la forma de la 
proteina se modifies. La proteina puede transporter af soluto en 
cualqufer dtrectibn, Jo que resulta en un movimiento neto a favor 
del gradiente de concentracidn del soluto. 


A if'3' !,*] 5, .P 0S de P roteinas de transporte que llevan a 
ca o la djfusion facifftada. En ambos casos, la proteina transporta ef 
soluto a favor de su gradiente de concentracibn. 


qmmico, el estimulo es una sustancia diferente de la que es trans- 
portada. For ejemplo, la estimulacion de una celula nerviosa por 
ciertas moleculas neurotransmisoras abre los canales regulados 
que permiten la entrada de iones de sodio demro de la celula. 

Las proteinas transportadoras parecen experimentar un sutil 
cambio de forma que de alguna manera transloca el sitio de union 
del soluto a traves de la membrana (fig. 7-15b). Estos cambios 
de forma pueden desencadenarse por la union y liberacibn de la 
molecula que transport an. 

En ciertas enfermedades heredi tanas, los sistemas especifieos 
de transporte son defectuosos o faltan, Un ejemplo es la cistinu- 
ria, una enfermedad hum ana caracterizada por la ausencia de 
una proteina que transporta cistina y algunos otros aminoacidos 
a traves de las membranas de las celulas renales. Las cblulas del 
rinon normalmente reabsorben estos aminoacidos de la orina y 
los devueiven a ia sangre, pero un Individ uo afectado de dstinu- 
na desarrolla calculos dolorosos que se forman a partir de los 
aminoacidos que se aeumulan y cristalizan en los rifiones. 



1’ ^ 110 nada des de tin ambiente hipotdmco a 

uno isotbnjco, la actividad de su vacuola contract!! 
^autnentara o disminuira? ^Por que? 

Vefiiise fas respuesiai en el Apindice A , 


El transporte activo utiliza energia 
para mover los solutos en contra de 
sus gradientes 


Pese a la ayuda de las proteinas transportadoras, la difusion 
faciiitada todavia se considera transporte pasivo porque el soluto 
transports do se desplaza a favor de su gradiente de con centra - 
cion. La difusion faciiitada acelera el transporte de un soluto y 
proporciona un transito eficiente a traves de la membrana, pero 
no altera la direccibn del transporte. Algunas proteinas de trans¬ 
porte, sin embargo, pueden desplazar solutos a travbs de la mem¬ 
brana plasmatica en contra de sus gradientes de concentration, 
desde el lado donde estan menos concentrados hacia el lado 
donde estan m&s concentrados. 

La necesidad de energia en el transporte activo 

Bombear una molecula a traves de una membrana en contra 
de su gradiente de concentracibn requiere trabajo; la celula debe 
consumir energia. Por esa razon, este tipo de paso a travbs de las 
membranas se denomina transporte activo. Las proteinas de 
transporte que mueven un soluto en contra de un gradiente de 
concentracion son todas proteinas transportadoras, mas que 
canales proteicos. Esto tiene sentido porque cuando los cana¬ 
les proteicos estan ablertos, estos simpiemente permiten que las 
moleculas fluyan a favor de su gradiente de concentracion, en 
lugar de apoderarse de esas moleculas y transportarlas en contra 
de su gradiente. 

El transporte activo permits a una celula mantener concen- 
traciones internas de pequenas moleculas que difieren de las 
concentraciones de sus alrededores. Por ejemplo, en compa- 
racion con su medio ambiente, una celula animal tiene una 
concentracion mucho mas elevada de iones potasio y una con¬ 
cent racibn mucho mas baja de iones sodio. La membrana plas- 
matica contribuye a mantener estos pronunciados gradientes 
bombeando sodio hacia fuera de la celula y potasio hacia den- 
tro de ell a. 

Como en otros tipos de trabajo celular, el ATP proporciona 
la energia para la mayor parte del transporte activo. Una mane¬ 
ra a traves de la que el ATP puede impulsar el transporte acti¬ 
ve es transfiriendo su grupo fosfato terminal directamente a la 
proteina transportadora. Esto puede Inducir a que la proteina 
cambie su configuracibn de forma que transloque un soluto 
unido a la proteina a travbs de la membrana. Un sistema de 
transporte que trabaja de esta manera es la bomba de sodio y 
potasio, que intercambia sodio (Na + ) por potasio (K + ) a traves 
de la membrana plasmatica de las celulas animates (fig. 7-16). 

La figura 7-17 resume la diferencia entre transporte pasivo y 
transporte activo. 

Mantenimiento del potencial de membrana 
mediante bombas idnicas 

Todas las celulas tienen voltajes a traves de las membranas 
plasmatieas. El vokaje es energia potencial elbctrica: una sepa- 
racibn de cargas opuestas. HI citoplasma de una celula esta 
cargado negativamente en eomparacibn con el liquido extrace- 
lular, debido a una distribucion desigual de aniones y cationes 


134 u n i d a o dos La celula 










JGUffiO 
x r^ACELULAR 


|Na + 1 alta 
[K + \ baja 


Wa+ 

ZrrOPlASMA - - 


fNa + ] baja 
[K + I alta 



0 El Na + dtoplasmatico se une 
5 a bomba de sodio y potash, 

t 



El K + Se libera y I os sit Eos 
ze Na + vuel ven a ser reeeptivos; 
^ repile el ciclo. 


t 



La perdida de! fosfato 
'estaura la conformacibn 
original de la protefna. 



La union con el Na + esti- 
mula la fosforilatibn por AIR 


i 



La fosforilacibn genera 
et cambfo de conformation 
de la protefna, que expulsa 
el Na + had a el exterior. 


i 



El K* extracelular se une a 
la proteina y desencadena la 
liberation del grupo fosfato 


a Fig, 7-16. La bomba de sodio y potasio: un caso especffito de 
transporte active, Este sistema de transpose bombea iones en contra 
:e pronunciados gradientes de concentracidn: la concentracidn del ion 
sodio (representada como [Na*]) es elevada fuera de la celula y baja en 
sj interior, mientras que la concentracidn del ton potasio (|K + |) es baja 
‘jera de la c£lu!a y alta en su interior La bomba oscila entre dos esta- 
dos de conformation en un ciclo de bombeo que transloca tres iones 
sodio fuera de la cblula por cada dos iones potasio que bombea dentro 
de la celula, El ATP impulsa los cambios en la conformacibn fosforilan- 
do !a proteina de transporte (es dear, transfiriendo un grupo fosfato a 
la proteina). 


en las caras opuestas de la membrana. El voltaje a traves de 
una membrana, denominado potencial de membrana, tiene 
nn rango entre -50 y -200 milivoltios (mV) (el signo rnenos 
indica que el interior de la celula es negative en comparadon 
con el exterior). 


Transporte pasivo. Las sustancias se 
difun den espontaneamente a favor 
de sus gradientes de concentradbn 
y atraviesan una membrana sin gasto 
de energia por parte de la cblula, Las 
protefnas de transporte de la 
membrana pueden aumentar de 
manera considerable la veloddad 
de la dEfusibn. 



Q 

Difusiom Las 

moleculas hidrb- 
fobas y (a una 
veloddad muy 
lenta) las muy pe- 
quefias molecules 
polares no carga- 
das pueden difun- 
dirse, a trav£s de 
la bicapa lipfdica. 


Difuston facilitada. 

Muchas sustancias 
hidrofilas se difundena 
travbs de las membra- 
nas con la asistencia de 
protefnas de transporte, 
que pueden ser canales 
proteicos o protelnas 
transportadoras. 


Transporte activo, 

Algunas protefnas de 
transporte actOan como 
bombas que desplazan 
las sustancias a traves de 
las membranas en contra 
de sus gradientes de con- 
centracibn. La energia ne- 
cesaria para este trabajo 
es aportada en general 
por el ATP. 



A Fig. 7-17. Revision: comparadon del transporte pasivo y active. 


El potencial de membrana actua como una bateria, una fuen- 
te de energia que afecta al transito de todas las sustancias car- 
gadas a traves de la membrana. Dado que el Interior de la celula 
es negative en comparadon con el exterior, el potencial de 
membrana favorece el transporte pasivo de cationes hacia den- 
tro de la celula y aniones hacia fuera de ella. Por esa razon, dos 
fuerzas impulsan ia difusibn de iones a traves de una membra¬ 
na: una fuerza qufmica (el gradiente de concentracion del ion) 
y una fuerza elbctrica (el efecto del potencial de membrana en 
el movimiento del ion). Esta combinacion de fuerzas que aetu- 
an sobre un ion se denomina gradiente electroquimico. En el 
caso de los tones debemos refinar nuestro concepto de trans¬ 
porte pasivo: un ion no se difun de simplemente a favor de su 
gradiente de concentration, sino que se difunde a favor de su 
gradiente ekctroqufmico. Por ejemplo, la concentradbn de iones 
sodio (Na + ) dentro de una celula nerviosa en reposo es muy 
inferior a la que existe fuera de ella. Cuando la celula es esti- 
mulada, los canales regulados que facilitan la difusion del Na + 
se abren. Enhances* los iones sodio “caen” a favor de su gra¬ 
diente electroquimico, impulsados por el gradiente de concen¬ 
tration de Na + y por la atraccibn de los cationes hacia el lado 
negative de la membrana. 

Algunas protefnas de membrana que transportan activa- 
menie iones comribuyen al potencial de membrana. Un ejem- 
plo es la bomba de sodio y potasio. Observese en la figura 7-16 
que la bomba no transloca el Na + y el K + uno por uno, sino 
que, en realidad, bombea tres iones sodio fuera de la celula por 
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i Fig. 7*78. Una bomba eiectrogena. Las bombas deprotones, las 

princi pales bombas eiectrbgenas de las plant as, I os hongos y las bac¬ 
teria^ son proteinas de membrana que almacenan energJa al generar 
un voltaje (separaddn de cargas) a traves de !a membrana, Mediante 
el empleo de ATP como fuente de energfa, una bomba de protones 
transiota cargas positives en forma de iones hidrbgeno. El voltaje y e! 
gradients de concentration de H + representan una doble fuente de 
energfa que puede im pulsar otros procesos, como la captadbn de 
nutrientes. 


cada dos tones potasio que bombea dentro de la cblula. Con 
cada “vuelta del motor” de la bomba hay una transference 
neta de una carga positiva desde el citoplasma hacia el liquido 
extracelulaq un proceso que almacena energia 'en. forma de vol¬ 
taje. Una proteina de transporte que genera voltaje a traves de 
una membrana se denomina bomba electrbgena La bomba 
de sodio y potasio parece ser la principal bomba electrbgena 
de las cblulas animates* La principal bomba electrbgena de las 
plantas, los hongos y las bacterias es la bomba de protones, 
que transporta activamente los iones hidrbgeno (protones) 
hacia fuera de la c#ula v El bombeo de H + transfiere cargas 
positivas del citoplasma a la solucion extracelular (fig. 7-18) 
Medianie la generacibn de voltaje a traves de la membrana, las 
bombas elecirogenas almacenan energia que puede emplearse 
para el trabajo celular, incluido un tlpo de transito de mem¬ 
brana que se denomina cotransporte. 

Cotransporte: transporte acoplado mediante 
una proteina de membrana 

Una simple bomba impulsada por ATP que transporta un 
solute especifico puede impulsar indirectamente el transporte 
active de otros solutos mediante un mecanismo que se llama 
cotransporte. Una susLancia que ha sido bombeada a traves 
de una membrana puede reaiizar un trabajo cuando por difu¬ 
sion se desplaza de regreso a traves de la membrana, de forma 
analoga al agua que ha side bombeada cuesta arriba y realiza 
un trabajo al iluir hacia abajo. Otra proteina de transporte 
especializada, un cotransportador independiente de la bomba, 
puede acoplarse a la di fusion “cuesta abajo” de esta sustancia 
para el transporte “cuesta arriba 31 de una segunda sustancia en 
contra de su gradiente de concentration, Por ejemplo, una 
planta utiliza el gradiente de iones hidrbgeno generado por sus 
bombas de protones para impulsar el transporte activo de ami- 
no&ddos, hidratos de carbono y muchos otros nutriemes, den- 



A Fig. 7-19. Cotransporte: transporte activo impulsado por un 
gradiente de concentradbr*. Una proteina transported ora especial 
como este cotransportador de sacarosa-hh, es capaz de utilizar la difu¬ 
sion del H + dentro de la cblula a favor de su gradiente electroqufmico 
para impulsar la captacibn de sacarosa. Ef gradiente de H+ se mantiene 
mediante un bomba de protones impulsada por AIR que concentre H + 
fuera de la celula y almacena, de esta manera, energfa potential que 
puede utilizarse para el transporte activo, en este caso, de sacarosa. Por 
esta razbn, indirectamente, el ATP esta proporcionando la energia nece- 
saria para el cotransporte. 


tro de la celula, Una proteina de transporte especifica acopla el 
retomo de los iones hidrbgeno al transporte de sacarosa dentro 
de la celula (fig. 7-19), La proteina puede translocar la saca¬ 
rosa dentro de la celula en contra de un gradiente de concen¬ 
tration, pero solamente si la molecula de sacarosa viaja 
acompafiada por un ion hidrbgeno. El ion hidrbgeno utiliza la 
proteina de transporte comun como una avenida para difun- 
dtrse a favor del gradiente electroqufmico mantenido por la 
bomba de protones. Las plantas utilizan el mecanismo de cotrans¬ 
porte de sacarosa-H + para cargar la sacarosa producida por la 
fotosintesis en celulas especializadas en las venas de las hojas, 
El hidrato de carbono puede entonces distribuirse por el teji- 
do vascular de la planta hacia los organ os no fotosintbticos, 
como las raices, 

Lo que conocemos acerca de proteinas de transporte, osmo¬ 
sis y equilibria acuoso en las celulas animales nos ha ayudado 
a encontrar tratamientos mas efectivos para la deshidratacibn 
resultante de la diarrea, un grave problems en los paises en 
desarroUo donde los parasites intestinales tienen gran preva- 
lencia. Se administra a los pacientes una solucibn para beber 
que contiene una alta concentracibn de glucosa y sal. Los solutos 
son incorporados por proteinas de transporte en la superfine de 
las celulas intestinales y atraviesan las celulas para penetrar en 
la sangre. La presibn osmotica resultante ocasiona un fLujo de 
agua a traves de las celulas intestinales, desde el intestino hacia 
la sangre, rehidratando al paciente. A causa de las proteinas 
especificas implicadas, deben estar presentes tanto la glucosa 
como el ion sodio de la sal. El mismo principle subyace en el 
consumo de soluciones ricas en solutos por parte de los atletas 
despubs de un ejercirio exigeme. 
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Evaluation de conceptos 


1. Cuando las celulas nerviosas establecen un vdltaje a tra- 
ves de su membrana eon bomba de sodio y potasio, ^esta 
bomba utiliza ATP o produce ATP? ^Por qu£? 

2. Explique por que la bomba de sodio y potasio en la figu- 
ra 7-16 no serla considerada un cotranspomdou 

V&rnse las respuesfas en el Apendioe A, 


Concepto 


El transporte masivo a traves 
de la membrana se produce por 
exocitosis y endocitosis 

El agua y los pequenos solutos entran y salen de la cdlula 
pasando a traves de la bicapa lipfdica de la membrana plasmati¬ 
cs, o por la aeeion de protemas de transporte que los bom bean o 
transportan a traves de la membrana. Sin embargo, las grandes 
moleculas, como las proteinas y los polisacaridos, las particulas 
mas grandes, cruzan la membrana por un mecanismo diferente, 
en ei que participan veslculas. 

Exocitosis 

Como hemos descnto en el capitulo 6, la celula secreta 
macromoleculas mediante la fusion de veslculas con la mem¬ 
brana plasmatica; esto se denomina exocitosis, Una vesicula 
de transporte que se ha desprendido del aparato de Golgi se 
desplaza a lo largo de los microtubulos del citoesqueleto hacia 
la membrana plasmatica. Cuando la vesicula de membrana y la 
membrana plasmatica se ponen en contacto, las moleculas lipf- 
dicas de las dos bicapas se reorganizan de manera que las dos 
membranas se fusionan. Los contenidos de la vesicula enton- 
ces se sueltan en el exterior de la celula, y la vesicula de mem¬ 
brana se transforma en pane de la membrana plasmatica (fig. 
7-10). 

Muchas celulas secretoras utilizan la exocitosis para 
exportar sus productcs. Por ejemplo, ciertas celulas en el 
pancreas fabrican la hormona insulina y la secretan en la san¬ 
gre mediante exocitosis. Giro ejemplo es la neurona, o celula 
nerviosa, que utiliza la exocitosis para Uberar neurotransmi- 
sores que actuan como senales para otras neuronas o celulas 
musculares. Cuando las celulas vegetales estan constmyendo 
paredes, entregan por exocitosis protemas y ciertos hidratos 
de carbono desde las veslculas de Golgi hacia el exterior de 
la celula. 

Endocitosis 

En la endocitosis, la celula incorpora macromoleculas y 
materia en forma de particulas formando nuevas veslculas a par- 
tir de la membrana plasmatica. Aunque las protemas que partid- 
pan en los procesos son diferentes, los acomecimientos de la 
endocitosis parecen ser el proceso inverse de la exocitosis. Una 
pequena area de la membrana plasmatica se hunde hacia dentro 


y constituye un bolsillo. A medida que el bolsillo se hace mas 
profundo, se desprende de la membrana hacia dentro y forma 
una vesicula que contiene el material que estaba fuera de la celu¬ 
la. Hay tres tipos de endocitosis: fagocitosis {“la celula come”), 
pinocitosis (“la celula bebe") y endocitosis mediada por recepto- 
res. Antes de continuar se debe observar la figura 7-2D de la 
pagina 138, que describe estos procesos. 

Las celulas humanas utilizan la endocitosis mediada por 
receptores para incorporar el colesterol utilizado en la sintesis 
de membranas y como precursor para la sintesis de ottos este- 
roides. El colesterol viaja en la sangre en particulas denomina- 
das lipoprotelnas de baja densidad (LDL, del ingles low density 
lipoproteins), complejos de lipidos y proteinas. Estas particulas 
actuan como ligandos (un termino general que designs cual- 
quier molecula que se une especlficamente a un sitio receptor 
de otra molecula) al unirse a los receptores de LDL de las mem¬ 
branas y entrar de spues en la celula por endocitosis, En los 
pacientes con hipercolesterolemia Familiar, una enfermedad 
humana hereditaria caracterizada por un nivel muy elevado de 
colesterol en sangre, las protemas receptoras de LDL son defec- 
tuosas o estan ausentes, y las particulas de LDL no pueden 
entrar en las celulas. Por el conLrario, el colesterol se acumula 
en la sangre, donde contribuye a la aterosclerosis preeoz, la for- 
maci6n de depositos de lipidos dentro de la pared de los vasos 
sanguineos, que causan en los vasos una protrusion hacia la luz 
que tmpide el flujo de la sangre. 

Las veslculas no solamente transportan sustancias entre la 
celula y sus alrededores, sino que tambien proporcionan un 
mecanismo para rejuvenecer o remodelar la membrana plas- 
matica. Cierta cantidad de endocitosis y exocitosis se produce 
de manera coniinua en la mayoria de las celulas eucariontes 
y, sin embargo, la cantidad de membrana plasmatica en una 
celula que no crece permanece practicamente constante en el 
largo plazo. Apareniemente, la adicion de membrana por 
uno de los procesos equilibra la perdida de membrana por el 
otro. 

La energia y el trabajo celular figuran de forma predomi- 
name en nuestro estudio de las membranas. Hemos visto, por 
ejemplo, que el transporte activo esia impulsado por ATR En 
los proximos tres capitulos se aprender^ algo mas aeerca de 
como las celulas adquieren la energia quimica para realizar el 
trabajo de la vida. 


Evaluation de conccptos 


1, Cuando una celula crece, su membrana plasmatica se 
expande, ^Este proceso se produce por endocitosis o 
exocitosis? Expliquelo. 

2, Para enviar una serial, una neurona puede llevar a cabo 
la exocitosis de senales qutmicas que son reconocidas 
por una segunda neurona. En algunos casos, la primera 
neurona finaliza el envio de la serial al captar las molecu- 
las serial por endocitosis. ^Esperana que esto ocurra por 
pinocitosis o por endocitosis mediada por receptores? 
Explique su razonamiento. 

Wanse las respitestas eri ef Apendice A. 
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Figura 7-20 

de la endocitosis en las celulas animates 

FAGOCITOSIS 


En la fagodtosas, una cdula 
engloba a una pamcula envoi- 
viendola con pseudopodos 
que se extienden alrededor de 
ella v empaquetandola den- 
too de una balsa delimuada 
por una membrana suficien- 
temente grande como para ser 
dasificada como vacuo la. La 
pamcula es digerida despues 
de que la vacuola se fusions 
con un lisosoma que condene 
enzimas hidroliticas. 




LlQUIDO EXTRA- 


CITOPLASMA 


1 pm 


Pseudbpodo 


Vacuola 

alimentaria 


Bacteria 


Vacuola alimentana 


Una ameba engloba una bacteria 
mediante fagodtosis (MET) 


En ia pinodtosis, la celula 
“engloba" gotitas de liquido 
extraeelular dentro de minus- 
culas vesicubs. No es el liquido 
en si mismo lo que requiere la 
celula, si no las moleculas 
disuekas en las gotitas* Como 
cualquier soluto y t en realidad, 
todos los que se encuentran en 
las gotitas, son incorporados 
dentro de la celula, la pinoci- 
Losis no es especilica con res- 
pecto a las sustancias que 
transport#, 


Membrana plasm^tica 



0,5 pm 


Vesicula 



Formacibn de las 
vesiculas de 
pinodtosis (flechas) 
en una celula del 
revestimiento de 
un pequeno vaso 
sangulneo (MET), 


ENDOCITOSIS MEDIADA POR RECEPTORE5 


La endocitosis mediada por receptores permite a la celula adqutrir 

canudades masivas de sustancias espedficas, incluso aquellas sustan¬ 
cias que no estan demasiado concentradas en e! liquido extraeelular. 
Embebidas en la membrana se encuentran protetnas con siLios recep¬ 
tores especificos expuestos ai liquido extraeelular. Las proteinas recep- 
toras habitualmente estan agrupadas en regiones de la membrana 
denominadas fositas recublertas, que estan revesiidas en su cam cito¬ 
pi asmatica por una cubierta irregular de proteinas. Las sustancias 
extracelulares (ligandos) se unen a estos receptores. Cuando la unidn 
se produce, la fosa revestida forma una vesicula que contiene las mole- 
cutas de ligando. Obs£rvese que dentro de la vesicula hay relativa- 



mente mayor cantidad de moleculas unidas (violeta), pero tambien 
hay otras moleculas presentes (verde). Despues de que la vesicula libe¬ 
ra el material ingerido, la misma vesicula recicla los receptores hacia la 
membmna plasmatica. 




Una fosa revestida 
y una vesicula revestida 
formadas durante ia 
endocitosis mediada por 
receptores (MET). 


-1 

G h 25 pm 
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Revision del capl'cnlo 



Con cep to 


Las membranas celulares son mosaicos fluidos de 
lipidos y proteinas 

Modelos de membrana: pnobtetwos cientificas (p. 125). El 
modelo de sandwich de Davson y Dame Hi de la membrana ha side 
reemplazado por el modelo del mosaico fluido, en el dial proteinas 
anfip^ticas estan embebidas en la bieapa fosfolipidica. 

Fluid ez de las membranas (pp. 126-127). Los Fodfolipidos y en 
una menor extension, las proteinas se mueven lateralmente dentro 
de la membrana. El coiesterol y las colas de hidrocarburos no satu- 
rados de los fosfo lipidos afectan a la fluidez de la membrana. 

Proteinas de membrana y sus funeiones (pp. 127-129). Las 
proteinas integrals est&n embebidas en ta bieapa lipldica; las prote¬ 
inas perifericas estan adheridas a las superficies. Las funciones de 
las proteinas de membrana induyen el transporter la actividad enzi- 
matica, la transducdOn de senates, el reconocimiento intercelular, 
las uniones imercelulares y la adherencia al citoesqueleto y a la 
matrix extracdular. 

► El papel de los hidratos de carbono de Las membranas en el 
reconocimiento intercelular (p. 129). Las cadenas cortas de 
hidratos de carbono est&n uni das a las proteinas y a los lipidos 
sobre la cara exLerior de la membrana plasmatica, donde pueden 
interactuar con las moleculas superficiales de otras celulas. 

Smtesis y iateralidad de las membranas (p. 129). Las proteinas 
y lipidos de membrana se sintetizan en el RE y se modifican en el 
RE y en el aparato de Golgi. Las caras interna y externa de la mem¬ 
brana difieren en su composition. 


Cancepio 


La estructura de la membrana determma su 
permeabilidad seleetiva 

Una cdula debe intercambiar pequenas moleculas e iones con su 
entomo, proceso que es comrolado por la membrana plasm&Lica 
Cp. 130). 

La permeabilidad de la bieapa lipidica (p. 130). Las sustancias 
hidrofobas son solubles en los lipidos y atraviesan las membranas 
rapidamente. 

Proteinas de transport e (p. 130). Las moleculas polares y los 
iones general mente requteren proteinas de transporte especificas 
que les ayuden a cruzar la membrana. 


Concepto 


El transporte pasivo es la difusion de una sustancia 
a traves de la membrana sin gasto de etiergia 

La difusion es el movimiento espontaneo de una sustancia a favor 
de su gradiente de concemradOn (pp. 130-131). 

Efectos de la osmosis sobre el equilibria actioso (pp. 131- 
133). El agua fluye a traves de la membrana desde el lado donde el 
soluto est& menos concentrado {hipotdnico) hacia el lado donde el 
soluto est£ mas concentrado (hipertOnico). Si las concentraciones 
son igpales (isotonico), no se produce una osmosis neta. La super- 
vivencia de la c£lula depende del equilibrio entre la captation y la 
perdida de agua. Las celulas que no tienen paredes (como en los 


animates y ciertos prodstas) son isotdnieas con su medio ambiente 
o tienen adaptaciones para la osmorregulacidn. Las plantas, los pro- 
cariontes, los bongos y algunos protistas tienen paredes celulares 
dasticas, de tnanera que las celulas no estallan en un ambiente 
hipotOnico. 

► Difusion facUitada: transporte pasivo ayudado por proteinas 
{pp. 133-134). En la difusiOn fatilitada, una protelna de transports 
acetera el movimiento del agua o de un soluto a traves de una 
membrana a favor de su gradiente de concentration. 


Conccpio 


El transporte activo utiliza energia para mover 
los solutes en contra de sits gradientes 

► La necesidad de energia en el transporte activo (p. 134). 

Proteinas de membrana especificas utilizan energia, generalmente 
en forma de ATR para realizar el trabajo del transporte activo. 

► Mantcnimiento de! potential de membrana mediante bombas 
ionicas (pp. 134-136). Los iones tienen tanto un gradiente de 
concentration (qufmico) como un gradiente etectrico (voltaje). 
Estas fuerzan se combinan en el gradiente elmroquirmco, que 
determma la direccibn neta de la di fusion de Los iones. Las bombas 
electrbgenas, como las bombas de sodio y potasio y las bombas de 
pro tones, son proteinas de transporte que contribuyen a los gra¬ 
dientes electroquimicos. 

► Co transporte: transporte a cop lado mediante una proteina de 
membrana (p. 136). La difusiOn de un soluto “cuesta abajo” 
impulsa el transports de otro “cuesta arriba*. 


Concepto 


El transporte masivo a traves de la membrana 
se produce por exocitosis y endocitosis 

Exocitosis (p. 137). En la exocitosis, las vesiculas de transporte 
migran hacia la membrana plasm&tica, se fusionan con ella y libe- 
ran sus comenidos. 

Endocitosis (p. 137). En la endocitosis, las moleculas entran en la 
ctiula dentro de vesiculas mvaginadas a partir de la membrana 
plasmatica, Los tres tipos de endocitosis son la fagocitosis, la pino- 
citosis y la endocitosis mediada por receptores. 


EVALUACION DE CONOCIMIENTOS 


Autoevaluacion 


1. ^COmo se diferencian las distintas membranas de una cdula euca- 

rionte? 

a. Los fosfoh'pidos se encuentran ilnicamente en ciertas membra¬ 
nas, 

b. Qenas proteinas son exclusivas de cada membrana, 

c. Sol ame n te ciertas membranas de la cdula son selectivamente 
permeables, 

d. Unicamente ciertas membranas est£n constituidas por moleculas 
anfipaticas. 

e. Algunas membranas tienen superficies hidrofobas expuestas al 
citoplasma, mientras que otras tienen superficies hidrOfilas que 
miran al citoplasma, 
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w.w.w. En WWW.medica|ianam©ricana.com/campbell encontrara ejercidos mteractivos, animadones, 
videos y prequntas de autoevaluacion. 



















2. De acuerdo con el modelo de estructura de la membrana de mosai- 
co fluido, las proteinas de la membrana estM principal mente 

a, diseminadas en una capa condnua sobre las superificies interna y 
externa de k membrana, 

b, Confinadas al nucleo central hldrofobo de la membrane, 

c, Embebidas en una bicapa lipidica. 

d, Qrientadas de forma akatoria en la membrana, sin una polaridad 
fija interior-exterior. 

e, libres para se par arse de la membrana Ouida y disol verse en la 
soludOn circundante. 

3. iCual de los siguientes factores tenderia a incrementar la Outdez de 
la membrana? 

a. Una proporcidn mayor de fosfolipidos no saturados. 

b. Una propordon mayor de fosfolipidos saturados. 

c. Una temperatura mas baja. 

d. Un contenido elevado de proteinas dentro de la membrana. 

e. Una proporcidn mayor de glucolfpidos relativamente grandes en 
comparaciOn con los lipidos que tienen masas moleculares m&$ 
pequefias, 

4. iCu£ 1 de los siguientes procesos incluye todos los demas? 

a. Osmosis, 

b. Difusidn de un soluto a trav£s de una membrana, 

c. Difusidn facilitada. 

d. Transporte pasivo, 

e. Transporte de un ion a favor de su gradiente dearoquimico, 

5. Basandose en el modelo de captation de sacarosa de la figura 7-19, 
icual de los siguientes tratamientos experimentalesjncrementaria la 
veloddad de transporte de sacarosa dentro de la cdlula? 

a, Disminuir la concentration extracelular de sacarosa, 

b, Disminuir el pH extracelular 

c, Disminuir el pH citopiasmMto. 

d, Agregar un inhibidor que bbquea la regeneration de ATP 

e Agregar una sustancia que vuelva a la membrana m3s permeable 
a los iones hidrOgeno. 

Preguntas 6 a 10 

Una celula artificial formada por una solution acuosa encerrada en una 
membrana select! vamenie permeable ha sido sumergida en un vaso de 
preci pit ados que contiene una soluciOn diferente. la membrana es per¬ 
meable al agua y a los hidratos de carbono glucosa y fructosa, pero 
completamente impermeable al disacarido sacarosa. 


——Ambiente 

Sacarosa 0,01 M 
Glucosa 0,01 M 
Fructosa 0,01 M 


"Celula" 

Sacarosa 0,03 M 
Glucosa 0,02 M 



6, ^Cual(es) de los solutos presentar&(n) una difusion neta hacia el 
interior de la cdula? 


7. ^CualCes) de los solutos presentara(n) una difusidn neta hacia el 
exterior de la celula? 

8. <=Cu&l de las soluciones -el contenido de la cdula o el ambiente- 
es hipendnica con respecto a la otra? 

9. ^En que direction habra un movtmiemo neto de agua por osmosis? 
10, Despu£s de que la celula se coloque en el vaso de precipitados, 

icuAl de los siguientes cambios se producira? (elija todos los que 
correspondan). 

a. La celula artificial se volvera m&s flaccida. 

b. La celula artificial se volvera mas turgente, 

c. Algunas mokcuks de agua fluiran hacia el exterior de la celula, 
pero la mayoria fluira hacia el interior. 

d. El potential de membrana dismirtuira. 

e. Pese a la incapacidad de la sacarosa para cruzar k membrana, 
finalmente las dos soluciones se volveran isotonicas, 

Vetmse las re spue st as en el Apindice A. 


Lnterrelacion evolutiva 

Paramecium y otros protistas que viven en ambientes hipotdnicos tie¬ 
nen adaptaciones de k membrana celular que retrasan la captacidn 
de agua por Osmosis, miemras que los que viven en ambientes isotd- 
nicos tienen membranas celulares mas permeables. ^Qut adaptacio¬ 
nes evoluLivas en la regulacidn del agua esperaria encontrar en los 
protistas que viven en habitats hipendnicos como el Gran Lago 
Salado? ^Cudes de los que viven en habitats donde la concentration 
de sal fluctua? 


Problemas cieetificos 

Se ha disenado un experimenio para estudiar el mecanismo de capta¬ 
tion de sacarosa por las cdulas vege tales. Las celulas se sumergen en 
un soluciOn de sacarosa, y el pH de la solucion es controlado con un 
pehachimetro. Se extraen muestras de las cdulas en diferentes inter¬ 
vales y se determine la concentraciOn de sacarosa en las celulas de la 
muestra. Las mediciones muestran que la captation de sacarosa por 
las cdulas tiene correlation con el aumento del pH en la solucion 
circundante. La magnitud de la modification del pH es proportional 
a la concentraciOn inicial de la sacarosa en la solution extracelular. 

Se observa que un veneno metabOlico, conocido por bloquear la 
capacidad de ks cdulas para regenerar el ATP, inhibe las modifica- 
clones del pH en la solucion extracelular. Proponga una hipOtesis 
que explique estos resukados, Sugiera un experimenio adicional para 
poner a prueba su hipOtesis. 


Ciencia, tecnologia y socicdad 

La irrigation exLensiva en las regiones aridas causa una acumuladOn 
de sales en el suelo. (El agua contiene concenLraciones bajas de sales 
pero, cuando el agua se evapora de los campos, las sales remanentes se 
concentran en el suelo), Basandose en lo que ha aprendido acerca del 
equilibrio acuoso en ks cdulas vegetales, explique por que el incre- 
mento de la salinidad del suelo (concentration de sales) tiene un efec- 
to desfavorable en la agrieukura. Sugiera algunas maneras de 
minimizar este dano. ^Qu£ costes conllevan sus soluciones? 
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▲ Fig. 8-1. Bioluminiscencia en un Kongo. 


Conceptos clave 


8-1 El metabolismo de un organismo transforma la 
materia y la energia, sujeto a las leyes de la 
termodinamica. 

8-2 El cambio de energia libre de una reaccion 
indica si esta ocurre de forma espontanea 
8-3 El ATP impulsa el trabajo celular acoplando 
reacciones exergonicas con reacciones 
endergonicas 

8-4 Las enzimas aceleran las reacciones metabolicas 
al disminuir las barreras energeticas 
8-5 La regulacion de la actividad enzimatica ayuda 
a controlar el metabolismo 


Panorama general 


La energia de la vida 

L a c£lula viva es una fabrica quimica en miniatura, en la que 
miles de reacciones ocurren dentro de un espacio microsco- 
pico. Los azucares pueden convertirse en amino4cidos que 
se imen para format’ protemas cuando es necesario, y las proteinas 
se pueden disgregar en amino&ddos que pueden convertirse en 
azucares cuando los alimentos se digierem PequefLas molecuks se 
ensamblan para formar polimeros que pueden hidrolizarse con 
posterioridad, cuando las necesidades de Las celulas cambian. En 
los organismos mukicelulares rnuchas celulas exportan productos 
quimicos que se emplean en otras partes del organismo. El proceso 
conoddo como respiracion celular dirige la economia celular extra- 
yendo la energia almacenada en los azucares y otros combustibles. 
Las cdulas aplican esta energia para llevar a cabo varies tipos de tra- 
bajo, como el transpose de solutos a traves de la membrarta plas- 
niatica que analizamos en el capltulo 7. En un ejemplo mas exotico, 
las celulas del bongo de la figura 8-1 eonvierten la energia alma¬ 
cenada en ciertas mol&zulas organicas en luz, un proceso conoddo 


como bioluminiscencia (el brillo puede atraer a los inseetos, lo que 
ayuda al bongo a dispersar sus esporas). La bioluminiscencia y 
cuaiquier act id dad metabolica Uevada a cabo por una celula estan 
controladas y coordinadas de forma prerisa. Por su complejidad, su 
eficientia, su integracidn y su respuesta a cambios su tiles, la celula 
es una fabnea quimica sin comparacidm Los conceptos de metabo¬ 
lismo que se aprender&n en este capitulo ayudaran a comprender 
de que manera la materia y la energia fluyen durante los procesos 
de la vida y el mode en que esta regulado este fiujo. 


Concept© 


El metabolismo de un organismo 
transforma la materia y la energia, 
sujeto a las leyes de la termodinamica 

La totalidad de las reacciones quimicas de un organismo se 
conocen como metabolismo (del griego metahole , cambio), El 
metabolismo es una propiedad emergente de la vida que surge de 
las interacciones de las mol£culas dentro del ambiente organiza- 
do de la celula. 


Organization de la qnimica de la vida en vias 
metabolicas 


Podemos dibujar el metabolismo de una celula como un ela- 
borado mapa de rnta de miles de reacciones quimicas que ocu¬ 
rren en una celula, dispuestas como vias metabolicas que se 
cruzan. Una via metabolica comienza con una molecula especi- 
fica, que luego se altera en una serie de pasos definidos que dan 
como resukado un determinado producto. Cada paso de la via es 
catalizado por una enzima especifica: 


Enzima 1 


Reaccidn 1 


Molecula 

inicial 



Enzima 2 
- 

Reaccion 2 



Enzima 3 

--► 

Reaccidn 3 

Producto 






























Igual que las luces rojas, amarillas y verdes qoe controlan el 
tr^fico, los mecanismos que regulan las enzimas equilibran I os 
suministros y las demandas metabdlicas, y detectan deficit o 
excedentes de moleculas celulares importances. 

El metabolismo, como un todo, maneja el material y los recur- 
sos energyrices de las c6lulas. Algunas vias metabblicas liberan 
energia c/egracfando mofecufas complejas a compuesLos mas sim¬ 
ples, Estos procesos se conocen como vlas catabolicas o vias de 
descomposicion. Una via principal del catabolismo es la respira¬ 
tion celular, en la cual el azucar glucosa y otros combustibles 
org^nicos se degradan en presencia de oxigeno a dibxido de 
carbono y agua (las vias pueden lener mas de una molecula de 
inido y/o producto). La energia almacenada en las moleculas 
organicas queda disponible para realizar el trabajo de la cblu- 
la, como el movimiento de los alios o el iransporte a traves de 
la membrana. Las vias anabolicas, por el contrario, consumen 
energia para construir moleculas complicadas a partir de otras 
mas simples; en ocasiones, se las llama vias biosinteticas. Un 
ejemplo de anabolismo es la sintesis de una proteina a partir de 
los amino^cidos. Las vias catabolica y anabolica son las calles 
‘Ida" y “vuelta” del mapa metabblico. La energia liberada a partir 
de las reacciones de Ida del catabolismo puede almacenarse y 
luego emplearse para impulsar las reacciones de vuelta de las vias 
anabolicas. 

En este eapitulo nos centramos en los mecanismos comunes a 
las vias metabblicas. Dado que la energia es fundamental para 
todos los procesos metabolicos, se requiem un conocimiento 
energetico basico para comprender de qu£ manera trabaja la 
ctriula viva. Aunque emplearemos algunos ejemplos no vivientes 
para estudiar la energia, e$ necesario tener en cuenta que los con¬ 
cepts demostrados por estos ejemplos tambien se aplican a la 
bioenergetica, el estudio del mode en que los organismos mane- 
jan sus recursos energeticos. 

Formas de energia 

La energia es la capacidad de productr cambios. En la vida 
cotidiana, la energia es importante porque algunas formas de la 
misma pueden emplearse para realizar trabajo; es decir, para 
mover la materia en contra de las fuerzas opuestas, como la de la 
gravedad o de la friedon. Dicho de otro modo, la energia es la 
capacidad de reorganizar un conjunto de materia. Por ejemplo, 
se gasta energia para dar vuelta las paginas de este libra, y las 
cdulas gastan energia para transportar cienas sustancias a Craves 
de las membranas. La energia existe de varios modos, y el traba¬ 
jo de la vida depende de la capacidad de las c£lulas para trans- 
formar la energia de un tipo en otro. 

La energia puede asociarse con el movimiento relative de los 
objetos; esta energia se conoce como energia cinetica, El movi¬ 
miento de objetos puede realizar trabajo impartiendo movimien¬ 
to a otra materia: un jugador de billar utiliza el movimiento del 
taco para empujar la bola, que a su vez mueve las otras bolas; el 
agua que sale a borbotones de una presa hace mover las turbinas, 
y la contraccion de los musculos de las piernas empuja los peda- 
les de la bicicleta. La luz tambien es un tipo de energia que puede 
aprovecharse para llevar a cabo trabajo, como aportar la energia 
para la foiosintesis en las plantas, El calor o energia termica es 
energia cin erica asociada con el movimiento ale a tori o de los &to- 
mos y de las moleculas. 

Incluso un objeto que no esta en movimiento en este momen- 
to puede poseer energia. La energia que no es cinetica se conoce 
como energia potencial; es la energia que posee la materia por 
su locaiizacion o su estructura. El agua que se encuentra dentro 


de una presa, por ejemplo, almacena energia por su altitud por 
encima del nivel del mar. Las moleculas almacenan energia por 
la disposicion de sus atomos. La energia quimica es un t£rmino 
empleado por los biblogos para referirse a la energia potencial 
disponible para liberarse en una reaccion quimica. Recuerde 
que las vias catabdlicas liberan energia al degradar moleculas 
complejas. Los biologos afirman que estas moleculas complejas, 
como la glucosa, tienen mucha energia quimica. Durante una 
reaedbn catabolica, los atomos se reordenan y se libera energia, 
lo que da como resultado productos de degradation de menor 
energia. Esta transformation tambien ocurre, por ejemplo, en el 
motor de un automovil cuando los hidrocarburos del combusti¬ 
ble reaccionan de forma explosiva con el oxigeno y liberan la 
energia que impulsa a los pistones y produce gases de combus- 
tibn, Si bien menos explosiva, una reaceibn similar entre las 
moleculas de alimento con el oxigeno proporciona la energia qui¬ 
mica de los sistemas biologicos, y producen dibxido de carbono 
y agua como productos de deshecho. Son estas estructuras y vias 
bioquimicas de las ctiulas las que les permiten liberar la energia 
quimica de las moleculas de los alimentos, para impulsar los pro¬ 
cesos vitales. 

^De que manera se transforma un tipo de energia en otra? 
Considere a los bariistas de la figura 8-2, El hombre que esta 
subiendo los escalones hasta el trampolln, libera energia quimi¬ 
ca de los alimentos que ingirid en la comida y empiea parte de 
esta energia para llevar a cabo el trabajo de subir La energia cine- 


En el trampolin el banista Al zambullirse convierte la ener- 

tiene mas energia potencial, gia potencial en energia cinetica . 



Al subir, se convierte la energia 
cin£tica del movimiento 
muscular en energia potencial. 


En el agua, el banista 
tiene menos energia 
potencial. 


4 Fig. 8-2, Transformaciones entre energia cinetica y energia 
potencial. 
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tica del movimiento muscular, por tanto, se transforma en ener¬ 
gia potencial debido a la altura creciente por encima del nivel del 
agua. El joven que esta zambullendose convierte su energia 
potencial en energia cinetica que luego se transfiere al agua al 
introducirse en elk. Una pequena cantidad de energia se pierde 
como calor debido a la fried6m 

Volvamos ahora hacia atr^s y consideremos la fuente original 
de las moleculas org^nicas de alimento, que proporcionaron la 
energia quimica necesaria para que los banistas subieran los esca- 
lones, Esta energia quimica se derivo de la energia lumlnosa por 
las plantas durante la fotosintesis. Los organismos son agentes 
transformadores de energia. 

Las leyes de la transformacidn de la energia 

El estudio de las transformadones de la energia que se pro- 
ducen en un conjunto de materia se denotnma termodinami- 
ca. Los eientlficos emplean la palabra sistema para designar a la 
materia en estudio; se refieren al resto del universo -todo lo 
que se encuentra fuera del sistema- como el enidjm. Un siste- 
ma cerrado , como el de un llquido en un ter mo, se encuentra 
aislado de su entorno. En un sistema abierto , la energia (y, con 
frecuencia, la materia) puede ser transferida entre el sistema y 
su entorno. Los organismos son sistemas abiertos. Absorben 
energia -por ejemplo, la energia luminica o la energia quimica 
en forma de moleculas org^nicas- y liberan calor y productos 
de deshecho metabolico, como dioxido de carbono, al entorno. 
Dos leyes de la termodinamica gobiernan las transformadones 
energdicas en los organismos y en todo el resto de los conjun- 
tos de materia. 

La piimera Icy de teimodimimica 

De aeuerdo con la primera ley de la termodinamica, la 
energia del universo es constante, La energia puede transferirse y 
iransjovmarse , pern no puede ser creada o destruida. La primera ley 
tambien se conoce como el prinripio de ranservarion de la energia. 


La comparila de electricidad no fabrica la energia, simplemente la 
convierte en una forma que es conveniente para su uso. Al con¬ 
verter la luz solar en energia quimica, una planta actua como un 
transformador de energia, no un productor. 

El guepardo de la f igura 8-3a convertira la energia quimica 
de las moleculas org&nicas de su alimento en formas de energia 
cindica y otras formas de energia a rnedida que Leva a cabo sus 
procesos bioldgicos. ^Que le ocurre a esta energia despues de que 
ha realizado trabajo? La segunda ley ayuda a responder esta pre- 
gunta. 

La segunda fey de la termodinamica 

Si la energia no puede destruirse ipor qu£ los organismos 
simplemente no pueden reciclar su energia una y otra vez? 
Resulta que durante cada transference o transformacion ener- 
getica parte de la energia se transforma en energia inservible, 
no disponible para efectuar trabajo. En la mayoria de las 
transformadones energeticas, al menos parte de las formas 
mas utilizables de energia se convierten en calor, que es la ener¬ 
gia asociada con el movimiento aleatorio de los domes o de las 
mokcuks. Unicamente una pequena fracdOn de la energia qui¬ 
mica del alimento, de la figura 8-3a, se transforma al movi¬ 
miento del guepardo que se muestra en la figura 8-3 b; la 
mayoria se pierde como calor que se disipa rapidamente a tra- 
v£s del ambiente. 

En el proceso de realizacion de reacciones qulmicas que lie- 
van a cabo varias formas de trabajo, las celulas vivas inevita- 
blemente convierten formas organizadas de energia en calor, 
Un sistema puede poner calor al trabajo so lam erne cuando hay 
una diferencia de tern per aturas que determina que el calor 
fluya de una localizacion mas caliente a una mas fria. Si la tem- 
peramra es uni forme, como ocurre en una celula viva, emonces 
el unico uso para la energia calorifics generada durante una 
reaction quimica es calentar un cuerpo de materia, como el 
organismo. (Esto puede transformar una habitation llena de 
personas en un silio poco confortable por lo caliente, ya que 



(a) Primera ley de la termodinamica: la 

energia puede transferee o transform^, 
pero nunca crearse o destruirse, Por ejemplo, 
la energia quimica (potencial) de los alimentos 
se converts en la energia cinetica del 
movimiento del guepardo en (b). 


(b) Segunda ley de Ja termodinamica: cada transference o transformacion de energia 
incrementa el desorden (entropla) del universo, Por ejemplo, se anade desorden al entorno 
del guepardo en la forma de calor y de las pequenas moleculas que son subproductos del 
metabollsmo. 


A Fig. 8-3. Las dos leyes de la termodinamica. 
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cada persona esta llevando a cabo una multiplicidad de reac- 
clones quimicas). 

Una consecuencia Ibgica de la p£rdida de energia utilizable 
durante la transferencia energetica o la transformacibn de ener- 
gia es que cada uno de estos sucesos haee del universe un lugar 
mas desordenado. Los demificos usan una cantidad denomina- 
da entropia como medida del desorden o del azar. Cuanto 
mas aleatoria sea la disposition de un conjunto de materia, 
mayor sera su entropia, Ahora podemos formular la segunda ley 
de la termodinamiea de la siguieme manera: cada transferencia 
o transformacion de energia incrementct la entropia del universe. 
Aunque el orden puede aumemar de forma local, hay una ten- 
dencia imposible de detener hacia la aleatorizacion del universo 
como un todo. 

En muchos casos, el aumento de la entropia resulta eviden¬ 
ce en la desintegracidn fisica de la estructura de un sistema 
organizado. For ejempio, se puede observar un aumento de la 
entropia en el deterioro gradual de un edificio que no tiene 
mantenimiento, Gran parte de la entropia creciente del univer¬ 
so es menos aparente, sin embargo, porque se manifiesta como 
cantidades crecientes de calor y formas menos ordenadas de 
materia, Como ocurre con el guepardo de la figura 8-3b que 
convierte la energia quimica en energia cindica, tambien esta 
aumentando el desorden de su entorno al producir calor y las 
pequeftas moldculas, que son los producios de la degradadbn 
de su alimento. 

El concepto de entropia nos ayuda a comprender por qut 
ocurren ciertos procesos. Resulta que para que un proceso ocu- 
rra espontaneamente, sin ayuda externa (sin una entrada de 
energia), debe aumentar la energia del universo. Acordemos, en 
primer termino, emplear la palabra esponftoa para un proceso 
que puede ocurrir sin ninguna entrada de energia. Notese que 
del modo en que la estamos usando aqui, la palabra espontdneo 
no implica que el proceso ocurra con rapidez. Algunos procesos 
espontaneos pueden ser practicamente instantaneos, como una 
explosion, mientras que otros pueden ser mucho mas lentos, 
como la oxidaci6n de un automovil viejo con el tiempo. Un 
proceso que no puede ocurrir por sf mismo se denomina no 
espont&neo; ocurrira unicamente si se ariade energia al sistema, 
Sabemos a partir de nuestra experiencia que ciertos aconteci- 
mientos ocurren de forma espont&nea y otros no, Por ejemplo, 
sabemos que el agua fluye hacia abajo espontaneamente, pero se 
mueve hacia arriba solamente con una entrada de energia, por 
ejemplo, cuando una maquina bombea agua contra la gravedad. 
De hecho, otro modo de formular la segunda ley es: para que un 
proceso ocurra de forma espontdnea debe incrementar la entropia del 
universo, 

Chden y desorden biologico 

Los sistemas vivos incrementan la entropia de su entorno, 
segun lo predice la ley termodinamiea. Es cierto que las celulas 
crean estmeturas ordenadas a partir de materiales de partida 
menos organizados. Por ejemplo, los aminoacidos esian orde- 
nados en las secuencias especificas de cadenas polipeptidicas. A 
nivel de los organismos, la figura 8-4 muestra la anatomia 
extremadamente simetrica de la raiz de una planta, formada 
por procesos biologicos a partir de materiales basicos mas 
simples. Sin embargo, un organ is mo adquiere tambien formas 
organizadas de materia y energia del entorno, y las reemplaza 
por formas menos ordenadas. Por ejemplo, un animal obtiene 
aim id on, proteinas y otras mol ecu las complejas de los alimen¬ 
ts que consume. A medida que las vias cataholicas degradan 


50 urn 



A Fig. 8-4, El orden como una earacteristica de la vida. El orden 
es evidente en la anatomia detaflada de este tejido de la rafz de un 
ranunculo (MO, corte transversal), Como sistemas abiertos, los organis- 
mos pueden incrementar su orden siempre y cuando el orden de su 
ambiente (entorno) disminuya. 


estas moleculas, el animal libera dibxido de carbono y agua, 
pequenas moleculas que almacenan menos energia que la 
comida. E) descenso de la energia quimica da cuema del calor 
generado durante el metabolismo. A mayor escala, la energia 
ingresa a un ecosistema en fonna de luz y parte de el en forma 
de calor. 

Durante las primeras etapas de la historia de la vida, los 
organismos complejos evolucionaron a partir de ancestros 
mas simples. Por ejemplo, podemos trazar los ancestros del 
reino vegetal a organismos mucho mas sencillos conocidos 
como algas verdes. Sin embargo, este incremento de organi¬ 
zation con el transcurso del Liempo no viola en absolute la 
segunda ley de la termodinamiea. La entropia de un sistema 
concreto, como un organismo, puede disminuir en tan to la 
entropia total del universo —el sistema mds su entorno- 
aumenta. Asl, los organismos son islas de baja entropia en un 
universo progresivamente mas desordenado. La evolucidn del 
orden biologico es perfectamente compatible con las leyes de 
la termodinamiea. 


Evaluation de conceptos 


1* £Ue qua manera la segunda ley de la termodinamiea 
ayuda a exp hear la di fusion de una sustancia a travd de 
una membrana? 

2. ^Cual es la relacion Loire la energia y el trabajo? 

3. Describe'las formas de energia que se encuentran en una 
manzaria, en tamo crece en un arbol, luego cae y es dige- 
rida por alguien que la come. 

Veanse las respuestas cn el Ap£ndice A, 
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Concepto 


El cambio de energia libre de una 
reaccion nos dice si esta ocurre 
de forma espontanea 

Las leyes de la termodinamica que se acaban de analtzar se 
aplican al universo como un todo. Como bidlogos deseamos 
comprender las reacciones quimicas de la vida; por ejemplo, 
saber qu£ reacciones ocurrir&n de forma espontanea y cuales 
requeriran cierta entrada de energia desde el exterior. Pero, 
icdmo podemos saber esto sin evaluar los cambios de ener¬ 
gia y emropia en todo el universo para cada reaccion por 
separado? 

Cambio de energia libre, AG 

Recuerdese que el universo es realmeme equivalents a “el 
sistema” mas “el entorno”. En 1878, J* Willard Gibbs, un pro- 
fesor de Yale, definio una funcion muy util llaraada la energia 
libre de Gibbs de un sistema (sin considerar su entomo), sim- 
bolizada por la letra G, Nos referiremos a la energia libre de 
Gibbs simpiemente como energia libre. La energia fibre mide 
la pardon de energia de un sistema que puede realizar trabajo 
cuando la temperatura y la presibn son uniformes en todo el 
sistema, como ocurre en una celula viva. Consideremos ahora 
de qu£ manera determinamos el cambio de energia libre que 
ocurre cuando un sistema cambia, por ejemplo, durante una 
reaccibn quimica. 

El cambio en la energia libre, AG, puede calculate para 
cualquier reaccion quimica especifica con la siguiente formu¬ 
la: 


AG = AH-TAS 

Esta formula emplea solamente propiedades del sistema (la 
reacclbn) en si: AH simboliza el cambio en ia entalpia del siste¬ 
ma (en los sistemas biologicos, es equivalente a la energia total); 
AS es el cambio en la emropia del sistema, T es la temperatura 
absoluta en unidades Kelvin (K) (K = °C + 273; vease el apen- 
dice B). 

Una vez que conocemos el valor de AG de un proceso, pode¬ 
mos emplearlo para predecir si este sera espontaneo (es decir, 
si preceded sin una entrada de energia externa), Un siglo de 
experimentos ha mostrado que unicamente los procesos con 
una AG negativa son espontaneos. For lo tan to, para que un 
proceso oeurra de forma espontanea, el sistema debe o bien 
entregar entalpia (H debe disminuir), coder orden (IS debe 
aumentar), o ambos. Cuando los cambios en H y IS se compu- 
tan, AG debe tener un valor negative (AG <Q)* Esto implica que 
cada proceso espontaneo disminuye la energia libre del sistema. 
Los procesos que tienen una AG positiva o igual a cero, nunca 
son espontaneos, 

Esta mformacion es inmensameme interesante para los bio- 
logos porque nos da el poder de predecir que tipo de cambios 
pueden ocurrir sin ayuda. Estos cambios espontaneos pueden 
emplearse para realizar trabajo. Este principle es muy importan- 
te en el estudio del metabolismo, en el que un objetivo principal 
es determinar que reacciones pueden proporcionar energia para 
realizar trabajo en la celula viva. 


Energia fibre, estabilidad y equilibrio 

Como vimos en la seccion anterior, cuando un proceso ocu¬ 
rre espontaneamente en un sistema, podemos estar seguros de 
que AG es negativa. Otra manera de pensar en AG es darse cuen- 
ta de que represent la diferencia entre la energia libre del estado 
final y la energia libre del estado inicial: 


final ^estado iniciai 


Asi, AG solamente puede ser negativa cuando el proceso 
implica una perdida de energia libre durante el cambio desde el 
estado inicial hasta el estado final. Dado que el sistema en su 
estado final tiene menos energia libre, es menos probable que 
cambie y, por tanto, es mas estable de lo que lo era previamente. 

Podemos pensar en la energia libre como una medida de la 
inestabilidad de un sistema, su tendencia a cambiar a un estado 
mas estable. Los sistemas inestables (G mas alta) tienden a cam¬ 
biar de modo que se transforman en mas estables (G mas baja). 
For ejemplo, un saltador que se encuemra en la parte superior de 
la plataforma es menos estable que cuando se encuentra flotan- 
do en el agua, una gota de colorante concentrado es menos esta- 
bie que cuando el colorante se dispersa al azar en el liquido, y la 
molecula de azucar es menos estable que las molbculas mas sim¬ 
ples en las cuales puede ser degradada (fig- 6-5). A menos que 
algo lo impida, cada uno de estos sistemas se movera hacia una 
mayor estabilidad; el saltador saltara, la solucibn se coloreara de 
forma imiforme y la molecula de azucar se degradar&. 

Otro termino para definir un estado de maxima estabilidad 
es el equilibrio , el cual se estudio en el capltulo 2 en relacion 
con las reacciones quimicas. Hay una correspondeneia impor¬ 
tance entre la energia libre y el equilibrio, inelmdo el equilibrio 
quimico. Recuerde que la mayoria de las reacciones quimicas 
son reversibles y ocurren hasta un punto en el cual las reaccio¬ 
nes en un sentido y otro se desarrollan a la misma velocidad, Se 
dice que la reaccion esta en equilibrio quimico y no hay cam¬ 
bio neto adicional en la concentracion relativa de los productos 
y reactivos. 

A medida que la reaccion avanza hacia el equilibrio, disminu¬ 
ye la energia libre de la mezcla de reactivos y productos. La ener¬ 
gia libre se incrementa cuando una reaccion de alguna manera es 
apartada del equilibrio, quizas, por la eliminadon de alguno de 
los productos (y, asi, el cambio de su concentracidn con relacibn 
a la de los reactivos). Para un sistema en equilibrio, G se encuen¬ 
tra en su valor m&s bajo posible para ese sistema. Podemos con¬ 
siderar el estado de equilibrio como de un valle energetico. 
Cualquier cambio pequeno que modifique la posicibn del equi¬ 
librio tendra una AG positiva y no sera espontaneo. Por esta 
razbn, los sistemas nunca se mueven espontaneamente para 
apartarse del equilibrio. Dado que un sistema en el equilibrio no 
puede cambiar espontaneamente, no puede hacer trabajo. Un 
proceso es espontaneo y puede realizar trabajo unicamente cuan¬ 
do se mueve hacia el equilibrio. 


Energia fibre y metabolismo 

Ahora podemos aplicar el concepto de energia libre m£s espe- 
dficamente a la quimica de los procesos de la vida. 


Reacciones exergonicas y endergonicas del metabolismo 

En fund bn de sus cambios de energia libre, las reacciones 
quimicas pueden dasificarse como exergonicas (“sale energia*) 
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* energia libre (G mas afta) 

* Menas estabfe 

* Mayor capaddad de trabajo 

En un cambio espontaneo 

• La energia fibre del sistema 
disminuye (AG < 0) 

* El sistema se vuelve m3s 
estabfe 

La energia fibre ftberada puede 
emplearse para realizar trabajo 

j 

* Menos energia fibre 
(G mas baja) 

* M^s estabfe 

* Menor capaddad de trabajo 




(a) Movimiento gravitatorio. Los 

objetos se mu even de forma 
espontbnea de una altura mayor 
a una menor 


(b) Difusion. Las moleculas en una 
gota de coforante se difunden 
hasta que se dispersan al azar 


(c) Reacdon qufmica. En una 

cdu-la, una molecula de azucar 
se degrada en molfrufas mas 
simples. 




* efltre * a ener ? fa r ' ibre y,a esta t)ilidad, la capaddad de trabajo y el cambio espontaneo. Los sistemas inestables (dia- 

gramas superiors) son ricosen energia fibre, o G. Tienen tendencia a camblar espontaneamente a un estado estable (parte inferior) y es posi- 
ble aprovechar este cambio "tuesta abajo" para realizar trabajo. y P 


o endergbnicas (“entra energia”). Una reaccion exergbnica 
ocurre cuando hay una liberacion neta de energia libre (fig. 8- 
6a>. Dado que la mezcla quimica pierde energia libre (G dis¬ 
minuye), la AG es negativa para una reaction exergbnica. 
Empleando AG como estandar de la espontaneidad, las reac¬ 
ciones exergbnicas son las que ocurren de modo espontaneo. 
(Recuerde, la palabra espontaneo no implica que una reaccion 
ocurrira de forma instantanea o con rapidez). La magnitud de 
la AG para una reacdon exergbnica representa la cantidad 
maxima de trabajo que la reacdon puede realizar*. Cuanto 
mayor es la disminucibn de energia libre, mayor sera la canti¬ 
dad de trabajo que puede llevarse a cabo. 

Podemos emplear la reacdon complete de la respiradbn celu- 
lar como ejemplo: 

C 6 H 12 O e + 0 2 6 C0 2 + 6 Hp 

AG = -686 kcal/mol (-2 870 kj/mol) 

Para cada mol (180 g) de glucosa degradado por la respira- 
cibn en lo que llamamos “condiciones estandar” (1 M de cada 
reactivo y producto, 25 D C, pH 7), quedan disponibles para el 
Lrabajo 686 kcal (2 870 kj). Dado que la energia debe conser- 
varse, los productos quimicos de la respiracion almacenan 


La palabra mdxiTno call flea esia afirmaci6n, dado que parte de la energia fibre se 
libera como calor y no puede realizar trabajo. Por tamo, AG representa un limi- 
te superior tedrico de la energia disponible. 


686 kcal menos de energia libre por mol que los reactivos. Los 
productos son, en un semido, los gases de escape de un proce- 
so que aprovech6 la energia libre almacenada en las moleculas 
de azucar. 

Una reaccion endergortica es la que absorbe la energia 
libre del ambiente (fig. 8-6b) Dado que este tipo de reae- 
cibn esencialmente ahnacena la energia libre en moleculas (G 
aurnenra), la AG es positiva. Estas reacciones no son esponta- 
neas y la magnitud de AG es la cantidad de energia requerida 
para impulsar la reaccion, Si un proceso es exergbnico (hacia 
abajo) en una direccibn, entonces el proceso inverse debera 
ser endergbnico (hacia arriba). Un proceso reversible no puede 
ser hacia abajo en ambas direcciones. Si AG = -686 kcal/mol 
para la respiracion, que convierte azucar en dibxido de carbo- 
no y agua, el proceso inverso -la conversibn de dioxido de 
earbono y agua a azucar- debe ser fuertemente endergbnica 
con AG = +686 kcal/mol. Esta reaccibn nunca ocurriria por si 
misma. 

Entonces, ^de que manera las plantas sintetizan el azticar 
que todo el mundo viviente consume como energia? Obtienen 
la energia requerida -686 kcal para elaborar un mol de azucar- 
del ambiente, al captar luz y convertir esta energia en energia 
quimica. Luego, gradualmente gastan esa energia quimica en 
una larga serie de pasos exergbnicos para ensamblar las mole¬ 
culas de azucar 


Equilibria y metabolismo 

Con el tiempo, las reacciones de un sistema cerrado alcan- 
zan el equilibrio y ya no pueden efectuar trabajo, segiin se 
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Progreso de la reacd6n--► Progreso de la reaction---► 


(a) Reaction exergonica: energfa liberada. 


(b) Reacdon endergonica: energfa requerida. 


4 Fig. 8-6. Cambios de energfa libre (AG) en las reacciones exergonkas y endergonieas. 


muestra en el sistema hidroelectrico cerrado de la f igura S-7a. 
Las reacciones quimicas del metabolismo son reversibles, y 
tambien podrian alcanzar el equilibrio si se produjeran en un 
lubo de ensayo aislado. Dado que los sistemas en equilibrio se 
enmemran en un mfnimo de Gy no pueden realizar trabajo, 
[una celula que ha alcanzado el equilibrio metabdlico esta 
muerta! El hecho de que el metabolismo como una totalidad 
nimca este en equilibrio es una de las caracteristicas definito- 
rias de la vida, 

A1 igual que la mayoria de los sistemas, las eelulas de nues- 
tro organismo no estan en equilibrio. El flujo constants de 
materiales hacia el interior y el exterior de las eelulas impide 
que las vfas metabdlicas alcancen el equilibrio, y la celula con- 
tlnua trabajando durante toda su vida. Este principio se ilustra 
en el sistema hidroelectrico abierto (y mas realista) de la f igu¬ 
ra S-7b. Sin embargo, a diferencia de este sistema simple de un 
solo paso, una via catabolica en una celula libera energia libre 
en una serie de reacciones. Un ejemplo es la respiration celu- 
lar, que se ilustra por analogia en la figura 8-7c. Parte de las 
reacciones reversibl.es de la respiracion se "arrastran" constan- 
temente en una direction; es decir, se mantienen fuera del equi- 
librio. La clave para man ten er esta falta de equilibrio es que el 
producto de una reaccion no se acumule, sino que se transfor¬ 
me en el reactivo del paso siguiente; finalmente, los productos 
de deshecho se eliminan. La secuencia completa de reacciones 
se mantiene funcionando por la enorme diferencia de energia 
libre entre la glucosa que se encuentra en la cirna de la "colina” 
energetica y el dioxide de carbono y el agua, que se encuentran 
en e! final de la “ladera" de la colina, Mientras nuestras eelulas 
tengan un suministro constante de glucosa -o de otros com¬ 
bustibles- y de oxigeno y sean capaces de eliminar los produc¬ 
tos de deshecho al entorno, sus vias metabolicas nunca 
aleanzaran el equilibrio y podran continuar efectuando el tra- 
bajo de la vida, 

Vemos de nuevo lo imponame que es pensar en los organis- 
mos como sistemas abiertos. La luz del sol proporciona una fuen- 
te diaria de energia libre para las plantas de un ecosistema y para 
otros organismos fotosinteticos. Los animales y los otros organis- 
mos no fotosinteticos de un ecosistema deben tener una fuente 
de energia tibre en forma de productos organicos de la fotosmte- 
sis. Ahora que hemos aplicado el concepto de energia libre al 
metabolismo, estamos preparados para ver de que manera la 
celula efectua, en realidad, el trabajo de la vida. 



(a) Un sistema hidroelectrico cerrado. El agua que fluye hacia abajo 
hace girar la turbina que impufsa un generador que aporta electntidad 
a un foco de luz, pero solamente hasta que el sistema alcanza et equilib 



(c) Un sistema hidroelectrico abierto de multiples pasos. La respiracib 
celular es an^loga a este sistema. La glucosa se degrade en una serie 
de reacciones exergbnicas que tmpulsan el trabajo de la celula. El 
producto de cada reaccion se transforma en el reactivo de la siguiente, 
de modo que nlnguna reacodn alcanza el equilibrio. 


4 Fig, 8-7, Equilibrio y trabajo en sistemas cerrados y abiertos. 
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Evaluation tie conceplos 


), La respiracibn cdular emplea glucosa, que tiene un alto 
nivel de energia libre y libera CO_, y agua. que tienen 
nivdes bajos de energia libre. ^La respiracibn es esponta- 
nea o no lo es? <;Es exergonica o endergbnlca? =Qu£ ocm 
rte con la enepgla liberada de !a glucosa? 

2* Uti proceso central del metabolismo es el transporte 
de iones H 4 a traves de una membrana para erear un 
gradlente de concentration. En algunas condiciones, 
los iones H + retroceden a traves de la membrana e 
igualan las concemrat iones a ambos lad os. ^En qu£ 
condiciones los iones HP pueden realizar trabajo en 
este sisiema? 

Vganse fas respuestas en el Apendice A ♦ 


Conceplo 


El ATP impulsa el trabajo celular 
acoplando reacciones exergonicas 
con reacciones endergonicas 

Una e£lula realiza tres tipos principals de trabajos: 

■ Trabajo mecdnico , como el batido de los cilios (vease cap. 6), 
la contraction de las celuks muscukres y el movimiento de 
los cromosomas durante la reproduction celular. 

Trabajo de transporte , el bombeo de sustancias a traves de las 
membranas contra la direccibn del movimiento espontaneo 
(vdase cap. 7). 

Trabajo quimico, el impulso de las reacciones endergonicas 
que no ocurririan espomaneamente, como k sintesis de poll- 
meros a partir de monbmeros (el Foco de este capitulo y de 
los capitulos 9 y 10). 

Una caracteristica central de la forma en que las edulas mane- 
jan sus recursos energ£ticos para efectuar este trabajo es el aco- 
plamiento energelico, el uso de un proceso exergbnico para 
condudr un proceso endergbnico. El ATP es responsable de 
mediar la mayor parte del acoplamiento energetico en las celulas 
y casi siempre actua como la fuente inmediata de energia que 
impulsa el trabajo celular. 

La estractura y la hidrolisis del ATP 

El ATP (adenosina trifosfato) se presents en el capitulo 4 
cuando analizamos el grupo fosfato como grupo funcional. 
Aqui observaremos mas de cerca la estructura de esta mok- 
cula. El ATP contiene al azucar ribosa, con la base nitrogena- 
da adenina y una cadena de tres grupos fosfato unidos a ella 
(fig. 8-8). 

Los enlaces entre los grupos fosfato de la cola de ATP pue¬ 
den romperse por hidrolisis. Cuando el enlace fosfato terminal 
se romp e, una mo \i cula de fosfato inorganic o (ab re via do en 
to do el libre) abandon a el ATP que se trans forma en adenosina 
di fosfato, o ADP (fig. 8-9), La reaccibn es exergbnica y en con- 


-0—P—0- 

I 

o- 


-p— o— P- 

I t 

o- O- 


Grupo fosfato 


Adenina NH 2 



A Fig. 8-8. La estructura del adenosin trifosfato (ATP). En la ceJu- 
la P la mayor parte de los grupos hidroxilo de los fosfatos se encuentran 
ionizados (-O) 


diciones est^ndar libera 7,3 kcal de energia por mol de ATP 
hidrolizado: 


ATP + H 2 0 ADP +®. 

AG = - 73 kcal/mol (-30,5 kj/mol) (condiciones estandar)* 


El cambio de eneigia libre para muchas reacciones distintas se 
ha me dido en kboratorio en condiciones estandar. Si ia AG en 
una reaccibn endergbnlca es menor que la energia liberada por la 
hidrolisis de ATP, entonces las dos reacciones pueden acoplarse 
de mode que -en total- las reacciones acopladas scan exergoni- 
cas (fig. 8-10), 



Fosfato inorg^nico Adenosina difosfato (ADP) 

A Fig. 8-9. La hidrolisis del ATP. La hidrolisis del ATP genera fosfato 
inorganico (©,) y ADP, 


las celulas, las condiciones no se adapian a las condiciones estandar debido, 
en gran pane, a que las concern rad ones de los reactivos y los produces son dis- 
tinras de I M. Por ejemplo, cuando oturre la hidralisis de ATP en condiciones 
celulares, la AG real es de alrededor de -13 kcal/mol, 78% superior a la energia 
liberada por ia hidrolisis de ATP en condiciones est&ndar. 
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Dado que su hidrolisis libera energia, los enlaces Fosfato del 
ATP en ocasiones se conocen como enlaces fosfato de aka ener- 
gta, pero el termino es confuso. Los enlaces fosfato del ATP no 
son enlaces usualmente fuertes, como podria implicar el termino 
“alta eneTgia”; en realidad es la molecula en si la que tiene alta 
energia con relation a la de los productos (ADP y ®.). La libera- 
cibn de energia durante la hidrolisis de ATP proviene del cambio 
quimico a un estado de energia libre mas bajo, no de los enlaces 
Fosfato en si mismos. 

El ATP es util para las celulas porque la energia que libera 
al hldrolizarse un grupo Fosfato es algo mayor que la energia 
que liberan la mayoria del resto de las moleculas. Pero, ^por 
que esta hidrdlisis libera tanta energia? Si examinamos la 
molecula de ATP de la figura 8-8, podemos ver que los tres 
grupos fosfato tienen carga negativa. Estas cargas similares se 
encuentran agrupadas y su repulsion mutua comribuye a la 
inestabilidad de esta region de la molecula de ATP. La cola tri- 
fosfato del ATP es el equivaleme quimico de una represa com- 
primida. 

De que manera realiza trabajo el ATP 


Reaction endergonica: AG es positiva, la reaction 
no es esponknea 


m 2 

Glu + NH 3 -** GIU 

Addo Amonfaco Glutamina 

glutamico 


AG = +3,4 kcal/mol 


Reaction exergonica: AG es negativa, la reaction es espontanea 



H z O 


ADP + ®, AG =-7,3 kcal/mol 


Reacdones acopladas: la AG total es negativa, 

juntas, las reacdones son espontaneas AG = -3,9 kcal/mol 


A Fig, 8-10. Acoplamiento energetico empleando la hidrolisis de 

ATP. En este ejemplo, el proceso exergonico de la hidrolisis del ATP se 
empfea para llevar a cabo un proceso endergdnico: la sintesis del ami- 
no^cido glutamina a partir de acido glutAmlco y amonfaco. 


Cuando el ATP se hidroliza en un 
tubo de ensayo, la liberation de energia 
slmplemente calienta el agua que lo rodea. 
En un organismo, la misma generacion 
de calor en ocasiones puede ser benefi- 
ciosa. For ejemplo, ta action de liritar 
emplea la hidrolisis de ATP que se pro¬ 
duce durante la contraction muscular 
para generar calor y calentar el organis¬ 
es Sin embargo, ee la mayoria de los 
casos, la generacion de calor en las 
celulas, por si sola, seria un use inefi- 
ciente (y potencialmente peligroso) de 
un recurso energetico valioso. 

En lugar de ello, con la ayuda de 
enzimas espeaficas la ceiuk es capaz de 
acoplar la energia de la hidrblisls de ATP 
direcLamente a procesos endergonicos, 
transfiriendo un grupo Fosfato del ATP a 
cierta otra molecula, como el reactivo. E! 
receptor del grupo fosfato se dice, que 
resulta fosforilado. La clave para acoplar 
las reacdones exergbnicas y endergbnicas 
es la formation de este intermediario 
fosforilado, que es mas reactivo (menos 
estable) que la molecula no fosfonlada 
original. 

Los tres tipos de trabajo celular 
-mecanico, de transporte y quimico- 
casi siempre son impulsados por la 
hidrolisis de ATP (fig. 8-11). En cada 
caso, el grupo Fosfato se transfiere desde 
el ATP a otra molecula y esta molecula 
fosfonlada sufre un cambio que realiza 
trabajo. Un ejemplo es la sintesis del 
aminoacido glutamina a partir de 
acido glutamico (otro aminoacido) y 
amoniaeo (fig. 8-1 lc). En primer 
lugar, el ATP fosforila al £cido gluta¬ 
mico (Glu), y la transforma en un 
intermediario fosforilado menos esta- 



(a) Trabajo mecanko: el ATP fosforila las protefnas motoras 


Protelna 



Soluto/ Soluto transportado 

(b) Trabajo de transporte: el ATP fosforila a las protefnas 
de transporte 



Reaotantes; £cido glutAmico 
y amonfaco 


Producto sintetfzado 
(glutamina) 


(c) Trabajo quimico: ef ATP fosforila a reactivos claves 


A Fig. 8-11. Modo en que el ATP impulsa el trabajo celular. La transference de grupos fos¬ 
fato es el mecanismo responsable de la mayor parte de los tipos de trabajo celular Por ejemplo, (a) 
El ATP impulsa el trabajo mecanico al fosforilar las protefnas motoras, como las que mueven los 
org^nulos a lo largo de las "vlas" del citoesqueleto en las celulas. El ATP tambten (b) impulsa e! 
transporte activo al fosforilar ciertas protefnas de membrana y (c) impulsa el trabajo quimico al fos¬ 
forilar reactivos dave, en este caso, acido glutamico que luego se convierte en glutamina. Las mol£- 
culas fosforiladas pierden los grupos fosfato a medlda que se desarrolla el trabajo y dejan ADP y 
fosfato inorg^nico (®) como productos. La resplratidn celular reabastece los suministros de ATP al 
impulsar la fosforilacidn de ADP, como veremos en el siguiente capltulo. 
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ble, En segundo lugar* el amomaco desplaza al grupo Fosfato 
para transfermaria en glutamina (Glu-NH 2 ). Dado que el 
proceso complete resulta exergdnico, ocurre de forma espom 
tanea (fig. 8*10), 

La regeneracion de ATP 

Un organismo que irabaja emplea ATP de forma continua, 
pero el ATP es una fuente reuovable que puede regenerarse por 
la adicidn de fosfato al ADP (fig. 8-12). La energia fibre reque* 
rida para fosforilar ADP proviene de las reacciones de degrada- 
cion exergonicas (catabolismo) de la ctiula. Esta Ida y vuelta 
del fosfato inorganico y de la energia se llama ciclo del ATP y 
acopla los procesos generadores de energia (exergonicos) con 
los que la consumen (endergonlcos). El ciclo del ATP se realiza 
a un ritmo asombroso. Por ejemplo, una ctiula muscular que 
esta realizando trabajo reticla su deposilo compieto de ATP en 
menos de un minuto. Este recambio representa 10 millones de 
moleculas de ATP eonsumidas y regeneradas por cada segundo 
en cada celula, Si el ATP no se generara por la fosforilation del 
ADP, los seres humanos emplearian casi su peso compieto en 
ATP cada dia. 

Dado que ambas direcctones de un proceso reversible no pue- 
den ser cuesta abajo la generation de ATP a partir de ADP y ®. 
necesariamente es un proceso endergonico: 

ADP ATP + H 2 0 

AG = +7 ,3 keal/mol (+30,5 kj/mol) (condiciones estandar) 

Debt do a que la formacion de ATP a partir de ADP y ®. no es 
espontanea se debe emplear energia fibre para que ocurra. Las 
vlas catabolicas (exergbnicas), en especial la respiration celular, 
proporclonan la energia para el proceso enderg6nico de sintesis 
de ATP Las plantas tambien emplean energia lummica para pro- 
ducir ATP 

Asi, el ciclo del ATP es un torniquete a traves del cual pasa 
la energia durante su transferenda desde la via catabdlica a la 
anabdlica. De hecho, la energia quimica potencial temporary- 
mente almacenada en el ATP impulsa la mayor pane del traba¬ 
jo celular. 


Las sintesis de ATP a partir de La hidrolisis de ATP a 

ADP requiere energia ADP genera energia 



A Fig. 8-12. El cklo del ATP. La energia liberada por reacciones de 
degradacidn (catabolismo) en la c&ula se emplea para fosforilar ADP, 
regenerando el ATP. La energia almacenada en el ATP impulsa la mayor 
parte del trabajo celular. 


i a cion dc conccptos 


1. En la mayor parte de los casos, ide qu£ manera el ATP 
transfiere energia desde los procesos exergonicos a los 
endergOnicos dentro de la celula? 

2. iCual.es de los siguientes grupos tiene mas energia libre: 
acido glutamico + amomaco + ATP, o glutamina + ADP + 
® j? Explique su respuesta. 

Vianse las respuestas en el Apindice A, 


Con cep to 


Las enzimas aceleran las reacciones 
metabolicas al disminuir 
las barreras energeticas 

Las leyes de la termodinamica nos dicen que ocurrira y que no 
ocurrira en ciertas condiciones cone ret as, pero no informan acer- 
ca de la velocidad de estos procesos, Una reaction quimica espon¬ 
tanea ocurre sin la necesidad de energia externa, pero puede 
ocurrir tan lentamente que resulte imperceptible. Por ejemplo, 
aunque la Mdrdlisis de sacarosa (el azucar de mesa) a glucosa y 
fructosa sea exergbnica, puesto que ocurre espontaneamente con 
liberation de energia libre (AG = ^7 keal/mol), una solution de 
sacarosa disuelta en agua esteril permanecera arias a temperatu¬ 
re ambieme sin que se produzca hidrolisis apreciable. Sin embar¬ 
go, si anadimos una pequeria cantidad de un caialtzador como la 
enzima sacarasa a la solution, toda la sacarosa se hidrolizar^ en 
un lapso de segundos (fig. 8-13), ^Cdmo puede efectuar esto la 
enzima? 

Un catalizador es un agente quimico que acelera una reac- 
ci6n sin ser consumido por ella; una enzima es una proteina 
catalitica. (Otra clase de catalizadores biologicos, hechos de RNA 
y llamados ribozimas, se analizan en los capltulos. 17 y 26), En 
ausencia de regulation enzimatica, el trafico quimico a traves de 
las vias metabolicas se volveria desesperadameme congestionado 
porque muchas reacciones quimicas deman darian mucho tiem- 
po. En las siguientes dos secciones se analizara quO es lo que 
impide que una reaction espontanea ocurra mas rapido y de que 
manera una enzima Gambia la situation. 

La barrera de la energia de activacion 

Cada reaction quimica que ocurre entre las moleculas impli- 
ca tanto la ruptura de enlaces como la formation de ellos. Por 
ejemplo, la hidrolisis de la sacarosa implica la ruptura del enlace 
entre la glucosa y la Fructosa y uno de los enlaces de una mole- 
cula de agua, y luego la formacion de dos enlaces nuevos, como 
se muestra en la figura 8-13. El cambio de una molecula a otra 
generalmente implica el paso de la molOcuta initial a un estado 
altamente inestable antes de que pueda ocurrir la reaction, Esta 
contorsion de la molecula puede compararse con el anillo de un 
llavero metalico cuando uno fuerza la curvatura para ariadir una 
nueva Have. El anillo del llavero es altamente inestable en su 
forma abierta, pero vuelve a su estado estable una vez que las Ha¬ 
ves ban si do introducidas y han record do todo el camino alrede- 
dor del anillo. Para llegar al estado de contorsidn en el que los 
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A Fig. 8-13, Ejemplo de una reaction catalizada por enzimas: ia hidrolisis de sacarosa por fa erczima sacarasa. 


enlaces pueden cambiar, las moleculas reactivas deben absorber 
energia de su entorno* Cuando se forman los nuevos enlaces de 
las moleculas produeidas, la energia se libera en forma de ealor 
y las moleculas vuelven a sus formas estables con energias mas 
bajas. 

La inversion inicial de energia para que una reaccibn inicial 
-la energia necesaria para coniorsionar las moleculas de reactivo 
de modo que puedan modificarse los enlaces- se conoce como 
energia libre de activacion o energia de activation, abreviada 
£ A en este libro. Podemos considerar la energia de activation 
como la eantidad de energia requerida para empujar a los reac- 
tantes mas ali£ de una barrera energetica o una cuesta, de modo 
que pueda inidarse la parte “cuesta abajo" de la reaccibn. La 
figura 8-14 muestra los cambios de energia para una reaccibn 
exergonica hipotetica que intercambia porciones de las dos moU- 
culas de reactivo: 


AB + CD AC + BD 

La energization o activacion de los reactivos es representada 
por la porcibn cuesta arriba del grafico, mientras que el contend 
do de energia libre de las moleculas de reactivo aumenta. En el 
cenit, los reactivos se encuemran en una condicibn [nestable 
conocida como estado de transition : ellos estan activados y en esta 
situation es posible la ruptura y la formation de nuevos enlaces. 
La fase de formation de enlaces de la reaccibn corresponde a la 
parte cuesta bajo de la curva, que muestra la perdida de energia 
libre por parte de las moleculas. 

La energia de activacibn con frecuencia se aporta en forma de 
ealor, que las moleculas de reactivo absorben del entomo. Los 
enlaces de los reactivos se rompen bnicamente cuando las molb- 
culas ban absorbido suficiente energia como para volverse ines- 
tables y por tanto, mas reactivas (en el estado de transition, en 
el pico de la eurva en la figura 8-14), La absorcion de energia ter- 
mica incrementa la velocidad de las moleculas de reactivo de 
modo que colisionan con mayor frecuencia y mas fuerza. 
Adem&s, la agitacibn t£rmica de los atomos en ia molecula deter- 
mina que sea mas probable que se rompan los enlaces. A medi- 
da que las moleculas se establecen en sus dispositions de unibn 
nuevas, mas estables, la energia se libera al entomo. Si la reac- 
cion es exergonica, E A obtendra dividendos, ya que la formation 
de nuevos enlaces libera mas energia que la que fue invertida en 
romper los enlaces viejos. 

La reaccibn que se muestra en la figura 8-14 es exergonica y 
se produce de forma espontaoea. Sin embargo, la energia de acti- 
vacibn proportions una barrera que determina la velocidad de la 
reaccibn. Los reactivos deben absorber suficiente energia para 


Los reactivos AB y CD deben absorber 
suficiente energia del entorno como 
para alcanzar el estado de transition 
inestable, en el que pueden romperse 
los enlaces. 


Los enlaces se 
rompen se forman 
otros nuevos y se 
libera energia a I 
amblente. 



Progreso de la reaccibn - 


▲ Fig, 8-14, PerfM energetico de un reaccibn exergonica. Las 

"moteculas” son hipot£ticas r con A, B, C y D, representando porciones 
de las moleculas, Desde eJ punto de vista termodinSmico, bsta es una 
reaccibn exergonica, con una AG negative, y la reaccibn ocurre espon- 
taneamente. Sin embargo, fa energia de activacibn (E A ) genera una 
barrera que determina fa velocidad de la reaccibn. 


alcanzar la cima de la barrera de la energia de activacibn antes de 
que la reaction pueda proceder. En el caso de algunas reacclones, 
la E A es lo suficientemente limitada como para que a una tempe- 
ratura ambiente haya suficiente energia termica para que la 
mayor parte de los reactames alcancen el estado de transicibn en 
un tiempo corto. En la mayoria de los casos, sin embargo, la E A 
es tan alta y el estado de transicibn se alcanza en tan raras oca- 
siones que la reaccibn dificilmente se producira. En estos casos, 
la reaction ocurrira a una velocidad notable solamente si los 
reactivos se calientan. Las bujias de encendido del motor de un 
coche energizan la mezcla gasolina-oxigeno de modo que las 
moleculas alcancen ei estado de transicibn y reaccionen; unica- 
mente entonces puede producirse la liberation explosiva de 
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energia que impulsa los pistones. Sin una chispa, la mezcla de los 
hidrocarburos del combustible y del oxigeno no reaccionara por- 
que la barrera de E A es demasiado alta. 

De que manera las enzimas d.isminuyen 
la barrera de E. 

A 

Las proteinas, el DNA y otras moleculas complejas de ta celu- 
la, son ricas en energia libre y tienen el potendal de deseompo- 
nerse espontaneamente, es dear, las leyes de la termodin arnica 
favorecen su degradaciom Estas moleculas persisten solamente 
porque a las temperatures tipicas para las celulas pocas molecu- 
Las pueden superar la barrera de la energia de activacidn. Sin 
embargo, las barreras para algunas reacdones deben ser supera- 
das ocasionalmenLe para que las celulas lleven a cabo los proce¬ 
ss necesarios para la vida, El calor acelera una reaccion y 
permite que los reactivos logren el estado de transicion con 
mayor frecuencia, pero esta solucidn seria inadecuada para los 
sistemas biologicos. En primer lugar, las alias temperaturas des- 
naturalizan las proteinas y matan las celulas. En segundo lugar, 
el calor acelerara fodos las reacdones, no simplemente las nece- 
sarias, Los organismos, por tamo, utilizan una akemativa: la 
catalisis, 

Una enzima cataliza una reaccion disminuyendo la barrera de 
E a (fig, 8-15), lo que permite que las moleculas de reactivo 
absorban suficiente energia para alcanzar el estado de transicion 
aun a temperaturas moderadas. Una enzima no puede cambiar la 
AG de una reaccion; no puede transformar una reaccion ender- 
gonica en exergbnica. Las enzimas solo pueden acelerar las reac- 
ciones que de cualquier rnodo ocurririan finalmente, pero esia 
funcidn posibilita que la cefula tenga un metabolismo dmamico 
para dirigir el trafico qulmico de la cdlula de forma ligera a tra- 
ves de ella, Dado que las enzimas son muy .selectivas en las 
reacdones que catalizan, determinan que procesos quimicos 
ocurriran en la celula, en cualquier m omen to en particular. 

Especificidad de sustrato de las enzimas 

El reactivo sobre el cual actua una enzima se conoce como el 
sustrato de la enzima. La enzima se une a su sustrato (o sustra- 



A Fig* 8-15. Efecto de las enzimas en la velocidad de reaccion. 

Sen afectar al cambio de energia libre (AG) de una reaccion, una enzi- 
ma fa acelera al reducir su energia de actrvaddn (E A ). 


tos, cuando hay dos o mas reactivos) para formar un complejo 
enzima-susirato. Mientras que la enzima y el sustrato se man- 
tienen unidos, la accion catalitica de la enzima convierte el 
sustraLo en producto (o productos) de la reaccion. El proceso com- 
pleto puede resumirse del siguiente modo: 

Enzima + Complejo Enzima + 

Sustrato(s) > enzima- t Producto(s) 

sustrato 

Por ejemplo, la enzima sacarasa (la mayoria de los nombres 
de las enzimas terminan en -asa) cataliza la hidrdlisis del disa- 
carido sacarosa a sus dos monosacaridos, glucosa y fructosa 
(fig. 3 13). 

Sacarasa + Sacarasa- Sacarasa + 

Sacarosa + ; s . Complejo . Glucosa + 

H a O Sacarosa-H 2 0 Fructosa 

La reaccion catalizada por cad a enzima es muy espedfica; 
una enzima puede reconocer su sustrato espedfico aun entre 
compuestos mtimamente relacionados como los isdmeros. Por 
ejemplo, la sacarasa unicamente actuary sobre la sacarosa y no 
se unira a otros disacMdos como la maftosa. ^Que explica este 
reconocimiento molecular? Recuerde que las enzimas son pro- 
teinas y que estas son macromoleculas con eonformaciones tri- 
dimensionales unicas. La especificidad de una enzima resulta 
de su forma, que es consecuencia de su secuencia de amino¬ 
acidos. 

Onicamente una region restringida de la mofecula enzimati- 
ca se une al sustrato. Esta region, llamada sitio active, tipica- 
mente es un bolsillo o un surco en la superficie de la proteina 
(fig* 8-16a). Habitualmente, el sitio activo esta formado sola¬ 
mente por unos pocos amino&cidos de la enzima y el resto de 
la molecula proteica proporciona el marco que determina la 
configuradon del sitio activo. La especificidad de una enzima 
se atribuye a un encastre compatible entre la forma de su sitio 
activo y la forma del sustrato. El sitio activo, sin embargo, no 
es un receptaculo rfgido para el sustrato, Cuando el sustrato 
entra al sitio activo, las interacciones entre sus grupos quimicos 
y las que tiene con los aminoacidos de la proteina, determinan 
que la enzima cambie su forma ligeramente, de modo que el 
sitio activo se une aun con mayor facilidad alrededor del sus¬ 
trato (fig. 8-1 6b). Este ajuste inducido es como un apreton 
de manos. El ajuste inducido conduce a los grupos quimicos 
del sitio active a posiciones que aumentan su capacidad para 
cataiizar la reaccion qulmica. 

Catalisis en el sitio activo de la enzima 

En una reaccion enzimatica, el sustrato se une al sitio activo 
{fig. 8-17). En la mayoria de tos casos, el sustrato se mantiene 
en el sitio activo por medio de interacciones debiles, como puen- 
tes de hidrdgeno y enlaces ionicos. Las cadenas laterales (grupos 
R) de unos pocos aminoacidos que constituyen el sitio activo 
catalizan la conversion del sustrato al producto, y el producto 
sale del sitio activo, Luego, la enzima esta libre para tomar otra 
molecula de sustrato en su sitio activo. El ciclo complete ocurre 
con tanta rapidez que una misma molecula de enzima actua ripi- 
camente sobre cerca de 1000 moleculas de sustrato por segun¬ 
do. Algunas enzimas son mucho mas rapidas. Las enzimas, como 
otros catalizadores, emergen de la reaccidn con $u forma original 
Por lo tanto, cantidades muy pequenas de enzima pueden tener 
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► Fig. 8-16. Ajuste inducido entre una 
enzima y su sustrato. (a) En este modelo 
grafico realizado por ordenador el sitio acti- 
vo de esta enzima (hexocinasa, que se 
muestra en azul) forma un surco en su 
superficie. Su sustrato es glucosa (rojo), 
(b) Cuando el sustrato entra a! sitio activo, 
induce un cambio en la forma de la proteL 
na, Este cambio permits que se formen 
enlaces mas debifes, lo que determine que 
el sitio active abrace al sustrato y lo man- 
tenga en su lugar 


Sustrato 


m 




S** m 



Sitio activo -—. 




Enzima 



Compiejo 

enzima-sustrato 


► Fig. 8-17, El sitio activo 
y el ddo catah'tko de una 
enzima. Una enzima puede 
convertir una o m£s mol£cu- 
las de reactivo en una o m3s 
moleculas de producto. La 
enzima mostrada aqui con- 
vierte dos mol^culas de sus¬ 
trato en dos mol£tulas de 
producto. 


0 bos sustratos entran a I sitio activo; 
la enzima cambla de forma de modo 
que su sitio activo abraza a I sustrato 
(ajuste inducido). 


Sustratos 


© Ei sitio 
activo queda 
disponible _ 
par a dos 
nuevas 
moleculas 
de sustrato. 



Q Los sustratos son 
mantenidos en el sitio activo 
por interacdones debiles 
como puentes de hldrdgeno 
y enlaces ionicos. 


0 Se liberan los 
productos 


© Los sustratos 
se convferten a 
productos. 


0 EJ sitio activo {y los grupos R 
de sus aminoacidos) pueden bajar 
la Ea y acelerar la reaccibn ai: 

* actuar como molde para 

la orientation del sustrato, 

* Tensar los sustratos y 
estabilizar el estado de 
transition, 

* suministrar un microambiente 
favorable, 

* participacion directamente 
en la reaccion cataiftica. 


Productos 


un enorrne impacto metabolico al funcionar una y otra vez en 
ciclos catalMcos, 

La mayoiia de las reacciones metabolicas son reversibles y 
una enzima puede catalizar tanto una reaccion directa como la 
inversa. Que prevalezca una reaccidn u otra dependera sob re 
to do de las coneentra clones relatives de los reactivos y de los 


productos. La enzima eataliza siempre la reaccion en direccibn 
al equilibria. 

Las enzimas emplean una variedad de mecanismos que dis- 
tninuyen la energla de activacion y aceleran una reaccion (fig, 8- 
17, paso 0) En primer lugar, en las reacciones que involucran 
dos o mas reactivos el sitio activo proporciona un molde para 
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que I os sustratbs se aproximen en la oyientacidn adecuada 
para que la reaccidn ocurra entre ellos. En segundo lugar, a 
medida que el sitio active de la enzima sujeta con fuerza los sus- 
tratos unidos, la enzima puede estirar las motecutes de sustrato 
hada su configuration de estado de transicion, tensando y cur- 
vando enlaces quimieos crlticos que deben rompetse durante la 
reaccion. Dado que la E A es proporcional a la dificultad de rom¬ 
per los enlaces, la distorsion del susrraLo determine que este se 
aproxime al estado de transicion y de este modo reduce la canti- 
dad de energta libre que debe absorberse para lograr un estado 
de transicion. 

En tercer lugar; el sitio activo tambien puede proporcionar un 
microambiente que es m&s conducente a un tipo particular de 
reaccion que la solucidn misnia sin la enzima. For ejemplo, si el 
sitio activo tiene aminoacidos con cadenas addicas (grupos R), 
el sitio activo puede ser un bolsillo de bajo pH en una celula que 
es, por lo demas, neutra. En estos cases, un amino&cido acidico 
puede facilitar la transference de H + al sustrato como un paso 
clave en la catalizacidn de la reaccidn. 

Un cuarto mecanismo de catalisis es la participacion directa 
del sitio activo en la reaccidn qufmica. En ocasiones, este proce- 
so incluso involutra un breve enlace covalente emre el sustrato y 
una cadena lateral de un amino^cido de la enzima. Los pasos 
posted ores de la reaccidn restablecen las cadenas laterales a sus 
estados originates, de modo que el sitio activo es igual despues 
de la reaccidn que antes de elk. 

La velocidad a la cual una cantidad particular de enzima con- 
viene un sustrato en un producto es, en parte, funcidn de la 
concent racibn inicial del sustrato: cuanto mas moleculas de sus¬ 
trato hay a dlsponibles, mas a menudo accederan a los sitios acti¬ 
ves de las moleculas de enzimas. Sin embargo, hay un llmire 
para la velocidad de reaccidn a la cual puede acelerarse por la 
adicion de mds sustrato a una concentracion fija de enzimas. En 
cierto punto, la concentracion de sustraLo sera lo suficientemen- 
te alta como para que todas las moleculas de enzimas tengan sus 
sitios activos afectados. Tan pronto como el producto sale de un 
sitio activo, entra otra niolecula de sustrato. En esta concentra- 
cidn de sustrato se dice que la enzima esta saturada , y la veloci- 
dad de reaccidn es determinada por la velocidad a la que el sitio 
activo puede convertir al sustrato en producto. Cuando una 
poblacidn enzimatica se satura, la unica manera de incrementar 
la velocidad de formacion del producto consiste en anadir mas 
enzima. Las celulas, en ocasiones, realizan esto smtetizando mas 
moleculas de enzima. 

Efecto de las condiciones locales sobre 
la actividad enzimatica. 

La actividad de una enzima -su eficacia- se ve afectada por 
factores ambientales generates, como la temperatura y el pH. 
Tambien puede verse afectada por productos quimicos que influ- 
yen especificamente en la enzima. 


Efectas de la temperatura y del pH 

Recuerdese del capitulo 5 que las estruemras tridimensionales 
de (as protemas son sensibles a su ambiente. En consecuencia, 
cada enzima opera mejor en algunas condiciones que en otras, 
porque estas condiciones optimas favorecen ia estructura mas acti- 
va para la molecula de enzima. 

La temperatura y el pH son factores ambientales importan¬ 
ces en la actividad de una enzima. Hasta cierto punto, la velo- 


cidad de un reaccidn enzimatica se incremema al aumentar la 
temperatura, en parte porque los sustratos colisionan con los 
sitios activos con mayor frecuencia cuando las moteculas se 
mueven con rapidez. Sin embargo, por encima de cierta tem¬ 
peratura, la velocidad de la reaccidn enzimatica cae abrupta- 
mente- La agitacion termica de la moldcula de enzima rompe 
los puentes de hidrogeno, los enlaces ionicos y otras interac- 
clones debiles que estabilizan la estructura activa, la motecu- 
la proteica finalmente se desnaturaliza. Cada enzima tiene una 
temperatura optima a la cual la velocidad de reaccidn es maxi¬ 
ma. Estando la enzima sin desnamralizar, esta temperatura 
permite el mayor nUmero de colisiones moleculares y la con¬ 
version m&s rapida de los reactivos a producto. La mayoria de 
las enzimas humanas tienen lemperaturas optimas entre 35 °C 
y 40 °C (cercanas a 1a temperatura corporal humana). Las bac- 
terias que viven en manantiales de agua caliente contienen 
enzimas con lemperaturas optimas de 70 °C o superiores (fig, 
8-18a) 

Asf como las enzimas tienen una temperatura optima, tam¬ 
bien tienen un pH al cual son mas activas. Los valores dptimos 
de pH de las enzimas caen en el espectro de 6 a 8, pero hay 
excepciones. Por ejemplo, la pepsina, una enzima digestiva del 
estdmago, trabaja mejor a pH 2. Un ambiente acidico de este tipo 
desnaturaliza la mayoria de las enzimas, pero ia estructura activa 
de la pepsina se adapta para mantener su estructura tridimensio¬ 
nal funcional en el ambiente acidico del estdmago. Por el contra- 
rio, la iripsina, una enzima digestiva que reside en el ambiente 
alcalino del intestine, tiene un pH optimo de 8 y se desnaturali- 
zarta en el estdmago {fig. 8-1 Sb). 



Temperatura optima para 
una enzima humana tfpica 


Temperatura dptima para 
una enzima de bacterias 
termdfilicas 
(tolerantes 
al calor) 


40 60 

Temperatura (°C) 


(a) Temperatura dptima para las dos enzimas 



(b) pH optimo para dos enzimas 


A Fig. 8-18. Factores ambientales que afectan a fa actividad 
enzimatica. Cada enzima Irene (a) una temperatura y (b) un pH 
dptimos que favorecen la conformaddn mas activa de la molecula 
proteica. 
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Cofadores 

Muchas de las enzimas requieren ayudantes no proteicos 
para su actividad catalftica. Estos auxiliares, llamados cofac- 
lores, pueden unirse de forma estreeha a la enzima como resi- 
dentes penman ernes o bien pueden unirse de modo laxo y 
reversible junto con el sustrato. Los cofactores de algunas 
enzimas son inorganicos, como los tiomos me ta lie os de cine, 
uierro y cobre en forma ibnica. Si el cofaetor es una molecula 
rrganica, se !e llama mas especfficamente coenzima. La 
mayor parte de las vita min as son coenzimas o m arenas primas 
a partir de las cuales $e elaboran las coenzimas. Los cofacto¬ 
res funcionan de diversas maneras pero, en todos los casos en 
los que se emplean, tienen una fun cion crucial en las catahsis, 
Se encontraran ejemplos de cofactores mas adelante en este 
libro. 


Infiibidores enzimdticos 

Ciertos productos quimicos inhiben de forma selectiva la 
accibn de enzimas especificas, y hemos aprendldo mucho acer- 
ca de la funcion de las enzimas estudiando los efectos de estas 
moleculas. Si el inhibidor se une a la enzima mediante enlaces 
covalent es, la inhibicibn a menudo es irreversible. 

Muchos inhibidores enzimaticos, sin embargo, se unen a la 
enzima mediante enlaces debiles, en cuyo caso la inhibicibn es 
reversible. Algunos inhibidoies reversibles se asemejan a la 
molecula normal de sustrato y compiten por su admision en el 
sitio active (figs* 8-19a y b). Estos imitadores, llamados inhi¬ 
bidores competitivos, reducen la productividad de las enzi¬ 
mas al bloquear los sustratos e impedir la entrada a los sitios 
actives. Este tipo de inhibicibn puede superarse al incrementar 
la concentracibn de sustrato, de modo que a mCdida que los 
sitios activos queden disponibles, haya mas moleculas de sus¬ 
trato que de inhibidor para entrar a los sitios. 

Por el contrario, los inhibidores no competitivos no com¬ 
piten directameme con el sustrato para unirse a la enzima en el 
sitio activo (fig. 8'19e)> En su lugar, impiden ias reaeciones 
enzimaticas al unirse a otra parte de la enzima. Esta interaceibn 
determina que la molecula de enzima cambie su forma y vuel- 
va al sitio activo menos efectivo para catalizar la conversion de 
sustrato en producto. 

Las toxinas y los venenos con frecuencia son inhibidores 
enzimaticos irreversibles. Un ejemplo es el sarin, un gas que 
ataca el sistema nervioso y que provocb la muerte de muchas 
personas y lesiones a muchas otras cuando fue liberado por 
terroristas en el metro de Tokio 1995. Esta molecula pequena 
se une de forma covalente al grupo R del aminoacido senna, 
que se encuemra en el sitio activo de la acetilcolinesterasa, una 
enzima importante para el sistema nervioso. Otros ejemplos 
son los pesticidas DDT y pa ration, inhibidores de enzimas cru- 
ciales en el sistema nervioso. Por ultimo, muchos antibidticos 
son inhibidores de enzimas especificas de las bacterias, Por 
ejemplo, la penicilina bloquea el sitio activo de una enzima que 
muchas bacterias emplean para elaborar sus paredes cetulares. 

Los inhibidores enzimaticos mencionados, que son vene¬ 
nos metabolicos, pueden dar la impresion de que la inhibicibn 
enzimatica es, en general, anormal y danina. Sin embargo, las 
moldculas natural mente presentes en la celula con frecuencia 
regulan la actividad de las enzimas al actuar como inhibido¬ 
res. Esta regulacibn -inhibition selectiva- es esencial para el 
control del metaboiismo celular, como analizaremos a conti¬ 
nuation. 


Un sustrato 
puede unirse 
normalmente al sitio 
activo de una enzima. 



Un inhibidor 
competitive imita 
a! sustrato, y 
compile por 
el sitio activo. 



Un inhibidor 
no competitive 
se une a la enzima 
en un sitio distinto del 
sitio activo y altera 
su conformation 
de modo que su 
sitio activo ya no 
sea funcEonal. 


A Fig. 8-19. Inhibicibn de la actividad enzimatica. 





Inhibidor no competitive 

(c) Inhibicibn no competitive 


Evaluation de eon cep los 


1, Muchas reaeciones espontaneas oeurcen con mucha len- 
titud, i?qy que no ocurren instantaneamenle todas las 
reaeciones espontaneas? 

2, Describa por que las enzimas aetban solo sobre sustratos 
muy especlficos. 

3, El malonato es un inhibidor competitive de la enzima 
succinato deshidrogenasa. Describa de que manera el 
malonato evitaria que la enzima actue sobre su sustrato 
normal succinato. 

Veanse Ins respuestas en el Apendke A. 
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Concepto 


La regulation de la actividad 
enzimatica ayuda a controlar 
al metabolismo 

Si todas las vias metabolicas de la celula operaran simultane- 
amente, se produciria un caos quimico, La capacidad de una 
celula de regular con gran precision sus vias metabolicas en el 
momenta y en el lugar en el eual estan activas las diferentes enzi- 
mas es intrinseca al proceso de la vida. La celula realiza esto 
encendiendo o apagando los genes que codifican para enzimas 
espedfieas (como analizaremos en la urudad tres) o, como expli- 
camos aqui, regulando la actividad de enzimas una vez que se 
ban elaborado. 


Regulation alosteriea de las enzimas 

En muchos casos, las moleculas que regulan de forma natural 
la actividad enzimatica de una celula se comportan como inhibit 
dares no competitivos reversibles (fig. 8~19c). Estas moleculas 
reguladoras cambian la forma de una enzima y el funrionamien- 
to de su sitio active al unirse a un sitio en cualquier lugar de la 
molecula par medio de enlaces no covalentes. Regulacton alos- 
terica es el termino empleado para describir cualquier caso en el 
cual la funeion de una proteina en un sitio se ve afectada por la 
union de una molecula reguladora en un sitio distinto. Elio 
puede resultar en la inhibicidn o en la esrimulatidn de la activi¬ 
dad de una enzima. 


Activaridn e inhibition alosteiica 

La mayor parte de las enzimas reguladas alostericameiue se 
construyen a partir de dos o mas cadenas polipeptldicas, o 
subunidades (fig* 3-20). Cada subunidad tiene su propio sitio 
activo, El complejo entero oscila entre dos estados conforma- 
cionales, uno catalrticamente activo y el otro inactive (fig* 8- 
20a) En el caso mas simple de regulacidn alosteriea, una 
molecula reguladora al activar o inhibir se une a un sitio regu- 
lador (en ocasiones llamado sitio alost^rico), con frecuencia 
localizado donde se unen las subunidades. La union de un acti¬ 
vator a un sitio regulador estabiliza la estructura y tiene siuos 
activos funcionales, mientras que la union de un inhibidor esta¬ 
biliza la forma inactiva de la enzima. Las subunidades de una 
enzima alosteriea encajan de mode que un cambio de confor¬ 
mation en una subunidad se transmite a todas las otras. A tra- 
ves de esta interaction de subunidades, una unica molecula, 
activadora o inhibidora, que se une a un sitio regulador, afecta- 
ra los sitios activos de todas las subunidades. 

Las eoncentraciones fluctu antes de los regu lad ores puede n 
provocar un complejo patrbn de respuesta en la afinidad de las 
enzimas celulares. Los productos de la hidrdlisis de ATP (ADP y 
® t ), por ejemplo, desempenan un papel central en equilibrar el 
flujo del trafico entre las vias anabolics y catabolica por sus efee- 
tos sobre enzimas clave. Por ejemplo, el ATP se une a varias enzi¬ 
mas catabolicas de forma alosteriea, lo cual disminuye su afinidad 
por el sustrato e inhibe su actividad. Sin embargo, el ADP fun- 
dona como un activador de las mismas enzimas. Esto es lbgico 
dado que una funeion central del catabolismo consiste en rege- 
nerar ATP Si la production de ATP se ve retrasada con respecto 






Enzima alosteriea con Sitio activo 
cuatro subunidades (uno de 


Sitio 

regulador 
(uno de cuatro) 

Forma activa 


Osd!ati6n 


r 

O 

Activador 

Forma activa estabilizada 


(a) Activadores e inhibidores alost£ricos, En Ea celula los 
aettvadores e inhibidores se disocian cuando se encuentran a 
bajas concentracidnes. Luego, la enzima puede volver a oscilar 


activo Forma inactiva 

no funcional 


* 

Inhibidor 


Forma inactiva 
estabilizada 


dadesen; 


Sustrato 



(b) Cooperatividad: otro tipo de activation alosteriea, Nbtese 
que la forma inactive que se muestra a fa izquierda oscila con 
la forma activa cuando esta no se encuentra 
estabilizada por e] sustrato. 

A Fig, 8-20, Regulation alosteriea de la actividad enzimatica. 


a la cantidad de ATP que se usa, se acumula ADP y esto activa 
enzimas centrales que aceleran el metabolismo, produtiendo 
m&s ATP Si el suministro de ATP excede la demanda, entonces el 
catabolismo se vuelve m&s lento a medida que se acumulan 
moleculas de ATP y se unen a estas mismas enzimas, inhibifri- 
dolas. El ATP, el ADP y otras moleculas relacionadas tambien 
afectan a enzimas clave en las vias anabdlicas. De esta forma, las 
enzimas alostmeas controlan la velotidad de reacciones clave en 
las vias metabolicas. 
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En otto tipo de activacion alosterica, una mofeula de sustra¬ 
to que se une a un sitio activo puede estimular el poder cataliti- 
co de una enzima de multiples subunidades, al afectar a los otros 
sitios actives (fig. 8-20b). Si una enzima tiene dos subunidades 
o mas, una molecula de sustrato que provoca su adecuacion 
inducida en una subunidad puede desencadenar el mismo cam- 
bio de conformacion favorable en to das las otras subunidades de 
la enzima. Este mecanismo, ilatnado cooperatividad, amplifica 
la respuesta de las enzimas a los sustratos: una molecula de sus- 
trato prepara a la enzima para aceptar moleculas adicionales con 
mayor rapidez. 


Inhibicion por retroalimentacidn 

Cuando el ATP inhibe alostericamente a una enzima en una 
via generadora de ATP, el resultado es la inhibicion por retroalt- 
mentadon, un metodo comun de control metabolico. En la inhi¬ 
bicion por retroalimentacion se apaga una via metabolica por 
la uniOn inhibitoria de su producto final a una enzima que actua 
de forma temprana en la via. La figura 8-21 muestra un ejern- 
plo de este mecanismo control que opera en una via anabOlica. 
Algunas celutas emplean esta via de cinco pasos para sintetizar al 
aminoacido isoleucina a partir de treonina, otro aminoacido. A 



I sole Ltd n a 
usada por 
la c£lula 




Sustrato initial 
(treonina) 


Treonina en 
el sitio activo 


1 

(treonina 

deaminasa) 


Ht sitio activo 
de la enzima 
1 ya no une 
treonina; 
la via esta 
apagada 


La isoleucina 
se une 
a! sitio 
alostenco 


Inhibkion por 
retroalimenta- 
cion 



Intermediario A 

^ Enzima 2 

Intermediario B 

^ Enzima 3 

Intermediario C 

| Enzima 4 

Intermediario D 

^ Enzima 5 





Producto final 
(isoleucina) 


A Fig. 8-21. Inhibition por retroa I imentation en la sintesis de 
isoleucina. 



Mitocondria, sitios 
de la respiration 


A Fig. 8-22. Organulos y orden estructural en el metabolism©. 

Los organulos como estas mitocondrias (MET) contienen enzimas que 
flevan a cabo funciones espetificas, en este caso, la respiracibn celular. 


medida que la isoleucina se acumula, vuelve mas lenta su propia 
sintesis dado que inhibe alostericamente la enzima del paso ini- 
cial de la via. La inhibicibn por retroalimentacibn, por lo tanto, 
evita que la c£lula continue gastando recursos qulmicos al sinte¬ 
tizar mas isoleucina que la rtecesaria, 

Localization espedfica de las enzimas dentro 
de la celula 

La celula no es simplemente una bolsa de sustancias quimicas 
con miles de diferentes tipos de enzimas y sustratos en una mez- 
cla aleatoria. Las estrucmras que se encuentran dentro de la celu- 
ia ayudan a ordenar las vias metabblicas. En algunos casos, un 
conjunto de enzimas que actuan en varies pasos de una via meta¬ 
bolica se unen formando un complejo multienzimatico. La dis- 
tribucion controls y acelera la secuencia de reacciones dado que 
el producto de la primera enzima se transforma en el sustrato de 
una enzima adyacente en el complejo, y as! sucesivamente, hasta 
que se libera el producto final, Algunas enzimas y complejos 
enzim&ticos tienen localizaciones fijas dentro de la celula y actu¬ 
an como componentes estructurales de membranas concretas. 
Otras estan en solucion dentro de organulos eucariontes rodea- 
dos de membranas espectficas, cada uno con su propio ambien- 
te quimico interne. Por ejemplo, en las cblulas eucariontes, las 
enzimas para la respiration celular residen en ubieaciones espe- 
clficas dentro de la mitocondria (fig. 8-22). 

En este capitulo hemos aprendido que el metabolism©, la con¬ 
vergence del conjunto de vias qulmicas caracteristicas de la vida, 
es un juego coreografico de miles de distint os tipos de moleculas 
celulares. En el siguiente capitulo exploraremos la respiracion 
celular, la via catabolica principal que degrada las moleculas 
organicas y libera energia para el proceso crucial de ia vida. 


Evaluation dc conceplos 


I. ^De que manera un activador y un inhibidor tienen efectos 
diferentes en una enzima regulada de forma alosterica? 

Vianst Ifis respuestas en el Apemlice A . 
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RESUMEN DE CONCEPTOS CLAVE 


£1 metabolismo de nn organismo trans forma 
la materia y la energia, snjeto a las leyes 
de la termodin Arnica 



► Organization de la quimiea de la vida en vias metabolicas 
(pp. 141-142). El metabolismo es ei conjunto de reaeciones quimb 
cas que ocurren en nn organismo. Con la aynda de enzimas, sigue 
vias que se cruzan y pueden ser catabOlicas (que degradan mol£cu- 
las y liberan energia) o anabOlicas (que construyen mol£culas y 
consumen energia). 

■ Formas de energia (pp. 142-143), La energia es la capacidad de 
provocar cambio; algunas formas de energia realizan trabajo al 
mover materia. La energia cintiica se asocia con el movimiento. La 
energia potential esta almacenada en la localization o estructura de 
la materia e incluye energia quimiea almacenada en la estructura 
molecular. 

Las leyes de la transformation de la energia (pp. 143-144). La 

primera ley; la conservation de la energia, establece que la energia 
no puede crearse ni destruirse, s6lo transferirse o transformarse. La 
segunda ley establece que los cambios espontaneos, los que no 
requieren entrada de energia desde el exterior, aumentan la entro- 
pia (desorden) del universe. 


Concepto 


El cambio de energia libre de nna reaeddn nos dice 
si 6s ta ocurre de forma espontdnea 

Cambio de energia libre AC (p, 145). La energia libre de un sis- 
tema vivo es energia que puede realizar trabajo en condiciones 
celulares. EI cambio de energia libre (AG) durante un proceso bio- 
logteo se rdaciona directamente con el cambio de emalpta (AH ) y 
con el cambio de entropia (AS): AG = AH - TA5. 

Energia libre, estabilidad y eqnilibrio (p.145). Los organis- 
mos viven a expensas de la energia libre. Durante un cambio 
espont&neo, la energia libre disminuye y la estabilidad de un sis- 
tema aumenta, En la estabilidad maxima, el sistema esta en equi¬ 
libria. H 

Energia libre y metabolismo (pp. 145-147) En una reaction 
quimiea exergOmoa (espontinea) los productos tienen menos ener¬ 
gia libre que los reactames (-AG). Las reaeciones endergonicas (no 
espontaneas) requieren una entrada de energia (+AG). La adicIOn 
de los mate dales de partida y la extraction de los productos finales 
evitan que el metabolismo alcance el equilibrio. 


Con c ep to 


El ATP impnlsa el trabajo celnlar acoplando 
reaeciones exergonieas con reaeciones endergonicas 

La estructura y la hidrdlisis del ATP (pp. 148-149). El ATP es 
La lanzadera energetica de las celulas. La liberation de su grupo fos- 
fato terminal produce A DP, fosfato inorgan ico y energia libre. 

► De que mancra realiza trabajo el ATP (pp. 149-150). El ATP 

conduce reaeciones endergOnicas per fosforilacidn, la transference 
de un grupo Eos fa to a reactivos espetificos, volvi6ndolos mas reacti- 


vos. De este modo, las celulas pueden llevar a cabo trabajo como el 
movimiento y el anabollsmo. 

La regeneration del ATP (p. 150). Las vias catabdlicas conducen 
la regeneration del ATP a partir de ADP y fosfato. 


Concepto 


Las enzimas aceleran las reaeciones metabdlicas 
al dismin n ir las barrexas energeticas 

► La barrera de la energia de activation (pp. 150-152). En una 

reaction quimiea, la energia necesaria para romper los enlaces de 
los reactivos es la energia de activation, E A , 

v De que manera las enzimas disminuyen la barrera de E A 
(p. 152). Las enzimas, que son proteinas, son catalizadores biolOgi- 
cos. Aceleran las reaeciones al disminuir la barrera de la energia de 
activation. 

Especificidad de sustrato de las enzimas (p.152). Cada tipo de 
enzima Liene un sitio activo unico que se combina espectficamente 
con su sustrato, la molCcula de reactive sobre la cual actua. La 
enzima cambia la forma ligeramente cuando se une al sustrato 
(ajuste mducido). 

Catalisis en el sitio activo de la enzima (pp. 152-154) El sitio 
activo puede bajar una barrera de E A orientando los sustratos de 
forma correcta, estirando sus enlaces, proveyendo un microambien- 
te favorable o mcluso uniendose en forma covalente con el sustrato. 

Efecto de las condiciones locales sobre la actividad enzimati- 
ca (pp. 154-155), Cada enzima Liene una temperatura Optima y un 
pH Optimo, Los inhibidores reducen la funtion enzim&tica. Un 
inhibidor competitivo se une al sitio activo mientras que un inhibi¬ 
tor no competitivo se une a un sitio diferente sobre la enzima. 


Concepto 


La regaiaddn de la actividad enximatica ayuda 
a controlar el metabolismo 

► Regulation a lost erica de las enzimas (pp, 156 157), Muchas 
enzimas estan reguladas de forma alosterica: cambian la Forma 
cuando las moltailas reguladoras, scan activadoras o inhibidoras, 
se unen a skios de regulation especificos, afectando a la funcibn 
enzim&tica. La inhibition por retroalimentacibn, el producto final 
de una via metabolica, inhibe de forma alost£rica a la enzima para 
un paso previo en la via. 

Localizacidn especifica de las enzimas dentro de la celufa (p. 
157). Algunas enzimas estan agrupadas en complejos, algunas se 
incorporan a membranas y otras estan eontenidas dentro de org£- 
nulos. 


EVALUAC10N DE CONOCIMIENTOS 


Aut oeva luaci on 

1. Elija el par de terminos que corapletan correctamente esta oraciOn: 
El catabolismo es al anabolismo como_es a_ 

a. ExergOnico; espontaneo. d. Trabajo; energia, 

b. ExergOnico; endergonico, e, Entropia; enialpia, 

c. Energia libre; entropia. 
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2. La mayor parte de las ctiulas no pueden airapar el ealor para reali- 
zar trabajo porque: 

a, El ealor no es una forma de energia. 

b, Las ctiulas no tienen mucho ealor; son relaiivamente Frias. 

c La temperatura habitualmente es uniforme en todas las celulas. 

d, El ealor nunca puede itsarse para realizar trabajo. 

e, El ealor desnaturaliza las enzimas. 

3. De aeuerdo con la primera ley de la termodinamica: 

a. La materia rmnea puede crearse ni destruirse. 

b. La energia se conserva en todos los procesos, 

c. Todos los procesos incrementan el orden del universe. 

d. Los sistemas ricos en energia son intrinsecamente e stables. 

e. El universe pierde constamemente energia a raiz de la friccibn. 

4. ^Cuales de los siguientes procesos metabolicos pueden ocurrir sin 
llujo neto de energia de algun otro proceso? 

a. ADP -+©, ATP + H,0 

b. C 6 H u O & +60,-46 C0 2 + 6 H 2 0 

c. 6 C0 2 + 6 H 2 0 -4 C 6 H 12 0 6 + 6 0 2 

d. AmLnoacidos —4 protema, 

e. Gtucosa + fructosa -4 sacarosa, 

5* St una enzima ha sido inhibida de Forma no competitiva; 

a. La AG para la reaction que cataliza siempre sera negativa. 

b. El sitio active estar& ocupado por la molecula de inhibidor. 

c. Al aumentar la concentration de susLrato aumemara la inhibition. 

d. Sera neeesaria mas energia para iniciar la reaction. 

e La moiecuta de inhibidor no estara relacionada qulmicamente 
con el sustrato. 

6. Si una solution enzimMca se satura con el sustrato, la forma mas 
efectiva de tener un conjimto de productos aun mas r&pidamente es: 

a, Anadir mas enzima. 

b. Galen tar la solution a 90 °C. 
c Anadir mas sustrato. 

d. Anadir un inhibidor alosterico. 
e Anadir un inhibidor no competitivo. 

7. Si se aftade una enzima a una solution donde su sustrato y sus pro- 
ductos est^n en equilibrio, ^que ocurriria? 

a. Se formaria mis producto, 

b. Se formaria mas sustrato. 

c. La reaction cambiaria de exergonica a endergbnica. 

d. La energia tibre del sistema cambiaria. 

e. Nada: la reaction permaneceria en equilibrio. 

8. Algunas bacterias son metabolicamenie activas en agua caliente 
porque: 

a. Son capaces de mantener una temperatura interna mas baja. 

b. Las temperaturas altas determinan que la catalisis sea innecesaria. 

c. Sus enzimas tienen temperaturas oprimas elevadas. 

d. Sus enzimas son comp let ameme insensibles a la temperatura. 

e. Urilizan moleculas distintas de las protetnas comb catalizadores 
principales. 

9. iCuales de las si guientes carac Leris tic as no esL^n asociadas con la 
regulation alostOrica de la actividad de una enzima? 

a. Un itmtador del sustrato compile por el sitio activo. 

b. La molOcuIa que ocurre en forma natural estabiliza una 
conformation catalfticamente activa. 


c. Las moleculas reguladoras se unen a un sitio remote con res- 
pecto al sitio activo: 

d. Los inhibidores y activadores pueden competir unos con otros. 

e. La enzima habitualmente tiene estructura cuatemaria. 

10. En esta via metabolica ramificada, una flecha roja con un signo 
menos simboliza la inhibition del paso metabdlico por un produc¬ 
to final. 



iQui reaccidn prevalecera si tamo Q como S est&n presemes en la 
celula en altas concern raciones? 

a, L “> M c. L —¥ N e. R-4 5 

b, M -4 O d. O -4 P 

Wanse las respuestas en d Aptiitiice A. 

tnterrelacion evoluliva 

Un renacimiento teciente del “argumento del diseno' 1 antievolmivo sostie- 
ne que las vias bioqufmicas son demasiado complejas como para haber 
evolucionado, porque todos los pasos intermedios en una via concreta 
deben estar presentes para que se produzca el producto final. Critique 
este argumento. ^Cdmo usaria la diversidad existente de vias metabdlicas 
que producen los mismos o similares productos para apoyar su aiegato? 

Problemas cientificos 

Una investigadora ha desarrollado un ensayo para medir la actividad 
de una importance enzima presence en las celulas hepMcas que se 
mantienen en cultivo. Anade el sustrato de la enzima a una placa con 
cdulas, luego mide la aparicion de los productos de reaccidn, Los 
resuliados se expresan como la cantidad de productos sobre el eje y 
(rente al tiempo en el eje x. !_a investigadora observa cuatro sectiones 
en el grafico. Durante un periodo breve no aparecieron productos (sec¬ 
tion A). Luego (section B), la vdocidad de reaction fue bastante aka 
(la pendiente de la linea fue pronunciada). De spuds de cierto tiempo, 
la reaction se volvid considerablemente mas lenta (section C), si bien 
los productos siguieron apareciendo (la knea no fue plana). Mas tarde, 
la reaction rearmdd su velocidad r&pida original (section D), Dibuje e! 
grafico y proponga un modelo para explicar los eventos moleculares 
subyacentes a este interesante perfil de reaction. 

Ciencia, tecnologiay sociedad 

La Agenda de Proteccion Ambiental de los Estados Lfnidos esta eva- 
tuando la seguridad de la mayor parte de los insecticidas organofosfo- 
rados utilizados comunmente (compuestos organicos que contienen 
grupos fosfato). Los organofosfatos itpicamente interfieren con la 
transmisibn nemosa al inhibir las enzimas que degradan las moleculas 
del transmisor que se difunden de una neurona a otra. Se sabe que no 
solo los insectos nocivos son los unicos suscepttbles: los seres huma- 
nos y otros vertebrados tambien pueden verse afectadcs, De este 
modo, el uso de pesticidas organofosforados crea ciertos riesgos para la 
salud Como consumidor, ^qu^ nivel de riesgo desea aceptar a cambio 
de una provision de alimemos a bun dame y sustentable? ^Que otras 
alternativas le gustaria conocer antes de defender su opinion? 
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A Fig. 9-1. Este panda gigante esta consumiendo combustible 
para impulsar el trabajo de la vida. 


Conceptos clave 


9-1 Las vias catabdlicas producer! energia mediante 
la oxidacion de combustibles organicos 
9-2 La glucolisis genera energia quimica mediante 
la oxidacion de glucosa a piruvato 
9-3 El ciclo del acido citrico completa la oxidacion 
de inoleculas organicas que genera energia 
9-4 Durante la fosforilacion oxidativa, la 

quimiosmosis acopla el transports de electrones 
con la sintesis de ATP 

9-5 La fermentacion permite que algunas celulas 
produzcan ATP sin emplear oxigeno 
9-6 La glucolisis y el ciclo del acido citrico se 
conectan con muchas otras vias metabolicas 


Panorama general 


La vida es trabajo 

L as celulas vivas requieren transfusiones de energia desde 
fuentes extemas para llevar a cabo sus multiples tareas; 
por ejempio T la union de pollmeros, el bombeo de sustan- 
cias a traves de las membra nas, el mo\n mien to y la reproduce ion. 
bl panda gigante de la figure 9-1 obtiene energia para sus celu¬ 
las comiendo plantas; algunos animates se alimeman de otros 
organismos que comen plantas. La energia almacenada en las mole- 
culas organicas de Ids alimemos, en ultima instancia, proviene 
del sol La energia fluye en un ecosistema comp luz solar, y sale 
de d como calor (fig. 9-2). Por el contrario, los elememos quf- 
micos esenciales para la vida se reciclan. La fotosintesis genera 
oxigeno y molferlas organicas empleadas por las mitocondrias 
de los eucariomes (incluidas las plantas y las algas) como com¬ 
bustible para la respiracion celular, La respiracion degrada este 
combustible y genera ATP Los produetos de desecho de la respi¬ 
racion, el didxido de carbono y el agua, son los materials basi- 


cos de la fotosintesis. En este capimlo consideramos de qu£ 
manera las cdulas obtienen la energia quimica almacenada en las 
inoleculas organicas y la usan para generar ATP, la molecula que 
impulsa la mayor pane del trabajo celular. Despu£s de presentar 
algunos conceptos b&sicos sabre la respiracion nos centraremos 
en las ires vias clave de la respiracion: la glucolisis, el ciclo del 
acido citrico y la fosforilacion oxidativa. 


Energia 

luminica 


ECOSISTEMA 


— —- - -yi 



co 2 + h 2 o 




Fotosintesis 

en los cloroplastos 


Respiracion celular 

en la mitocondna 




Mof£culas + 0 
organicas + 2 



impulsa la mayor parte del trabajo celular 


Energia 

calorica 



ww-- j 


A Fig. 9-2, Flujo de energia y recidado quimico en los ecosiste- 
mas. La energia fluye en un ecosistema en forma de luz solar y frnaf- 
mente lo abandons como calor H mientras que los elementos qufmicos 
esenciales para la vida se reciclan. 
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Concepto 


Las vias catabolicas producen 
energla mediante la oxidacion 
de combustibles organicos 

En esta section se consideran varies procesos centrales para la 
respiration celular y vias relationadas. 


Las vias catabolicas y la production de ATP 

Los compuestos organicos almacenan energia en sus estmetu- 
ras atotnicas. Con ayuda de las enzimas, una celula degrada de 
forma sistematiea moleculas organicas complejas ricas en energia 
potential a productos de desecho mas simples que tienen metios 
energia. Parte de la energia tomada de los deposttos quimicos 
puede emplearse para realizar trabajo; el resto se disipa en Forma 
de calor. Como se ha aprendido en el capltulo 8, las vias meta- 
bolicas que liberan energia almacenada degradando moleculas 
complejas se llaman vias catabolicas, Un proceso catabolico, la 
fermentation, es una degradation partial de azucares que se pro¬ 
duce sin empleo de oxigeno. Sin embargo, la via catabolica mas 
eficiente y prevalente es la respiration celular, en la cual se con¬ 
sume oxigeno como reactive junto con el combustible organico, 
En Las celulas eucariontes, las mitocondrias albergan la mayor 
parte del aparato metabolico necesario para k respiration celular. 

Aunque muy diferentes en cuanio a su mecanismo, la respira¬ 
cion es, en principle* similar a la combustion del combustible en 
un motor de automOvil despues de que el oxigeno se mezcla con 
el combustible (hidrocarburos). El alimento proporciona com¬ 
bustible para la respiration, y los productos de desecho son dio¬ 
xide de carbono y agua. El proceso complete puede resuinirse de 
la siguiente tnanera: 


Compuestos 

organicos 


+ Oxigeno -4 de + Agua + Energia 


Si bien los hidratos de carbono, las grasas y las protein as pue- 
den procesarse y consumirse como si fueran combustible, resul- 
ta util aprender los pasos de la respiration celular siguiendo el 
rastro de la degradation del azucar glucosa (C 6 H 12 0 6 ) T el com¬ 
bustible que las celulas usan con mayor Frecuencia: 


C 6 H L2 tV 6 0 2 6 C0 2 + 6 H 3 0 + Energia (ATP + calor) 

Esta degradation de la glucosa es exergonica y tiene un cambio 
de energia libre de -686 kcal (-2 870 kj) por mol de glucosa des- 
compuesta (AG = -686 keal/mol), Recuerde que una AG negativa 
indica que los productos del proceso qulmico almacenan menos 
energia que los reactivos y que la reaccidn puede ocurrir esponta- 
neamente, en otras pakbras, sin un ingreso de energia. 

Las vias catabolicas no mueven los flagelos de fomia directa, 
ni bombean los solutos a traves de la membrana o polimerizan 
monomeros, o desarroUan algo mas que no sea el Lrabajo celular. 
El catabolismo se encuentra vinculado al trabajo por un eje de 
impulso quimico, el ATP, que se trato en el capitulo 8. Para 
seguir trabajando, la celula debe regenerar su provision de ATP 
a partir de ADP y ® L (fig. 8-11). Para comprender de que modo 
k respiracion celular lleva a cabo este proceso examinemos los 
procesos quimicos fundameniales conocidos como oxidation y 
reduction. 


Reacciones redox: oxidacion y reduccion 

^Por que las vias catabolicas que descomponen la glucosa y 
otros combustibles organicos producen energia? La respuesta se 
encuentra en la transferencia de electrones durante las reacciones 
quimicas. La reubicacidn de los electrones libera energia almace¬ 
nada en las moleculas organicas, y esta energia finalmente se uti- 
liza para simetizar ATP 


El principio de redox 

En muchas reacciones quimicas hay una transFerencia de uno 
o mas electrones (ir) de un reactante a otro. Estas transFerencias 
de electrones se llaman reacciones de oxidacion-reduceidn, o 
reacciones redox, para abreviar. En una reaction redox, la perdi- 
da de electrones de una sustancia se llama oxidacibn, y la adicitin 
de electrones a oria sustancia se llama reduccibn, (Note que la 
aditidn de electrones se llama reduccion; los electrones cargados 
negativamente ariadidos a un atomo reduce*! la cantidad de carga 
positiva de ese atomo.) Como un ejemplo simple, no biologico, 
considere las reacciones entre los elementos sodio (Na) y cloro 
(Cl) que Forman la sal de mesa: 

I-Sc flxkia — - - —-I 

(pierde un electron) 

Na + Cl - > Na + + Cl“ 

j f 

1 -Se reduce—-—-—— J 

(gana un electron) 

Podriamos generalizar la reaction redox de este modo: 

f-- Sc oxi35- 1 

Xe~ + Y —> X + Ye - 

^——-- Sc reduce *-^ 

En la reaccidn generalizada, la sustancia X, el donador de 
electrones, se llama agente reductor; reduce a Y, que acepta 
el electrdn donado. La sustancia Y, el que acepta electrones, es el 
agente oxidante; oxida a X al extraer su electron Dado que la 
transferencia de un elear6n requiere tanto un donador como un 
acepior, k oxidacion y la reduccidn siempre ocurren de forma 
conjuma. 

No todas las reacciones redox implican una transferencia 
completa de electrones de una sustancia a otra; algunas cam- 
bian el grado en que comparten electrones en los enlaces 
covalentes. La reaction entre el metano y el oxigeno* que se 
muestra en la figura 9-3, es un ejemplo de ello. Como se 
explicd en el capitulo 2, los electrones covalentes del metano 
son compartidos cast por igual entre los atomos unidos, dado 
que el carbono y el hidrogeno tienen aproximadamente k misma 
afinidad por los electrones de Valencia; son electronegativos 
cast en igual grado. Pero cuando el metano reacciona con el 
oxigeno y Forman dioxido de carbono, los electrones se alejan 
del atomo de carbono y se acerean a sus nuevos comparieros 
de enlace covalcnte, los atomos de oxigeno, que son muy elec¬ 
tronegativos. En efecto, el atomo de carbono ha "perdido" par- 
cialmente sus electrones compartidos; asi, el meLano se ha 
oxidado. 

Veamos ahora el destine del reactive Q r Los dos atomos de 
la molecula de oxigeno (0 2 ) comparten sus electrones en igual 
medida. Pero cuando el oxfgeno reacciona con el hidrogeno 
del metano para formar agua, los electrones de los enlaces 
covalentes se acercan al oxigeno (fig. 9-3). En efecto, cada 
atomo de oxigeno ha ‘'ganado” parcialmente electrones, de 
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Reacti vos Productos 

CH 4 + 

2 Q z - ► C0 2 + Energia + 2 H 2 0 

H 

I 

i ^— -— 

H—C-H 

0 0 0 C 0 H-0-H 

H 


Metano 

Oxigeno Didxrdo de carbono Agua 

(agente 

(agente 

redactor) 

oxidante) 


A Fig. 9-3. La combustion del metano es una reacdon redox pro- 
ductora de energia, La reaccidn libera energfa al enter no porque los 
electrones pierden energia potencial cuando terminan cerca de atomos 
electronegativos como ei oxigeno. 


mode que la molecula de oxigeno se ha reducido. Puesto que 
e! oxigeno es muy electro negative, es uno de los oxidantes mas 
potentes. 

Debe ariadirse energla para separar un electron de un dtomo, 
asi como se requiere energla para empujar una pelota hacia arri- 
ba. Cuanto mas electronegative sea el atomo (mayor poder de atrac- 
cidn sobre los electrones), mayor sera la energla requerida para 
separar un electron de el Un electron pierde energla potencial 
cuando se desplaza desde un atomo menos eiectronegativo a uno 
mas electronegative, igual que una pelota pierde energla poten¬ 
cial cuando rueda hacia abajo. For lo tanto, una reaccidn redox 
que reubica electrones mas cerca del oxigeno, como la combus¬ 
tion del metano, libera energla qulmica que puede emplearse 
para realizar trabajo. 

Oxidacion de los molecules de combustible organieas 
durante la respiraddn ceiular 

La oxidacion de metano por oxigeno es la principal reat- 
cidn de combustion que ocurre en un quemador de una estu- 
fa de gas. La combustion de la gasolina en el motor de un 
automdvil tambien es una reacdon redox; la energia liberada 
impulsa los pistones. No obstante, el proceso redox productor 
de energia de mayor interns aqul es la respiraddn: la oxidacion 
de la glucosa y de otras moldculas presentes en los alimentos. 
Examinemos de nuevo la ecuacion que resume la respiraddn 
ceiular, pero en esta ocasidn pensando en el la como un proce¬ 
so redox: 

|-Sc ox id a-n 

+ 6 ^ 6 C02 + 6 H 2 O + Energla 

L - - Sc reduce - 1 

Como ocurre con la combustion de! metano o de la gasolina, 
el combustible (glucosa) se oxida y el oxigeno se reduce, Los 
electrones pierden energia potencial a lo largo del camino y se 
libera energla. 

En general, las moleculas organieas que tienen abundancia de 
hidrdgeno son excelentes combustibles porque sus enlaces son 
una fuente de electrones “en la cima de la cuesta”, cuya energla 
puede liberarse a medida que “caeri 1 en un gradiente energGuco 


cuando son transferees al oxigeno. La ecuacion resumida que 
refleja la respiraddn indica que el hidrdgeno es transferido de la 
glucosa al oxigeno, Pero el punto importante, no visible en la 
ecuaeidn resumida, es que el estado de los electrones cambia a 
medida que el hidrdgeno es transferido al oxigeno, para liberar 
energla (AG es negative). Al oxldar la glucosa, la respiraddn libe¬ 
ra la energla almacenada en la glucosa y la vuelve disponible para 
la smtesis de ATP 

Los principales alimentos energeticos, los hidratos de carbono 
y las grasas, son reservorios de electrones asociados con el hidrd¬ 
geno, Solamente la energla de la barrera de activacion detiene el 
flujo de electrones a un estado energetico mas bajo (fig, 8-14). 
Sin esta barrera, una sustancia alimentaria como la glucosa se 
combinaria casi instantaneamente con el O r Cuando suministra- 
mos la energia de activacidn encendiendo la glucosa, dsta se 
quema en el aire y libera 686 kcal (2 870 kj) de calor por mol6- 
cula de glucosa (cerca de 180 g). La temperatura corporal no es 
suficientemente elevada como para iniciar la combustidn, por 
supuesto. En camblo, si se deglute ciena cantidad de glucosa, las 
enzimas de las ceiulas disminuiran la barrera de la energia de 
activacidn y permitiran que el azucar sea oxidada en una serie de 
pasos. 

La ohtencion de energia paso a paso a troves del NAD + 
y fa cadena de transporte de electrones 

Si toda la energla se libera del combustible al mismo tiem- 
po, no puede emplearse eficiememente para el trabajo cons¬ 
tructive. Por ejemplo, si se explota un tanque de gasolina, no 
se impulsara un automovil muy lejos. La respiraddn ceiular 
tampoco oxida glucosa en un unico paso explosive. En lugar de 
ello, la glucosa y otros combustibles organicos se degradan en 
una serie de pasos, cada uno de los cuales es catalizado por una 
enzima. En ciertos pasos clave, los electrones se separan de la 
glucosa. Como resulta frecuente en el caso de las reacciones de 
oxidacion, cada electron viaja con un protdn, como atomo de hidro- 
geno. Los atomos de hidrdgeno no se transfieren de forma 
directa at oxigeno, sino que habitualmeme pasan primero a una 
coenzima denominada NAD + (nicotinamida adenina dinudeo- 
tido, un derivado de la vitamina niacina), Como aceptor de 
electrones, el NAD + funciona como agente oxidante durante la 
respiraddn. 

^De quC manera el NAD + atrapa los electrones de la glucosa y 
de otras moleculas organieas? Las enzimas llamadas deshidroge- 
nasas eliminan un par de atomos de hidrdgeno (dos electrones y 
dos protones) del sustrato (p. ej., un azucar), oxidandolos. La 
enzima entrega los dos electrones junto con un proton a su coen¬ 
zima, NAD + (fig. 9-4), El otro proton se libera como ion hidrd¬ 
geno (H + ) a la solucidn que lo rodea: 

H —C —OH + NAD* — hldr ° genaSa > 0 = 0 + NADH + H* 

I I 

A! recibir dos electrones eargados negativamente pero sola- 
merne un protdn con carga posiiiva, el NAD 4- tiene su carga neu- 
tralizada cuando se reduce a NADH. El nombre NADH indica el 
hidrdgeno que se ha recibido en la reacdon. El NAD + es el acep¬ 
tor de electrones mas versatil de la respiraddn ceiular y funciona 
en varios de los pasos redox durante la degradadon del azucar, 

Los electrones pierden muy poca energia potencial cuando se 
transfieren de los alimentos al NAD + . Cada molecula de NADH 
formada durante la respiraddn representa energia almacenada 
que puede emplearse para sintetizar ATP cuando los electrones 
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■4 Fig. 9-4, El NAD + es una lanzadera de electrones. £1 nombre com¬ 
plete de NAD + P nicotinamide adenina dinudebtido, describe su estrudura; 
la molbcula esf3 formada por dos nucledtidos que se mantienen juntos 
mediante los grupos fosfato (que se muestran en amaritlo). La nicotinami¬ 
da es una base nitrogenada aunque no esta presente en el DNA ni en el 
RNA). La transference entireties de dos elearones y de un protbn (H + ) de 
una molecule org£nica de los alimentos al NAD + , reduce el NAD + a NADH; 
e! segundo protbn (H + ) se libera. La mayoria de los electrones que se libe- 
ran de los alimentos se transfieren en principio al NAD + 


completan su “c.aida" a favor de un gradiente energetico desde el 
NADH hasta el oxigeno. 

cDe que manera los electrones que se extraen de los alimen¬ 
tos y son almacenados por el NADH fmalmente alcanzan el oxl- 
geno? Ayudara comparar la quimiea redox de la respiracidn 
celular con una reaccion mucho rMs simple; la que existe entre 
el hidrogeno y el oxigeno para formar agua (fig, 9-5a). Si se 
mezcla H 2 y 0 2 y se proporciona una chispa como energia de 
activacion, los gases se combinaran de Forma explosiva, La explo¬ 
sion representa una liberacion de energia a medida que los elec¬ 
trones del hidrogeno se acercan a los atomos de oxlgeno 
electronegativos. La respiracidn celular tambten acerca el hidro- 
geno y el oxigeno para formar agua, pero hay dos diferencias 


importantes. En primer lugar, en la respiracidn celular, el hidro- 
geno que reaedona con el oxigeno deriva de moleculas organicas 
y no del H r En segundo lugar, la respiracidn emplea una cade- 
na de trailsporte de electrones para dividir la caida de electro¬ 
nes al oxigeno en varios pasos que liberan energia en lugar de 
una sola reaccidn explosiva (fig. 9-5fo). La cadena de transporte 
estd compuesta por varias molOculas, sobre todo t proteinas, que 
se encuentran ubicadas en la membrana interna de una mito- 
condria, Los electrones que se extraen de los alimentos son trans- 
portados por el NADH desde la teimaL el extreme de mayor 
energia de la cadena, En el extreme “inferior”, de men or energia, 
el oxigeno capta estos electrones junto con los nucleos de hidrd- 
geno (H + ) y forma agua. 


► Fig, 9-5, Introduction a las cadenas de 
transporte de electrones. (a) La reaccibn 
exergbmea no controlada de hidrdgeno con el 
oxigeno para formar agua libera una gran can- 
tidad de energia en forma de calor y luz: una 
explosion, (b) En la respiration celular, la misma 
reaccidn ocurre en etapas: una cadena de 
transporte de electrones fracciona la "caida" 
de elearones en esta reaccidn en una serie de 
pasos mas pequenos y almacena parte de la 
energia liberada en una forma que puede 
emplearse para sintetizar ATR (El resto de ta 
energfa se libera como calor). 
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La transfeTencm de electrones desde el NADH al oxigeno es una 
reaccibn exergonica con un cambio de energia libre de -53 kcal/ 
mol (-222 kj/mol). En lugar de que esta energia se libere y se des- 
pendicie en un solo paso explosivo, la cascada de electrones a lo 
largo de la cadena desde un transportador a otro se produce con 
una pequena pbrdida de energia en cada paso hasta que, final- 
mente, los electrones liegan al oxigeno, el aceptor electrbnico final, 
que tiene una gran afinidad por ellos. Cada transportador “hacia 
abajo" es mas electronegative que su vecino “hacia arriba”; el 
oxigeno se encuentra en la pane inferior de la cadena. Asl, los 
electrones extratdos de los alimentos por el NAD + caen en un gra- 
diente energetico en la cadena de transpone elecLrdnico a una loca- 
lizacion m&s estable en el atomo de oxigeno electronegativo. Dicho 
de otro modo T el oxigeno arrastra los electrones hacla el final de la 
cadena en un proceso productor de energia analogo al de la grave- 
dad que atrae los objetos hacia abajo. 

En resumen, durante la respiracion celular, la mayor parte de 
los electrones viajan por la siguiente via “hacia abajo": alimento 
NADH cadena de transporte de electrones —» oxigeno. Mas ade- 
lante en este capltulo se analizara mas acerca del modo en que las 
celulas emplean la energia liberada de esta calda exergonica de elec¬ 
trones para regenerar su provision de ATP 

Ahora que hemos cubierto los mecanismos redox basicos de la 
respiracion celular consideraremos el proceso complete. 

Las etapas de la respiracion celular: 
presentation preliminar 

La respiracion es una funrion acumulativa de ires etapas 
metabdlicas. 

1. La glucolisis (codificada con color verde-azulado 
en Lodo el capitulo) 

2. EL ciclo del acido citrico (codificado con color salmbn) 

3. La fosforilacibn oxidativa: el transporte de electrones y la 
quimiosmosis (codificada con color violets) 


T^cnicamente, la respiracion celular se define mcluyendo 
solamente los procesos que requieren 0 2 : el ciclo del acido citri¬ 
co y la Fosforilacion oxidativa. Incluimos la glucolisis, aunque no 
requiere 0 2 porque la mayor pane de las celulas que respiran 
derivan la energia a partir de la glucosa y usan este proceso para 
producir materiales de partida para el ciclo del acido citrico. 

Como se ilustro en la f igura 9-6, las primeras dos etapas de 
la respiracion celular, la glucdlisis y el ciclo del acido citrico, son 
las vlas catabolicas que descomponen la glucosa y otros combus¬ 
tibles organicos. La glucdlisis, que ocurre en el citosol, comienza 
el proceso de degradation hidrolizando la glucosa a dos molecu- 
tas de un coinpuesco llamado piruvato. El ciclo del icido citrico, 
que se produce dentro de la matriz mitocondrial, completa la 
degradation de la glucosa oxidando un derivado del piruvato a 
dioxido de carbono. AsL el dioxido de carbono producido por la 
respiracion es un fragmento de las moleculas org£nicas oxidadas. 

Parte de los pasos de la glucdlisis y el ciclo del acido citrico 
son reacciones redox, en las euales las enzimas deshidrogenasas 
transfieren electrones desde los sustratos al NAD + , para formar 
NADH. En la tercera etapa de la respiracion, la cadena de trans¬ 
porte de electrones acepta electrones de los productos de degra¬ 
dation de las primeras dos etapas (con mayor frecuencia via 
NADH) y pasa estos electrones de una molCcula a otra. Al final 
de la cadena, los electrones se eombinan con el oxigeno molecu¬ 
lar y con los iones hidrogeno (H+) para formar agua (fig. 9-5b). 
La energia liberada en cada paso de la cadena se almacena en una 
forma que la mitceondria puede emplear para sintetizai ATP. Este 
modo de sintesis de ATP se conoce coino fosforilatibn oxidativa 
porque es impulsada por las reacciones redox de la cadena de 
transporte de electrones. 

La membrana interna de la mitocondria es el sitio del trans¬ 
porte de electrones y de la quimidsmosis, los procesos que en 
conjunto constituyen la fosforilacion oxidativa. La fosforilacion 
oxidativa es responsable de cast el 90% del ATP generado por la 
respiracion. Una cantidad mas pequena de ATP se forma directa- 
mente en unas pocas reacciones de glucolisis y del ciclo del acido 
citrico, por un mecanismo llamado fosforilacibn a nivel de sus- 
trato (fig. 9-7). Este modo de sintesis de ATP ocurre cuando una 


► Fig, 9-6. Un panorama general de la 
respiracion celular. Durante la glucdlisis, 
cada moldcula de glucosa se degrada a dos 
molbculas del compuesto piruvato. Ei piruva¬ 
to entra en la mitocondria, donde el ciclo del 
acido citrico lo oxida a dibxido de carbono. El 
NADH y una toenzima similar llamada FADH 2 
transfieren electrones derivados de la glucosa 
a cadenas de transporte de electrones, que se 
encuentran en la membrana interna de la mito¬ 
condria, Durante la fosforilacibn oxidativa, las 
cadenas de transporte de electrones convier- 
ten la energia qufmica en una forma emptea- 
da para la sintesis de ATP en el proceso 
llamado quimibsmosis. 
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A Fig. 9-7. Fosforilacion a nivel de sustrato. Parte del ATP se sin- 
tetiza por la transference enzim^tica directa de un grupo fosfato de un 
sustrato orgSnico al ADR 


enzima transfiere un grupo fosfaio desde una molecula de sus¬ 
trato al ADR m&s que por la adid6.fi de un fosfato inorganico al 
ADP como ocurre en la fosforilacion oxidativa. “Mokcula de sus¬ 
trato” se refiere aqui a una molecula organica generada durante 
el catabolismo de la glucosa. 

Por cada molecula de glucosa degradada a dioxido de carbo- 
no y agua en la respiracidn, la celula sintetiza cerca de 38 mole- 
culas de ATP, cada una de ellas con 7,3 kcal/mol de energia libre. 
La respiracion intercambia el gran saldo de energia depositada en 
una sola molecula de glucosa (686 kcal/mol) por muchas mole¬ 
culas de ATP, que es mas practice en el caso de la cdula para 
poder gastar cuando realiza trabajo. 

Esta presentacidn preliminar ha mostrado el modo en que k glu¬ 
colisis, el cido del acido citrico y la fosforllacidn oxidativa, encajan 
en el proceso general de respiracion celular. Ahora estamos prepa¬ 
rados para analizar en detalle cada una de estas tres etapas de k res- 
piracibn. 



Fase de inversion de energia 



Neto 


Glucosa — 

- 2 Piruvato + 2 H 2 0 

4 ATP formados - 2 ATP usados — 

- + 2 ATP 

2 NAD + + 4e“+4 H + — 

- ► 2 NADH + 2 H + 


A Fig, 9-8, Entrada y salida de energia en la glucolisis. 


Evaluation de conceptos 


1* En la siguiente reaccion redox, ^que compuesto se oxida 
y cud se reduce? 

C 4 H 6 0 5 + NAD + —> C 4 H 4 Cq + NADH + H + 

Viqftse fas rUspuestas en d Apendice A. 


Concepto 


La glucolisis genera energia quimica 
mediante la oxidacion de glucosa 
a piruvato 

La palabra glucdiisis significa "division del azticar”, y esto es 
exactamente lo que ocurre a lo largo de esta via. La glucosa, un 
azucar de seis carbonos, se divide en dos azucares de tres catbo- 
nos. Hstos azucares mas pequeftos luego se oxidan y los atomos 
remanentes se reordenan para formar dos moleculas de piruvato 
(el piruvato es la fonna ionizada del &cido piravico). 

Como se resume en la f igura 9-8 y se describe con detalle 
en ia f igura 9-9, la via de la glucdlisis se compone de diez 


pasos, que pueden dividirse en dos fases. Durante la fase de 
inversion de energia, 3a celula gasta ATP Esta inversion se 
reintegra con dividendos durante la fase de pago o compensa- 
d6n de energia, cuando se produce ATP mediante la fosforilacion 
a nivel del sustrato y el NAD+ se reduce a NADH mediante 
los electrones liberados de la oxidacion de los alimentos (en 
este ejemplo, la glucosa). El rendimiento neto de energia de 
la glucolisis, por cada molecula de glucosa, es 2 ATP mas 
2 NADH. 

En la figura 9-9 se observa que todo el carbono inicialmente 
presente en la glucosa esta en las dos moleculas de piruvato; no 
se libera C0 3 durante la glucolisis. La glucolisis ocurre en pre- 
sencia o en ausenda de 0 2 . Sin embargo, si hay 0 2 , la energia 
quimica almacenada en el piruvato y en el NADH puede ser 
extraida mediame el ctclo del &ddo citrico y la fosforilacion oxi- 
dativa, respect!vamente. 


Evaluation de conceptos 


I* Durante la reaccion redox de ta glucolisis, ^qu£ mokcu- 
faacttia como ageme oxidante? como agente redac¬ 
tor? 

Vcause las respuestas en d Aptndice A, 
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▼ Fig. 9-9* La glucolisis en deta- 
lle. Ef diagrams de orientation de 
la derecha relaciona la glucolisis 
con el proceso general de respira- 
ci6n* No permita que los detaJfes 
quimreos del diagrama en general 
le impidan apreciar el panorama de 
la glucdlisls como fuente de ATP y 
NADH. 


FASE DE INVERSION DE ENERGIA 

0 La glucosa entra en la cel u la y es fosforilada por la enzima 
hexodnasa que transfiere un grupo fosfato de! ATP a I azucar. La 
carga del grupo fosfato atrapa el azucar en la celula porque la 
membrana plasmatica es impermeable a los lones. La fosfortlacion 
tambien hace a la glucosa mas reactive desde ef punto de vista 
qafmico. En este diagrama, la transferencia de un grupo fosfato o 
de un par de electrones de un react!vo a otro se indica 
mediante ffechas acopladas. N1 



© La glucosa-6-fosfato se reorganize para convertirse en su 
isomero f ructosa-6-fosfato 


© Esta enzima transfiere un grupo fosfato desde un ATP a I azucar 
e invierte otra molecula de ATP en (a glucolisis* Hasta aqui se ban 
usado 2 ATP. Con fos grupos fosfato en sus extremes opuestos, ef 
azucar ahora esta lista para ser escindida a la mltad, Este es un paso 
central para la regulation de la glucolisis; la fosfofructocinasa es 
regutada de forma alosterica por el ATP y sus productos. 


0 Esta es la reaction a partir de la cual la glucolisis toma su 
nombre* La enzima esdnde la molecula de azucar en dos azucares 
de tres carbonos diferentes: la dihidroxiacetona fosfato y el 
gliceraldehido^'fosfato. Estos dos azucares son isomeros entre sL 


© La ssomerasa cataliza la conversion reversible entre los dos 
azucares de tres carbonos. Esta reacdon nunca alcanza el equilibria 
en la celula porque la siguiente enzima de fa glucblisis usa solamente 
ef gIiceraldehido-3-fosfato como su sustrato (y no la dihidroxiacetona 
fosfato). Esto atrae el equiilbrio en direction al glicerafdehido-Mosfato, 
que es eliminado tan pronto se forma* Asi, el resulfado nefo de los 
pasos 4 y 5 es la estision de un azucar de seis carbonos a dos moleculas 
de gficeraldehido-3-fosfato; cada una avanzar^ a traves de los pasos 
remanentes de la glucolisis* 
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FASE DE C0MPEMSAC10N DE ENERGIA 
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© Esta enzima catallza dos reacciones setuentiales mlentras 
mantiene al gliceraldehido-3-fosfato en su sitio active. En primer 
lugar, el azucar se oxida por !a transferencia de electrones y de H+ a I 
NAD+, para formar NADH (una reaction redox). Esta reaction es muy 
exergonica, y la enzima emplea la energia liberada para unir un 
grupo fosfato al sustrato oxidado y crear un producto de energia 
potendal muy elevada. La fuente de los fosfatos es el reservono de 
iones fosfato inorganicos que siempre estan presentes en el citosoL 
Notese que el coefiriente 2 precede a todas las moleculas en la fase 
de compensation de energia; esfos pasos ocurren despues de que la 
glucosa se ha^escindido en dos aziicares de tres carbonos (paso 4) 


© La glucolisis produce tierta cantidad de ATP por fosfonladdn al 
nivel de sustrato. El grupo fosfato ana dido en el paso previo se 
transfiere al ADR en una reaction exergonica, Por cada molecula de 
glucosa que comienza la glucolisis, el paso 7 produce 2 ATP, dado que 
cada producto despues del paso de escisidn de la glucosa (paso 4) esta 
duplicado. Recuerde que se invirtieron 2 ATP para preparar el azucar 
para su escisidn; esta deuda de ATP quedo saldada. La glucosa se ha 
convertido en dos moleculas de 3- fosfoglicerato, que no es un azucar. 
El grupo carbonilo que caracteriza un azucar se ha oxidado a un 
grupo carboxilo (—COO”), el distintivo de un acido organico. El azbcar 
se oxido en el paso 6 y ahora Ea energia que proveyo la oxidation se 
ha empfeado para sintetrzar ATP. 


© Luego, esta enzima reubica el grupo fosfato restante. 
Este paso prepara a I sustrato para la siguiente reaction. 


© Esta enzima genera un doble enlace en el sustrato al extraer una 
molecula de agua, lo que produce fosfoenolpiruvato (PEP), Los electrones 
del sustrato se reordenan, de modo que el enlace fosfato remanente queda 
muy inestable y prepara a I sustrato para Ea siguiente reaction. 


QJ) La ultima reaction de la glucolisis produce mas ATP por transferencia 
del grupo fosfato del PEP al ADR, un segundo ejemplo de fosforilacidn a 
nivel de sustrato. Dado que este paso ocurre dos veces por cada molecula de 
glucosa, se producen 2 ATP. En total, la glucolisis ha empleado 2 ATP en la 
fase de inversion de energia (pasos 1 y 3) y ha producfdo 4 ATP en la fase 
de compensation de energia (pasos 7 y 10), con una ganancia neta de 2 ATP L. 
glucolisis ha pagado la inversion de ATP con un 100% de interes, La energia 
adicional se almaceno en el paso 6 en el NADH, que puede emplearse para 
elaborar ATP por fosforiJacidn oxidatlva si hay oxfgeno presente. La glucosa 
se ha degradado y oxidado a dos moleculas de piruvato, el producto final 
de la via glucolitka. Si hay oxigeno presente, la energia qulmica del piruvato 
puede ser extraida por el ciclo del acido citrico. 
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Concepto 


El ciclo del acido citrico completa 
la oxidacion de moleculas organicas 
que genera energia 

La glucolisis libera menos de una cuarta pane de la energia 
quimica almacenada en la glucosa; la mayor pane de la energia 
permanece almacenada en las dos moleculas de piruvato. Si hay 
oxlgeno molecular presence, el piruvato ingresa en la mitocon¬ 
dria, donde las enzimas del ciclo del £eido citrico eompletan la 
oxidacion del combustible org&nico, 

Al entrar en la mitocondria por medio del transporte activo 
el piruvato es convertido, en primer lugar, en un compuesto 
Llamado acetil coenzima A, o acetil CoA (fig. 9-10). Este paso, 
la unidn entre La glucolisis y el ciclo del acido citrico, es lleva- 
do a cabo por un complejo multienzimatico que cataliza tres 
reacciones: ® E1 grupo carboxilo (-COO~) del piruvato que ya 
esta com p let amen te oxidado y, por tanto, tiene poca energia 
quimica, es eliminado y pasa a formar parte de una molecula de 
CO r (Este es el primer paso en el cual se libera C0 2 durante la 
respi radon) ©El fragmento de dos carbonos remanente se 
oxida y forma un compuesto llamado acetato (la forma ioniza- 
da del acido acetico). Una enzima transfiere los electrones 
extraidos al NAD + , y se almacena energia en forma de NADH. 
0 Por ultimo, la coenzima A, un compuesto azufrado deriva- 
do de una vitamina B, se une al acetato con un enlace inestable 
que vuelve muy reactivo al grupo acetilo (el acetato unido). El 
producto de este enlace quimieo, la acetil CoA, esta preparado 
ahora para proveer su grupo acetilo al ciclo del acido citrico 
para continuar su oxidacion. 

El ciclo del &cido citrico tambien es conocido como ciclo del 
icido tricarboxilico o ciclo de Krebs, en honor de Elans Krebs, el 
ciemifico germano-britanico que en gran medida fue responsable 
del descubrimiento de esta via metabolica en la decada de 1930. 
El ciclo funciona como un homo metabolico que oxida combus¬ 
tible organico derivado del piruvato. La figura 9-11 resume las 
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NAD + NADH I + H + 


CH 3 
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Protefna 
de transporte 




(C0 2 ) (Coenzima A) 


Acetil CoA 


A Fig, 9-10. Conversion de piruvato en acetil CoA, la union entre 
la glucolisis y el ciclo del acido citrico. Dado que el piruvato es una 
molecula cargada, debe entrar a la mitocondria por medio de transpor- 
te acttvo, con la ayuda de una protefna transported ora. Luego, un com- 
pfejo de van as enzimas (el compfejo de fa piruvato deshidrogenasa) 
cataliza los tres pasos numerados que se describen en el texto. El grupo 
acetilo de la acetil CoA entrar^ al ciclo del 6cido citrico. La molecula de 
C0 2 se difundira hacia el exterior de la c£iula. 


entradas y salidas a medida que el piruvato se degrada a 3 mole¬ 
culas de C0 2 que incluyen la molecula de C0 2 liberada durante 
la conversion de piruvato a acetil CoA. El ciclo genera un ATP en 
cada vuelta, mediante fosforilacidn a nivel de sustrato, pero la 
mayor parte de la energia quimica se transfiere al NAD + y a la 
coenzima relacionada FAD, durante las reacciones redox. Las 
coenzimas reducidas, NADH y FADH 2 , transportan su carga de 
electrones de aha energia hacia la cadena de transporte de elec¬ 
trones. 

Analicemos ahora al ciclo del acido citrico con mayor deta- 
lie. El ciclo tiene ocho pasos, cada una de los cuales es catali- 
zado por una enzima espedfica. Usted puede ver en la figura 
9-12 que por cada vuelta del ciclo del acido citrico, se incluyen 
dos carbonos (en rojo) en la forma relativamente reducida de 
un grupo acetilo (paso 1), y otros dos carbonos diferentes (en 
azul) se liberan en la forma completamente oxidada del CO z 
(pasos 3 y 4). El grupo acetilo de la acetil CoA se une al ciclo 
combmandose con el compuesto oxalacetato, para formar citra¬ 
te (paso 1) (el citrato es la forma ionizada del acido citrico, del 



3 NAD* 


NADH 


+ 3 H + 


Piruvato 

(de la glucblisis, 

2 mol^cubs por glucosa) 

0 - 0-0 


A Fig. 9-11- Un panorama general del ciclo del acido citrico, Para 
calcular fas entradas y las salidas sobre la base de una molecula de glu¬ 
cosa se debe multipftcar por 2, porque cada moltorla de glucosa se 
esdnde durante fa gtuc6!isis para formar dos moleculas de piruvato. 
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0 La acetil CoA a hade su grupo acetilo 
de dos carbonos al oxalacetato, lo que 
produce citrato. 


Acetil CoA 




0 El sustrato se 
oxida redudendo 
el NAD + a NADH 
y regenerando 
oxaloacetato. 


NADH 


Malato 


Citrato 


Isocitrato 


0 La adidon de 
una molecula 
de agua 
reorgan sza I os 
enlaces en el 
sustrato. 


Cido 
del addo 
citrico 


NAD + 


NADH 


Fumarato 


ct-Cetoglutarato 


,NAD + 


J COO- 

Succin 


© Se 
transfieren dos 
hidrogenos 
al FAD, 
formando 
FADH 2 y 
oxidando 
succinato. 


NADH 


Succini! 

CoA 


0 El citrato se 
convierte en su 
isomero, 
isocitrato, por 
la eliminadon 
de una 
molecula de 
agua y la 
adidon de otra. 


0 El citrato 
pierde una 
molecula de 
C0 2 y el 
compuesto 
resultante se 
oxida 

reduciendo 
NAD + a 
NADH, 


0 Se pierde otro 
C0 2 el compuesto 
resultante se oxida 
y se reduce NAD + a 
NADH. La 
molecula 

remanente se une 
despues a la 
coenzima A 
mediante un 
enlace 
inestable. 


0 La CoA es despiazada por un grupo fosfato 
que se transfiere al GDR formando GTP, y luego 
a I ADP r formando ATP (fosforilacion a nivel de 
sustrato). 


A Fig. 9-12. El cido del addo citrico en 
detalle. En las estructuras qufmicas, los tra- 
zos rojos muestran el destino de los dos ato- 
mos de carbono que entran al dclo via la 
acetil CoA (paso 1), y en azul se indican los 
dos carbonos que salen del cido como C0 Z en 
los pasos 3 y 4. (La marca en rojo solamente 
avanza hasta el paso 5, pero se puede contb 
nuar siguiendo el destino de esos ^tomos). 


N6tese que los atomos de carbono que entran 
al cido desde la acetil CoA no lo abandonan 
en la misma vuelta. Permanecen en el cido y 
ocupan una localizadbn distinta en las mol£- 
culas en la siguiente vuelta del cido despu£s 
de que se ahade otro grupo acetilo. En conse- 
euencia, el oxaloacetato que se regenera en el 
paso 8 esta compuesto de diferentes atomos 
de carbono en cada vuelta. Todas las enzimas 


del cido del addo citrico se localizan en la 
matriz mitocondrial, excepto la enzima que 
cataliza el paso 6 r fa cual reside en la mem- 
brana mitocondrial interna. Los addos carbo- 
xflicos estan representados en forma iomzada 
como -CGCr, porque las formas ionizadas 
prevalecen al pH presente en el interior de la 
mitocondria. Por ejempfo, ef citrato es la 
forma ionizada del £cido dfrico. 
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cual recibe el nombre ciclo del &cido citrico). Los siguientes 
siete pasos descomponen el citrato en oxaloacetato. Esta rege- 
neracidn de oxaloacetato es la que transforma el proceso en un 
ciclo. 

Para cada grupo acetilo que entra al ciclo se reducen 3 NAD* 
a NADH (pasos 3, 4 y B). En el paso 6, los elettrones se trans- 
fieren no a un NAD + , sino a un aceptor de electrones distinto, 
el FAD (flavina adenina dinueledtido, derivado de la riboflavi- 
na, una viiamina B). El paso 5 del ciclo del acido citrico forma 
una molecula de GTP directamente por fosforilacion a nivel de 
sustrato, similar a los pasos generadores de ATP dc la glucoli- 
sis, Este GTP luego se emplea para sintetizar un ATP, el unico 
ATP generado de forma directa por el ciclo del acido citrico. La 
mayor parte de la produccidn de ATP de la res pi radon result a 
de la fosforilacion oxidativa cuando el NADH y el FADH 2 pro- 
ducidos por el ciclo del acido citrico transfieren los electrones 
extraidos de los alimentos a la cadena de transporte de electro¬ 
nes. En el proceso proporcionan la energia necesaria para la 
fosforilacion de ADP a ATP. Exploraremos este proceso en la 
siguiente secdtin. 


Evaluation de conceptos 


1, ^En qu£ moleculas se conserva la mayor parte de la ener¬ 
gia de las reacciones redox del ciclo del acido citrico? 

^De que manera estas moleculas convertiran su energia 
en una forma que pueda emplearse para sintetizar ATP? 

2. ^Que procesos celulares producen el dibxido de carbono 
que usted exhala? 

Veanse las respuestas en el Apcjidice A. 


Concepto 


Durante la fosforilacion oxidativa, 
la quimiosmosis acopla 
el transporte de electrones 
con la sintesis de ATP 

Nuestro principal objetivo en este capitulo es aprender de que 
manera las c£lulas obtienen la energia de los alimentos para sin¬ 
tetizar ATP Los componentes metabdlicos de la respiracion, que 
hemos analizado hasta el momento —la glucdlisis y el ciclo del 
acido citrico—, producen solo 4 moleculas de ATP por molecula 
de glucosa, todas por fosforilaeidn a nivel de sustrato: 2 ATP 
netos a partir de la glucdlisis y 2 ATP a partir del ciclo del acido 
citrico. En este momento, las moleculas de NADH (y FADH 2 ) 
dan cuenta de la mayor parte de la energia extralda de los ali¬ 
mentos. Estos escoltas de electrones vinculan la glucdlisis y el 
ciclo del acido citrico con la maquinaria de la fosforilacion oxi¬ 
dativa, la cual emplea la energia liberada por la cadena de irans- 
porte de electrones para impulsar la sintesis de ATP En esta 
secridn aprender^, en primer lugar, como funciona la cadena de 
transporte de electrones; luego, de que manera la membrana 
interna de la mitocondria acopla el flujo de electrones de la cade¬ 
na a la sintesis de ATE 


La via de transporte de electrones 

La cadena de transporte de electrones es una coleccion de 
moleculas insertas en la membrana interna de la mitocondria. El 
plegamiemo de la membrana interna para formar crestas incre- 
menta el area de superficie y proporciona espacio para las miles 
de copias de la cadena presentes en cada mitocondria (una vez 
mas, vemos que la estnictura se a deala a su fund on). La mayor 
parte de los componentes de la cadena son proteinas que existen 
en complejos multiproteicos numerados del 1 al IV Fuertemente 
unidos a estas proteinas se encuentran lo sgrupos prosteticos , com- 
puestos no proteicos esendales para las funciones cataliticas de 
ciertas enzimas. 

La figura 9-T3 muestra la secuencia de los transportado- 
res de electrones presentes en la cadena de transporte de elec¬ 
trones y la caida de energia libre a medida que los electrones 
viajan a lo largo de la cadena. Durante el transporte de electro¬ 
nes a lo largo de la cadena, los transportadores de electrones alter- 
nan entre estados reducidos y oxidados a medida que aceptan 
y donan electrones; cada componeme de la cadena se reduce 
cuando acepta electrones de su vecino que se encuentra 
L hacia arriba”, el cual tiene una afinidad menor por los elec¬ 
trones (es men os electronegative). Luego regresa a su forma 
oxidada cuando cede electrones a su vecino mis electronega- 
tivo "hacia abajo”. 

Veamos ah ora en detalle la cadena de transporte de electro¬ 
nes de la figura 9-13. Los electrones extraidos de los alimentos 
por el NAD + , durante la glucdlisis y el ciclo del acido citrico, 
se transfieren del NADH a la primera molecula de la cadena de 
transporte de electrones. Esta molecula es una flavoproteina, 
denominada as! puesto que Liene un grupo prostdtico llamado 
flavina mononucledtido (FMN en el complejo I). En la siguien- 
te reaccion redox, la flavoproteina vuelve a su forma oxidada en 
tanto cede electrones a una proteina con hierro-azufre (Fe*S 
del complejo I), pertenedente a una familia de proteinas con 
hierro como y fuertemente unidos. La proteina con hierro-azu¬ 
fre luego cede los electrones a un compuesto llamado ubiqui- 
nona (Q en fig. 9-13). Este transportador de electrones es una 
pequena molecula hidrdfoba, y el dnico miembro de la cadena 
de transporte de electrones que no es proteico. La ubiquinona 
se mueve dentro de la membrana y no reside en ningun com¬ 
plejo en particular. 

La mayor parte de los transportadores de electrones restames 
entre la ubiquinona y el oxigeno son proteinas Uamadas citocro- 
mos. Su grupo prostetico, llamado grupo hemo, tiene un atomo 
de hierro que acepta electrones y los dona (es similar al grupo 
hemo de la hemoglobina, la proteina de los globules raj os, excep- 
to que el hierro de la hemoglobina transporta oxigeno y no elec¬ 
trones). U cadena de transporte de electrones tiene varios Lipos 
de citocromos, cada uno de los cuates es una proteina diferente 
con un grupo hemo ligeramente diferente que acarrea electrones. 
El ultimo citocromo de la cadena, el cyt a y pasa sus electrones al 
oxigeno, que es may electronegativo. Cada atomo de oxigeno 
tambien capta un par de iones hidrogeno de la solucidn acuosa 
y forma agua. 

Otra fuente de electrones para la cadena de transporte es el 
FADH 2 , el otra producto reducido del ciclo del acido citrico. En 
la figura 9-13 se ve que FADH 2 anade sus electrones a la cadena 
de transporte de electrones en el complejo II, a un nivel de 
energia mis bajo que el NADH. En consecuencia, la cadena de 
transpose de electrones proporciona alrededor de un tereio 
de energia menos para la sintesis de ATP cuando el donante elec- 
Lrdnico es FADH 2 en iugar de NADH. 
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La cadena de transporte de electrones no sintetiza ATP de 
forma direcia. Funciona para facilitar la caida de electrones desde 
los alimentos al oxigeno, fraccionando una gran caida de ener¬ 
gia libre en una serie de pasos mas pequenos que liberan ener- 
gia en cantidades manejables. ^De que manera la mitocondria 
acopla ese transporte de electrones y la liberacibn de energfa a 
la sintesis de ATP? La respuesta es un mecanismo llamado qui- 
mibsmosis. 



A Fig. 9-13. Cambio de fa energia fibre durante el transporte de 
electrones. La caida de energfa fibre (AG) para los electrones que via- 
jan desde el NADH al oxigeno es 53 kcal/mol, pero esta "caida" esta 
fraccionada en una serie de pasos m£s pequenos por la cadena de 
transporte de electrones (un 3tomo de oxigeno se representa aquf 
como 3 / 2 0 2 para subrayar el hecho de que la cadena de transporte de 
electrones reduce el oxfgeno molecular 0 ?I no £tomos de oxigeno indi¬ 
viduates. Por cada dos moteculas de NADH se reduce una motecula de 
0 2 a 2 H 2 0). 


Quimiosmosis: el mecanismo de acoplamiento 
de energia 

Dentro de la membrana interna de la mitocondria se eneuem 
tran muchas copias de un complejo protdco llamado ATP sinta¬ 
sa, la enzima que -de hecho- sintetiza ATP a partir de ADP y 
fosfato inorginlco (fig. 9-14). La ATP sintasa funciona como 
una bomba Ibnica que trabaja en sentido inverse. Recuerde del 
capiiulo 7 que las bombas ibnicas utilizan ATP como fuente de 
energia para transporter los iones contra sus gradientes. Hn el 
modo inverso de este proceso, la ATP sintasa emplea la energia 
de un gradiente ibnico existente para impulsar la sintesis del ATP 
El gradiente ibnico que impulsa la fosforilacibn es un gradiente 
de protones (iones hidrbgeno), es dedr, la fuente de peeler para 
ta ATP sintasa es una diferencia en la concentracibn de H + de 
lados opuestos de la membrana interna de la mitocondria (pode- 
mos pensar tambien en este gradiente como una diferencia de 
pH, dado que el pH es una medida de ta concentracibn de H + ). 
Este proceso, en el cual la energia almacenada en forma de un 
gradiente de iones hidrogeno a traves de una membrana se 
emplea para impulsar el trabajo celular, como la sintesis de ATP, 
se denomina quimibsmosis (del griego nsmos, empujar), Hemos 
empleado previamente la palabra osmosis al anaUzar el transpor¬ 
te de agua, pero aqm se refiere al flujo de H + a traves de una 
membrana. 

Al estudiar la estructura de la ATP sintasa, los cientiftcos han 
aprendido la manera en que flujo de H + a traves de esta gran 
enzima impulsa la generacibn de ATP La ATP sintasa es un com- 
plejo de multiples subunidades con cuatro partes principales, 


Un rotor dentro 
de la membrana 
gira en sentido de 
las agujas del reloj 
cuando el H + fluye 
a traves de el a 
favor del 
gradiente de H + 

Un estator andado 
en la membrana 
mantiene el porno 
estacionario. 

Un vastago que se 
extiende a I interior 
del pomo tambien 
gira activando sitios 
catalfticos del pomo. 

Tres sitios 
catalfticos del 
pomo estacionario 
unen fosfato 
inorganico al ADP 
para formar ATP. 

A Fig, 9-14. ATP sintasa, un moiino hidraulieo molecular El com- 
ptejo proteico de la ATP sintasa funciona como un moiino hidraulieo 
impulsado por el flujo de los tones de hidrbgeno. Este complejo reside 
en las membranas de las mitocondrias y los doroplastos de los euca- 
riontes y en las membranas plasmaticas de los proeariontes. Cada una 
de las cuatro partes de la ATP sintasa se compone de un ndmero de 
subunidades pofipeptidteas. 
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cada una de las cuales esta formada por multiples polipeptidos 
(fig. 9-14): un rotor en la membrana mitocondrial interna; un 
porno que sobresale hacia el interior de la matriz mitocondrial; 
un vastago que se extiende desde el rotor al porno y un estator 
que se encuentra anclado cerca del rotor que mantiene el pomo 
quieto. Los iones hidrogeno iluyen por un espacio estrecho 
entre el estator y el rotor, y ocasionan que dste y su vastago 
unido roten, de forma similar a una corriente de agua que hace 
girar un molino hidraulico. El vastago que gira provoca cam- 
bios estructurales en el potno estacionario y acLiva tres sitios 
eataliticos en las subunidades que constituyen el pomo, de 
modo que se combinan ADP y fosfato inorganico para sinteti- 
zar ATP 

Entonces, <jde que manera la membrana mitocondrial interna 
genera y mamiene el gradiente de H + que impulsa la sintesis de 
ATP en el complejo de la proteina AT? sintasa? Crear el gradien¬ 


te de H + es la funcion de la cadena de transporte de electrones, 
cuya localizacidn en la mitocondria se muestra en la figura 9- 
15, La cadena es un transformador energdtico que emplea el fiujo 
exergonico de electrones para bombear H + a traves de la mem- 
brana, desde la matriz de La mitocondria al interior del espacio 
intramembrana, El H + tiene una tendencia a retroceder y atrave- 
sar la membrana para difundirse a favor de su gradiente. Las ATP 
sintasas son Los unicos sitios de la membrana que ttenen perme- 
abilidad absoluta para iones H + , Los iones pasan a traves de un 
canal presente en la ATP simasa, que emplea el fiujo exergonico 
de H + para impulsar la fosforilacidn del ADP (fig. 9-14). Asi, la 
energia almacenada en un gradiente de H + a traves de una mem¬ 
brana acopla las reacciones redox de la cadena de transporte de 
electrones a la sintesis de Alp un ejemplo de quimidsmosis. 

En este pumo usted puede pregnntarse de que manera la 
cadena de transporte de electrones bombea los iones hidrdge- 
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Cadena de transporte de electrones Quimiosmosis 

Transporte de electrones y bombea de protones (bP), Sintesis de ATP impulsada por el fiujo de 

que crean un gradiente de H + a traves de la membrana. H + que retorna a traves de la membrana. 


Fosforiladon oxidativa 


A Fig. 9-15. La quimiosmosis acopla la 
cadena de transporte de electrones a la 
sintesis de ATP. El NADH y el FADH Z tlevan 
electrones de alta energfa extraidos de los ali- 
mentos durante la glucdlisis y el ciclo del dcido 
citrico a una cadena de transporte de electrones 
construida en la membrana interna de la mito¬ 
condria. La flecha amarllla traza el transporte de 
electrones que finalmente pasan al oxlgeno en 
el extreme "cuesta abajo" de la cadena para 
formar agua, Como se mostrd en la figura 9- 
13, la mayorta de los transportadores de elec¬ 
trones de fa cadena se agrupan en cuatro 


complejos. Dos transportadores mdviles, la ubi- 
quinona (Q) y el dtocromo c (Cyt c) ( se mueven 
rdpldamente en la membrana lie van do electro¬ 
nes entre los grandes complejos, A medida que 
los complejos I, Ilf y IV aceptan y fuego donan 
electrones, bombean iones hidrdgeno (proto¬ 
nes) desde la matriz mitocondrial al espacio 
intermembrana (ndtese que el FADH ? deposita 
sus electrones por medio del complejo II y, por 
lo tanto, se bombean menos protones dentro 
del espacio intermembrana que cuando se 
emplea NADH), La energia quimlca original- 
mente obtenida a partir de Jos alimentos se 


transforma en una fuerza motriz protdnlca, un 
gradiente de H + a traves de la membrana, Los 
iones hidrogeno retroceden a favor de su gra¬ 
diente a traves de un canal en la ATP sintasa, 
otro compfejo proteico insertado en la membra¬ 
na. La ATP sintasa emplea la fuerza motriz pro- 
tdnica para fosforiJar ADP formando ATP, El uso 
de un gradiente de H + (fuerza motriz protdnica) 
para transferir energia de las reacciones redox al 
trabajo celular (sintesis de ATP, en este caso) se 
llama quimidsmosis. En conjunto, el transporte 
de electrones y la quimidsmosis componen la 
fosforifacidn oxidativa. 
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no. Los investigadores ban descubierto que ciertos miembros 
de la cadena de transporte de electrones aceptan y liberan pro¬ 
fanes (H + ) junto con los electrones. En ciertos pasos a Lo largo 
de la cadena, la transference de electrones hace que los H + 
sean captados y liberados en la solucion del entorno. Los 
iransportadores de electrones estan dispuestos espacialmente 
en la membrana, de modo que el H + se capta desde la matriz 
mitocondrial y se deposita en el espado intermembrana (fig. 9- 
I >), El gradiente de H + resultante se conoce como fuexza motriz 
protbnica, haciendo hincapie en la capacidad del gradiente 
para Llevar a cabo irabajo. La fuerza retroimpulsa al H + a traves 
de la membrana empleando canales especificos de H + que 
aportan las ATP sintasas, 

En t^rminos generates, la quimtdsmosis es un mecanismo de aco~ 
pkmientb energetics que emplea la energia almaccnada en forma de 
un gradiente de H+ a travis de una membrana para realizar Lrabajo 
celular. En las mitocondrias, la energia para la formacibn del gra¬ 
diente procede de las reacciones redox exergonicas y la smtesis 
de ATP es el trabajo realizado. Pero la quimiosmosis ocurre tarn- 
bien en cualquier lugar y en otras variaciones. Los cloroplastos 
emplean la quimiosmosis para generar ATP durante la fotosinte- 
sis; en estos organulos, la luz (en lugar de la energia quimiea) 
impulsa tanto el flujo de electrones a lo largo de una cadena de 
iransporte de electrones como la formacion del gradiente de H + 
resultante. Los procariontes, que carecen tanto de mitocondrias 
como de cloroplastos, generan gradientes de H + a traves de sus 
membranas plasmaticas. Luego, explotan la fuerza motriz protd- 
nica, no solo para sintetizar ATP, sino tambien para bombear 
nutrientes y productos de desecho a traves de la membrana y 
para rotar sus flagelos. A ratz de su importancia central para las 
conversiones energ£ticas en los procariontes y eucariontes, la 


quimiosmosis ha ayudado a unificar el estudio de la bioenergeti- 
ca. Peter Mitchell recibio el Premio Nobel en 1978 al formular la 
original propuesta del modelo quimiosmotico. 

Un balance de la production de ATP mediante 
la respiracion celular 

Ahora que hemos mirado mas de cerea los procesos centrales 
de la respiracion celular volvamos a su funcion global: obtener la 
energia de los alimentos para sintetizar ATP 

Durante la respiracion, la mayor parte de la energia fluye en 
esta secuencia: glucosa —> NADH —> cadena de transporte de 
electrones —» fuerza motriz protdnica ATP, Podemos hacer la 
contabilidad para calcular las ganancias de ATP que se producen 
cuando la respiracion celular oxida una mol£cula de glucosa a 
seis mol£culas de dioxide de carbono. Los tres depanamentos 
principales de esta empresa metabdlica son la glucolisis, el ciclo 
del ftcido citrico y la cadena de transporte de electrones, que 
impulsa la fosforilacion oxidativa, La figura 9-16 proportions 
un recuento detallado del ATP producido por molecula de glu¬ 
cosa oxidada. La cuenta suma los 4 ATP producidos de lorma 
directa por la fosforilacion a nivel de sustrato durante la glucO- 
lisis, y el ciclo del &cido citrico, a las muchas mas mol£culas de 
ATP generadas por la fosforilacion oxidativa. Cada NADH que 
transfiere un par de electrones desde los alimentos a la cadena 
de transporte de electrones, contribuye suficientemente a la 
fuerza motriz protdnica para generar un m£ximo de aproxima- 
damente 3 ATP . 

^Por que los numeros de la figura 9-16 son inexactos? Hay 
tres razones por las que no podemos establecer un ntimero exac- 
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A Fig, 9-16. ATP producido por molecula de glucosa en cada etapa de la respiracion celular. 
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lo de moleculas de ATP genera das por la degradation de una 
mol£cula de glucosa, En primer lugar, la fosforilacion y las 
reacciones redox no estan dineetamente acopladas entre si, de 
modo que el cociente de moleculas de NADH con respect© al 
numero de moleculas de ATP no es un nrimero entero. Sabemos 
que 1 NADH resulta en el transporte de 10 H + a traves de la 
membrana mitocondrial interna, y sabemos tambi£n que en 
atgun tugar entre 3 H + y 4 H* deben volver a entrar a la matriz 
mitocondrial por medio de una ATP sintasa para generar 1 ATP 
Por tanto, 1 NADH genera suficiente fuerza protomotriz para la 
sintesis de entre 2,5 y 3,3 ATP; por lo general redondeamos y 
afirmamos que 1 NADH puede generar cerea de 3 ATP HI ciclo 
del acido cStrico tambien aporta electrones a la cadena de trans- 
porte de electrones via el FADH 2 , pero dado que tuego entra en 
la cadena, cada molferia de este transporte de electrones es res- 
ponsable del transporte de H + para la sintesis de solo 1,5 ATP 
a 2 ATP 

En segundo termino, el rendimiento en ATP varia ligera- 
mente de acuerdo con el tipo de lanzadera empleada para trans- 
portar los electrones desde el citosd a la mitocondria, La membrana 
interna de la mitocondria es impermeable al NADH, de modo 
que el NADH presente en el citosol queda segregado de la 
maquinaria de la fosforilacion oxidativa, Los dos electrones del 
NADH capturados en la glucolisis deben converger en la mito¬ 
condria o uno de varios sistemas de lanzaderas de electrones. 
De acuerdo con el tipo de lanzadera, en un tipo celular parti¬ 
cular, los electrones pasan bien al NAD + o al FAD. Si los elec- 
trones pasan al FAD, como en las celulas del cerebro, solo 
aproximadamente 2 ATP pueden resukar de cada NADH cito- 
sdlico, Si los electrones pasan al NAD + de las mitocondrias, 
como en los hepatocitos y los cardiomiocitos, el rendimiento 
es de alrededor de 3 ATE 

Una tercera variable que reduce el rendimiento de ATP es el 
uso de la fuerza motriz protonica generada por las reacciones 
redox de la respiracion para conducir olios tipos de trabajo. 
Por ejempio, la fuerza motriz protonica impulsa la captaciOn de 
piruvato desde el citosol por parte de la mitocondria. Por tamo* 
si toda la fuerza motriz protonica generada por la cadena de 
transporte de electrones se empleara para conducir la sintesis 
de ATP, una molecula de glucosa podria generar un maxima de 
34 ATP producidos mediante la fosforilaciOn oxidativa mas 
4 ATP (netos) desde la fosforilacion a nivel de sustrato, para dar 
un rendimiento total de aproximadamente 38 ATP (o solo cerca 
de 36 ATP si estuvieran funeionando las lanzaderas menus eft- 
dentes). 

Ahora nos hallamos en condiciones de realizar una estimaciOn 
aproximada de la eficiencia de la respiracion; es decir, el percen¬ 
tage de energia qulmica almacenada en la glucosa que ha si do 
realmacenada en el ATP Recuerde que la oxidacion completa de 
una molecula de glucosa libera 686 kcal de energia (AG - -686 
keal/mol). La fosforilacion del ADP para formar ATP almace- 
na al menos 7,3 kcal por mol de ATP. Por tanto, la eficiencia 
de la respiracion es de 7,3 kcal por mol de ATP tnuitipiicado por 
38 moles de ATP por mol de glucosa dividido por 686 kcal por mol 
de glucosa, to que iguala a 0,4. A$i, aproximadamente un 40% de 
la energia almacenada en la glucosa se ha transferido para alma- 
cenarse en forma de ATP FI resto de la energia almacenada se 
pierde en forma de calor. Empleamos pane de este calor para 
mantener nuestra temperature corporal relativamente elevada 
(37 °C) y disipamos el resto mediante la sudoracion y otros 
mecanismos de enfriamiento. La respiracion celular es notable- 
men te eficiente en esta conversion energ£tica. Por coinparacion, 
el automdvil mas eficiente convierte solameme cerca del 25% de 


la energia almacenada en el combustible en energia que mueve el 
autamdvil. 


Evaluation de conccptos 


1. <Que efecto tendria una ausencia de 0 2 en el proceso 
que se muestra en la Figura 9-15? 

2. En ausencia de 0 2 , como se mencionO mas arriba, ^que 
piensa que ocurriria si se disminuyera el pH del espa- 
cio intemiembrana de la mitocondria? Explique su res- 
puesta, 

Wanse las respuestas en d Apendke A. 


Concepto 


La fermentation per mite que 
algunas celulas produzcan ATP 
sin emplear oxigeno 

Dado que la mayor parte del ATP generado por la respiration 
celular es el trabajo de la fosforilacion oxidativa, nuestra estima¬ 
tion de la production de ATP a partir de la respiracion depen de 
de un suministro adecuado de oxigeno a la celula. Sin el oxige¬ 
no electronegativo para impulsar los electrones a lo largo de la 
cadena de transporte, la fosforilacion oxidativa cesa. Sin embar¬ 
go, la fermentation proporciona un mecanismo por el cual algu¬ 
nas celulas pueden oxidar combustible organico y generar ATP 
sin el uso de oxigeno. 

£De que manera pueden oxidarse los alimentos sin oxigeno? 
Cabe recordar que la oxidacion se refiere a la perdida de electro¬ 
nes a OAtflquier aceptor de electrones, no simplemente al oxigeno. 
La glucdlisis oxida glucosa a dos moleculas de piruvato. El agen- 
te oxidante de la glucolisis es el NAD + , no el oxigeno. En total, 
la glucolisis es exergonica, y parte de la energia que se vudve dis- 
ponible se emplea para producir dos ATP (neto) por fosforila¬ 
cion a nivel de sustrato. Si el oxigeno es£ri presente, entonces se 
sintetiza ATP adicional por la fosforilarion oxidativa, cuando el 
NADH cede los elecLrones tornados de la glucosa a la cadena de 
transporte de electrones. Pero la glucolisis genera dos ATP, haya 
o no oxigeno presente; es decir, si las condiciones son aerObicas o 
anaerdbicas (del griego aero, aire, y fcios, vida; el prefijo art- sig- 
nifica ‘'sin”). 

El catabolismo anaerobico de los nutrientes organicos puede 
producirse por fermentation, La fermentation es una extension de 
la glucolisis que puede generar ATP solameme por fosforilacion a 
nivel de sustrato, en tanto haya suficiente suministro de NAD + 
para aceptar electrones durante el paso de oxidacion de la glucoli¬ 
sis, Sin aigtin mecanismo para el redclado de NAD + a partir del 
NADH, la glucolisis rapidamente vaciara el reserved o de NAD + de 
la ctiula al reducirlo en su lotalidad a NADH y se detendra por 
carecer un agente oxidante. En condiciones aerobias, el NAD + se 
recicla de forma productiva a panir de NADH por la transference 
de electrones a la cadena de transporte de electrones. La altenrati- 
va anaerobica consiste en transferir electrones desde el NADH 
hasta el piruvato, el producto final de la glucolisis. 
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Tipos de fermentation 

La fermentacibn se compone de la glucblisis mbs las reaerio- 
nes que regeneran NAD + transfiriendo eleetrones del NADH al 
piruvato o a derivados del piruvato. El NAD + puede, entonees, 
emplearse de nuevo para oxidar azucar mediante la glucblisis, 
que rinde dos moleculas de ATP por cada fosforilacibn a nivel de 
sustrato. Hay muchas tipos de fermentacion que difieren en los 
productos finales que se forman a partir del piruvato, Dos tipos 
comunes son la fermentacion alcoholica y la fermentation acida 
l&etiea 

En la fermentacibn alcoh6lica (fig. 9-17a), el piruvato se 
convierte en etanol (alcohol erilico) en dos pasos. El primer 
paso libera dioxide de carbono del piruvato, que se convierte 
en el compuesto de dos carbonos aeetaldehido. En el segundo 
paso, el aeetaldehido es reducido por el NADH a etanol, Esto 
regenera la provision de NAD + necesaria para la continuacion 
de la glucblisis. Muchas bacterias llevan a cabo la fermentacion 
alcoholica en condiciones anaerobicas. La ievadura (un bongo) 
tambien lleva a cabo la fermentacibn alcoholica. Durante miles 
de arios, los seres humanos ban empleado las levaduras en la 
fabricacibn de cerveza, de vinos y en la panificaeibn, Las bur- 
bujas de C0 2 generadas por la Ievadura del pan permiten que 
este leude. 

Durante la fermentacibn £cida Mctica (fig, 9-17b), el piruva¬ 
to se reduce directamente por accibn del NADH para formar lac¬ 
tato como producto final, sin liberacibn de C0 2 (el lactato es la 
forma lonizada del acido lactico). La fermentacion acida lactica 
por ciertos bongos y bacterias se emplea en la industria lactea 
para elaborar queso y yogur, Otros tipos de fennentacibn micro- 
biana, imporiantes desde el punto de vista comercial, producen 
acetona y metanol (alcohol metilico). 

Las celulas de musculo humano sintetizan ATP mediante la 
fermentacion acida lactica cuando hay escasez de oxigeno. 
Esto ocurre durante las etapas iniciales de un ejercicio exte- 
nuante, cuando el catabolismo de los azucares para producir 
ATP sobrepasa el suministro de oxigeno proveniente de la san- 
gre para el mUsculo. En estas condiciones, las celulas cambian 
de la respiracibn aerobica a la fermentacion, El lactato que se 
acumula puede provocar fatiga muscular y dolor, pero es elimi- 
nado de forma gradual por la sangre via el higado. El lactato se 
convierte nuevamente en piruvato por accibn de las celulas 
hepaticas. 

Fermentacion y respiration celuiar 

La fermentacion y la respiracibn celuiar son las alternativas 
anaerobica y aerobica, respectivamente, para la produce!bn de 
ATP cosechando la energfa quimica de los alimentos. Ambas 
vlas emplean la glucblisis para oxidar glucosa y otros combus¬ 
tibles organicos a piruvato, con una pmduccibn neta de 2 ATP 
por fosforilacion a nivel del sustrato. Tanto en la fermentacion 
como en la respiracibn el NAD + es el agente oxidante que 
acepta eleetrones a partir de los alimentos durante la glucbli¬ 
sis. Una diferencia central son los mecanismos contrastames 
para oxidar NADH nuevamente a NAD+, necesaria para soste- 
ner la glucblisis. En la fermentacibn, el aceptor final de los 
eleetrones es una moHcula orgAnica como el piruvato (fer¬ 
mentation acida lactica) o el aeetaldehido (fermentacibn alco- 
hblica). En la respiracibn, por el contrario, el aceptor final de 
eleetrones a partir del NADH es el oxigeno, Esto no solo rege¬ 
nera el NAD + requerido para la glucblisis, sino que pennite 
obtener un ATP extra cuando el transporte de eleetrones desde 




A Fig, 9-17, Fermentacion. En ausencia de oxigeno, muchas celulas 
emplean la fermentacibn para producir ATP por fosforiladbn a nivel de 
sustrato. El piruvato, el producto final de la glucblisis. sirve como un 
aceptor de eleetrones para oxidar el NADH de nuevo a NAD+, que 
luego puede emplearse otra vez en la glucblisis. Dos de los productos 
finaies comunes que se forman en Ja fermentacibn son (a) etanol y (b> 
lactato. la forma ionizada del 3cido lactico. 


NADH a oxigeno impulsa !a fosforiladbn oxidativa. Una 
ganancia de ATP atm mayor proviene de la oxidacibn de pim- 
vato en el ciclo del acido citrico, que es exclusive de la respi¬ 
racibn. Sin oxigeno, la energfa atin almacenada en el piruvato 
no esta disponible para las cblulas, Por lo tanto, la respiracibn 
celuiar recupera mucha m&s energfa de cada molbcula de azli- 
car que la fermentacibn. De hecho, la respiracibn produce 
hasta 19 veces m&s ATP por molecula de glucosa que la fer¬ 
mentacibn: hasta 38 ATP en el caso de la respiracibn, en com- 
paracion con los 2 ATP producidos por la fosforilacion a nivel 
del sustrato en la fermentacibn. 

Algunos organismos, entre ellos las levaduras y muchas bac¬ 
terias, pueden sintetizar suficiente ATP para sobrevivir emplean- 
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do la fermentacidn o la respiracidn en forma altemativa. Estas 
especies se Itaman anaerobios facultativos. A nivel de la celula, 
nuestras celulas musculares se comportan como anaerobios 
facultativos. En tin anaerobio facultative, el piruvato es una 
bifurcacidn en la via metabdlica que conduce a dos vias cata- 
bdlicas alternativas (fig, 9-18), En condiciones aerobicas, el 
piruvato puede convert! rse en acetil CoA y la oxidacion conti- 
nua en el ciclo del acido citrico. En condiciones anaerobicas, el 
piruvato diverge del ciclo del acido citrico y sirve como acep- 
tor de electrones para reciclar NADu Para elaborar la misma 
cantidad de ATP, un anaerobio faeukativo deberia consumir 
azucar a una tasa mucho mayor cuando est4 fermemando que 
cuando est A respirando. 

La iinportancia evolutiva de la glucolisis 

El papel de la glucdlisis, tanto en la fermemacidn como en la 
respiracidn, tiene una base evolutiva. Los procariomes ancestra- 
les probablemente emplearon la glucolisis para sintetizar ATP 
mucho antes que el oxlgeno estuviera presente en k atmdsfera de 
la Tierra. Los fosiles bacterianos mas amiguos conocidos daLan 
de unos 3 500 millones de anos, pero tal vez no comenzaron a 
acumularse caniidades apreciables de oxlgeno atmoskrico hasta 
hace unos2 700 millones de anos. Las cianobaeterias produjeron 
este 0 2 como subproducto de la fotosintesis. Por tanto, los pro¬ 
cariomes ini dales deben haber generado ATP excl usivamente a 
panir de la glucdlisis, que no requiere oxlgeno. Ademas, la glu¬ 
ed lisis es la da metabdlica m&$ generalizada, lo que sugiere que 
evoluciond muy temprano en la historia de la vida. La localiza- 
cion citosolica de la glucolisis tambien implies una gran antigue- 
dad; la via no requiere ninguno de los organulos limitados por 
membranas presentes en las celulas eucariontes que evoluciona- 


Glucosa 



A Fig. 9-18. Piruvato como enlace dave en el catabolismo. U glu- 
colisis es com On a la fermentacidn y a Ja respiracidn celular. Ef produc- 
to final de la glucdlisis, el piruvato, representa una bifurcacidn en las 
vfas catabbficas de la oxidacion de la glucosa. En una c£lula que realiza 
respiracidn celular y fermentacidn, el piruvato est3 destinado a una de 
estas dos vias, habitualmente en funddn de que haya oxlgeno o no. 


ron alrededor de 1 000 millones de anos despues de las celulas 
procariontes. La glucolisis es unajoya de la familia metabdlica de 
las primeras celulas, que eoniinua funcionando en la fermenta- 
cion y como primera etapa en la degradadon de las moleculas 
organlcas por respiracidn. 


Evaluation de conceplos 


L Considere el NADH formado durante la glucdlisis, ^Cual 
es el aceptor final de sus electrones durante k 
fermemacidn? ^Cual es el aceptor final de sus electrones 
durante la respiracidn? 

2, Una levadura alimemada con glucosa se Gambia de un 
ambiente aerobico a un ambieme anaerobico. Para que la 
eelula continue generando ATP a k misma velocidad, 
ide que manera deberia cambiar su velocidad de 
consume de glucosa? 

Vianse fas respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


La glucolisis y el ciclo del acido 
citrico se conectan con muchas 
otras vias metabolicas 

Hasta aqui hemos tratado k degradacidn oxidativa de la glu¬ 
cosa de forma aislada del resto de la economia metabdlica total 
de las celulas. En esta seed on usted aprendera que la glucdlisis y 
el ciclo del acido citrico son los principales cruces de varias vias 
catabdlicas y anabdlicas (biosim£ticasX 

La versa till dad del catabolismo 

En todo este capitulo hemos empleado la glucosa como com¬ 
bustible para la respiracidn celular, Pero las moldculas de gluco¬ 
sa libre no son comunes en las dietas de los seres humanos ni 
otros animates. Nosotros obtenemos la mayor parte de nuestras 
calorias en forma de grasas, prot etnas, sacarosa y otros disacarl- 
dos y almidon, un polisacarido. To das estas moleculas organlcas 
de los alimentos pueden ser empleadas por la respiracidn celular 
para sintetizar ATP (fig. 9-19). 

La glucdlisis puede aceptar un amplio espectro de hidratos 
de carbono para el catabolismo, En el aparato digestive, el atmi- 
don se hidroliza a glucosa que luego puede ser degradada en 
las celulas por el proceso de glucdlisis y el ciclo del acido ciLri- 
co, De forma similar, el glucdgeno, el polisacarido que los 
seres humanos y much os otros animates almacenan en su 
higado y sus celulas musculares, puede hidrolizarse a glucosa 
entre las comidas como combustible para la respiracidn. La 
digestion de los disacaridos, incluida la sacarosa, pro pore ion a 
glucosa y otros monosac&ridos como combustible para la res¬ 
piracidn. 

Las proteinas tambien pueden emplearse como combustible, 
pero primero deben ser digeridas a sus amino&cidos constitu- 
yentes. Muchos de los amino&cidos, por supuesto, se usan por el 
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organismo para construir iiuevas proteinas. Los amino&cidos 
presentes en exceso son convertidos per enzimas en interne- 
diarios de la glucdlisis y del ciclo del acido citrico. Antes de 
que los aminoacidos puedan alimentar la glucolisis o el ciclo 
del acido citrico, sus grupos amino deben eliminarse, en un 
proceso llainado desaminacidn. El nitrdgeno de desecho se 
excreta de los animales en forma de amomaco, urea u otros 
productos de deshecho, 

El catabolismo tambien puede obtener la energia almacenada 
en las grasas obtenidas de los alimentos* 0 bien de las celulas de 
almaeenamiemo del organismo. Despu£s de que las grasas son 
digeridas a glicerol y acidos grasos, el glicerol se convierie en 
glieeraldehldo-3-fosfato, un intermediario de la glucolisis. La 
mayor pane de la energia de una grasa se almacena en los acidos 
zrasos. Una secueneia metabolica denominada oxidacidn beta 
degrada los acidos grasos a fragmemos de dos carbonos, que 
emran en el ciclo del acido citrico como acetil CoA. Las grasas 
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A Fig. 9-19. Catabolismo de varias moleculas de los altmen- 
tos. Los hidratos de carbono, las grasas y las proteinas pueden 
emplearse como combustible para la respiraridn celular. Los mond- 
meros cfe estas moleculas entran en Ja glutdlisis o en et ciclo del 
acido dtrico en varies puntos. La glucdlisis y el ciclo del acido eftri- 
co son embudos catabdlicos a travds de los cuales los electrones de 
todos los tipos de moleculas organicas fluyen en su caida exergdni- 
ca al oxigeno. 


constituyen un excelente combustible. Un gramo de grasa 
oxidada por la respiracidn produce tn£$ del doble de ATP que 
un gramo de hidrato de carbono, Lamentablemente, esto tam¬ 
bien signifies que una persona que est£ iratando de perder peso 
debe trabajar duramente para emplear la ^asa almacenada en el 
organismo porque hay muchas calorias almacenadas por cada 
gramo de grasa. 

Biosintesis (vias anabolicas) 

Las celulas requieren sustancia y energia. No todas las mole- 
culas organicas de alimentos est£n destinadas a ser oxidadas 
como combustibles para sintetizar ATP Ademas de las calorias, 
los alimentos tambien deben proporcionar los esqueletos de 
carbono que las celulas requieren para sintetizar sus propias 
moleculas, Algunos mondmeros organicos obtenidos por diges¬ 
tion pueden usarse de forma directa. Por ejemplo, como se 
menciond previamente, los aminoacidos de la hidrolisis de las 
proteinas de los alimentos pueden incorporate a las propias 
proteinas del organismo. Con frecuencia, sin embargo, el cuer- 
po requiere moleculas especificas que no est&n presentes como 
tales en la comida. Compuestos fonnados como intermediarios 
de la glucolisis y el ciclo del acido dtrico pueden divergir a vias 
anabolicas como precursores a partir de los cuales la celula 
puede sintetizar las moleculas que requiere. Por ejemplo, los 
seres humanos son capaces de sintetizar alrededor de la mitad 
de los 20 aminoacidos presentes en las proteinas modificando 
compuestos extraidos del ciclo del acido citrico. Ademas, la 
glucosa, puede sintetizarse a partir de piruvato, y los acidos 
grasos tambien pueden sintetizarse a partir de la acetil CoA. Por 
supuesto, estas vias anabolicas, o biosinteticas, no generan ATP, 
sino que lo consumen. 

Ademas, la glucolisis y el ciclo del acido citrico funcionan 
como intercambios metabdlicos que permiten que nuestras celu¬ 
las eonviertan algunos tipos de moleculas en otros cuando las 
necesitamos. Por ejetnplo, un compuesto intermediario generado 
durante la glucdlisis, en la dihidroxiacetona fosfato (fig, 9-9, paso 
3), puede convertirse en uno de los prindpales precursores de las 
grasas. Comemos mas alimento dd necesario, Almacenamos grasa 
aun si nuestra dieta es fibre de grasa, El metabolismo es notable- 
mente versatil y adaptable, 

Regulacion de la respiration celular a traves 
de mecanismos de retroalimentacion 

Los principios basicos de la oferta y la demanda regulan la 
economia metabolica. La celula no desperdicia energia sinteti- 
zando mds de una sustancia determinada si no es necesario. Si 
por ejemplo, hay un exceso de cierto aminoacido, la via anabd- 
lica que sintetiza ese aminoacido a partir de un intermediario 
del ciclo del acido citrico se detiene, El mecanismo mas comtin 
para este control es la inhibicion por retroaiimentacidn: el pro- 
ducto final de una via anabolica inhibe la enzima que cataliza 
un paso inicial de la via (fig. 8-20), Esto evita la distraccion 
innecesaria de intermediaries metabdlicos clave de usos que 
son mds urgentes. 

La celula tambien controla su catabolismo. Si la celula esta tra- 
bajando duramente y su concentracidn de ATP comienza a caer, 
la respiracidn se acelera. Cuando hay mucho ATP para satisfa- 
cer la demanda, la respiracidn se vuelve mas lenta, lo que supo- 
ne un ahorro de moleculas organicas valiosas para otras funciones, 
Nuevamente, el control se basa sobre todo en la regulacion de la 
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actividad de enzimas en puntos estraiegicos de la via catabblica. 
Un imerruptor importante es la fosfofructocinasa (fig. 9-20), la 
enzima que cataliza el paso 3 de la glucolisis (fig, 9-9). Este es el 
paso mas temprano que dirige al sustrato irreversiblemente a la 


Giucosa 



A Fig. 9*20. El control de fa respiration celular, Las enzfmas alos- 
t^ricas en ciertos puntos de la vfa respiratoria responden a inhibidores 
que ayudan a mantener el ritmo de la glucolisis y def cfdo del £ddo 
dtrico. La fosfofructocinasa, la enzima que cataliza eJ paso 3 de la 
glucblisis (fig. 9-9), es una de esas enzimas. Es estimufada por el AMP 
(derivado def ADR) pero mhibida por ATP y por dtrato. Esta regulation 
por retroafimentacibn ajusta la tasa de respiracibn a medida que cam- 
bian las demandas catabolicas y anabblicas de Ja tblula. 


via glucolitica. Al controlar la vela ci dad de este paso, la celula 
puede aceletar o volver mas lento el proceso catabolico comple- 
to; la fosfofructocinasa puede considerarse como el marcapasos 
de la respiracibn. 

La fosfofructorinasa es una enzima alosterica con sitios recep- 
tores paTa inhibidores y activadores especificos. Es inhibida por 
el ATP y estimukda por el AMP (adenosina monofosfato), que la 
celula deriva del ADP A medida que el ATP se acumula, la inhi¬ 
bition de la enzima vuelve mas lenta la glucolisis. La enzima se 
vuelve activa nuevamente a medida que el trabajo celular con- 
vierte ATP en ADP (y AMP) mas rapldo que !o requerido para la 
regeneration del ATP La fosfofructocinasa tambien es sensible al 
dtrato, el primero de los productos del ciclo del acido citrico, Si 
se acumula citrato en las mitocondrias, parte de & pasa al citosol 
e inhibe la fosfofructocinasa, Este mecanismo permite sincroni- 
zar las velocidades de la glucblisis y del ciclo del acido citrico. A 
medida que se acumula citrato, la glucblisis se vuelve mas lenta, 
y el suministro de los grupos acetilo al ciclo del £ddo citrico dis- 
minuye. Si aumenta el consumo de citrato, sea por una deman- 
da de mas ATP o porque estan drenandose intermediaries del 
ciclo del acido citrico por las vias anabblicas, la glucolisis se 
acelera y satisface la demanda, El equilibrio metabolico se ve 
aumentado por el control de otras enzimas en otras localiza- 
ciones cruciales en la glucblisis y el ciclo del acido citrico. Las 
celulas son ahorrativas, expeditivas y dan respuesta en sus meta- 
bolismos. 

Examine la figura 9-2 de nuevo para poner a la respi radon 
celular en el contexto mas general del fiujo de energia y del ciclo 
qufmico en los ecosistemas. La energia que nos mantiene vivos se 
libera, pero no se produce mediante la respiration celular. Estamos 
utilizando energia que fue almacenada en los alimentos por la 
fotosintesis. En el siguiente capitulo se vera de que manera la foto- 
sintesis captura la luz y la convierte en energia quimica. 


Evaluation de conccptos 


1. Compare la estructura de la grasa (vease la figura 5-11) 
con la de un hidrato de carbono (vbase la figura 5-3). 
zQue caracteristicas de su estmetura convierten a una 
grasa en un combustible superior? 

2. ^En que circunstancias su organismo podria simetizar 
moleculas de grasa? 

3. *Que ocurriria en una celula muscular que ha utilizado 
su provision de oxigeno y de ATP? (vbase la figura 9-20), 

Vcairsc las respue stas en el Apgndice A. 
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Revision del eapltulo 


RESUMHN DE CONCEPTOS- CLAVE 


■ Los procesos Vitales requieren energia que entxa al ecosistema 
en forma de luz solar. La energia se emplea para realtzar trabajo 
o se disipa como calor, mientras que los elementos quimicos 
esenciales se reciclan medLanLe la respiracidn y la fotosintesis 
(p, 160), 


Concepto 


Las vias calabolicas prodncen energia mediante 
la oxidacion de los combustibles organicos 

Las vias catabolicas y la production de ATP (p. 161). La 

degradation de glucosa y de otros combustibles organicos es exer- 
gdnica. A partir de la glucosa o de otra motecula organica y emple- 
ando 0 2 , la respiracidn celular produce H ; 0, CO., y energia en 
forma de ATP y calor, Para mantenerse trabajando, una cdlula debe 
regenera r ATP 

Reacciones redox: oxidacion y reduction (pp. 161-164). La 

celula utiliza la energia almacenada en las moleculas de alimen- 
tos mediante las reacciones redox, en las cuales una sustancia 
desplaza los etectrones de forma parcial o total a otra. La sustan- 
da que recibe los electrones se reduce; la sustancia que pierde 
los electrones se oxida. Durante la respiration celular, la glucosa 
(C 6 H l2 0 6 ) se oxida a C0 2> y el 0 2 se reduce a H 2 G. Los electro¬ 
nes pierden energia potencial durante su transference desde los 
compuestos organicos hasta el oxigeno. Los electrones de los 
compuesios organicos habitualmente pasan primero al NAD + , 
reducidndolo a NADH. El NADH pasa los electrones a una cade- 
na de transporte de electrones „ que los conduce Kasta et 0 2 en 
pasos que liberan energia. La energia Iiberada se emplea para sin- 
tetizar ATP 

Las ttapas dc la respiracidn celular: preseittarimi prdimmur 
(pp, 164-165)* La glucdlisis y el dclo del acido dtrico suministran 
electrones (via el NADH o el FADH 2 ) a la cadena de transporte de 
electrones, que impulsa la fosforilacion oxidariva. La fosforilaridn 
oxidativa genera ATP 


Concepto 


La glucolisis genera energia quimica mediante 
la oxidacion de glucosa a piruvato 

- La glucolisis degrada glucosa a dos moltadas de piruvato y genera 
2 ATP y 2 NADH por cada mokcula de glucosa (pp. 165-167). 


Concepto 


El efelo del acido dtrico completa la oxidacion de 
moleculas organicas que genera energia 

La llegada de piruvato al interior de ia niitocondria y su conver¬ 
se n en acetil CoA vincula la glucolisis con el ciclo del £ddo 
dtrico. El grupo acetilo de dos carbonos de la acetil CoA se une 
a I oxalacetato de cuatro carbonos para form a r el citrato de sets 
carbonos, que se degrada nuevamente a oxalacetato. El ciclo 
libera 2 C0 2 , forma I ATP y pasa electrones a I NAD + y al FAD, 
lo que da como resultado 3 NADH y 1 FADH 2 por ciclo 
(pp. 168-170). 


Concepto 


Durante la fosforilacion oxidativa, la quimiosmosis 
acopla el transporte de electrones con la sintesis de 
ATP 

► El NADH y el FADH 2 dorian electrones a la cadena de transporte 
de electrones, que impulsa la sintesis de ATP via fosforilacidn oxi¬ 
dativa (p. 170), 

L La via de transporte de electrones (pp. 170-171), Fn la cadena 
de transporte de electrones, los electrones del NADH y del FADHj 
pierden energia en varies pasos en los que se libera energia, Al final 
de la cadena, los electrones pasan al 0 2 y lo reducen a H 2 0. 

► Quimiosmosis: el mecanismo de acopla mien to de energia (pp. 
171-173). Fn ciertos pasos a lo largo de la cadena de transporte de 
electrones, la Lransfereneia de electrones determina que los complejos 
proteicos muevan H + desde la matriz mitocondrial al espacio inter- 
membrana, almacenando energia como una fuerza motriz protomca 
(gradiente de H*)* A medida que H + se difunde nuevamente a la matrix 
a traves de la ATP sintasa, su paso impulsa la fosforilacion de ADP 

► Un balance de la production de ATP mediante la respiracidn 
celular (pp, 173-174). Cerca del 40% de la energia almacenada en 
una mokcula de glucosa se transfiere a I ATP durante la respiracidn 
celular para producir un maximo de alrededor de 38 ATP. 


Concepto 


La fcrmcntacion permite que algunas celulas 
produzcan ATP sin emplear oxigeno 

Tipos dc fermctuacidn (p* 175). La glucolisis genera 2 ATP por 
fosforilacldn a nivel de sustrato, esk o no presenLe el oxigeno. En 
condiciones anaerobicas, los electrones del NADH pasan al piruva¬ 
to o a un derivado del piruvato para regenerar el NAD + requerido 
para oxidar mas glucosa. Dos tipos comunes de Fermentacidn son 
la fermentacidn alcohdlica y la fermentacidn acido laetica, 

Fermentacidn y respiracidn celular (pp. 175-176)* Ambas 
emplean la glucolisis para oxidar glucosa pero difieren en el acep- 
tor final de electrones. La respiracidn produce mas ATP 

> La importaneia evolutiva dc la glucolisis (p. 176). La glucolisis 
ocunre en cast todos los organismos y probablemente evoluciond en 
los procariontes antiguos antes de que hubiese 0 2 en la atmosfera. 




La glucolisis y el ciclo del acido dtrico se conectan 
con muchas otras vias metabolicas 

► La versatilidad del catabolismo (pp. 176-177). Las vias catabo¬ 
licas captan electrones de muchas tipos de moleculas organicas en 
la respiracidn celular. 

Biosintesis (vias anabdlitas) (p* 177). El cuerpo puede emplear 
pequenas moleculas de alimento directamente, o usarlas para constrair 
otras sustandas a naves de la glucdlisis o del ciclo del acido cltrico. 

► Regulation de la respiracidn celular a traves de mecanismos 
de retroalimentacion (pp* 177-178), La respiracidn celular es 

controlada por enztmas alostericas en puntos clave de la glucolisis y 
del ciclo del acido dtrico. 
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EVALUAC1.0N DE CONOC1MIENTOS 


c. Un aumento de la sintesis de ATP 

d. Un aumento del consumo de oxfgeno, 

e. Una acumulacidn de NAD + 


Autocvaluacion 

1. ^Cual es el agente re doctor en la siguiente reaccitfn? 

Pimvato + NADH + Lactato + NAD + 

a. Oxigeno b. NADH c. NAD + 

d. Lactato e. Piruvato 

2. La fuente de energia mmedfata que conduce la sfntesis de ATP por 
acclon de la ATP simasa durante la fosforilaciOn oxidativa es: 

a. La oxidaciOn de glucosa y de otros compuestos organicos. 

b. El flujo de electrones a favor de la cadena de Lransporte electrOnico, 

c. La afini dad del oxigeno por los electrones. 

d. El gradiente de concentration de H+ a traves de la membrana 
interna de la mitocondiia, 

e. La transference de fosfato a ADP 

3 f ^Cual es la via metabdlica comun a la fermentation y la respiration 
celular? 

a, El dclo del Mdo citrico. 

b. La cadena de transporte de electrones. 

c, La glucdlisis. 

d. La slntesis de aceLil CoA a parLir de piruvato. 
e_ La reduction de piruvato a lactato. 

4- En las mitoeondrias, las reacciones redox exergOnicas: 

a. Son la fuente de energia que impulsa la sintesis de ATP en los 
procariontes, 

b. Estan directamente acopladas a la fosforilaaOn a nivel de sustrato. 

c. Proporcionan la energa para establecer el gradiente protonico. 

d. Reducen los atomos de carbono a diOxido de carbono. 

e. Se acoplan via intermedi aiios fosforilados a procesos endergOnicos. 

5. El aceptor final de electrones de la cadena de transporte de electro¬ 
nes que funciona en la fosforilacidn oxidativa es: 

a. El oxigeno. b, El agua. c. El NAD + . 

d, El pimvato, e. El ADP 

6. Cuando los electrones Puyen a lo largo de las cadenas de transporte 
de electrones de las mitoeondrias, ^cuales de los siguientes cambios 
ocurren? 

a. El pH de la matriz se incremema. 

b. La ATP simasa bombea protones por transporte aaivo. 

c. Los electrones ganan energa libre. 

d. Los cuocramos fosforilan ADP para formar ATP 

e. Se oxida el NAD + . 

7. En presencia de un veneno metabolico que inhibe en forma espeef- 
fica y completa todas las funciones de la ATP sintasa mitocondrial, 
ique esperaria que ocurra? 

a. La disminuciOu de la diferencia de pH a traves de la membrana 
mitocondrial interna. 

b, Un incremento de la diferencia de pH a traves de la membrana 
mitocondrial Interna. 


8. Las celulas no catabolizan dioxido de carbono porque: 

a. Sus dobles enlaces son demasiado estables para degradarse, 

b. El CG 2 tiene menor cantidad de elearones enlazantes que otros 
compuestos organicos, 

c. El CG 2 ya esta completamente reducido. 

d. El C0 2 ya esta completamente oxidado. 

e. La mol ecu la tiene muy pocos atomos. 

9, <Cual de las siguientes afirmaciones es una disiincidn verdadera 
entre la fermentacidn y la respiration celular? 

a. Solo la respiracion oxida glucosa. 

b. El NADH se oxida por la cadena de transporte de electrones 
solo en la respiracion. 

c. La fermentacidn, pero no la respiracion, es un ejemplo de una 
via catabolica. 

d. La fosforilacidn a nivel de sustrato es unica a la fermentacidn, 

e. La NAD + funciona como un agente oxidante solo en la respiracion. 

10. La mayor parte del C0 2 del caiabolismo se libera durante: 

a. La glucOlisis. 

b. El ciclo del £eido citrico, 

c. La fermentacidn de lactato. 

d. El transporte de electrones. 

e. La fosforilacidn oxidativa. 

Veanse ftis respuestas en el Apendice A. 


Ixiterrelacion evolutiva 

Las enzimas ATP sintasas estan presentes en la membrana plasmatica 
de los procariontes y en la mitocondria y los cloroplastos. ^QuC sugere 
esto acerca de la relacidn evolutiva de estos organulos eucariontes con 
los procariontes? ^De que manera las secuencias aminoacidicas de las 
ATP sintasas de las diferentes fuentes sustenta o refuta su hipdtesis? 


Problcmas cientiXicos 

En la decada de 1940, algunos medicos recetaron bajas dosis de una 
droga llamada dinitrofenol (DNP) para ayudar a sus padentes a bajar 
de peso, Este metodo poco seguro se abandond despues de la muerte 
de algunos padentes. El DNP desacopla la maquinaria quimiosmOtica 
al hacer que la bicapa lipidica de la membrana interna de la mitocon- 
dria se vuelva permeable a los H* Explique de que manera esto pro- 
voca un descenso de peso. 


Ciencia, tecnologia y sociedad 

Casi todas las sociedades humanas empkan la fermentation para pro- 
ducir bebidas alcoholicas como la cerveza y el vino. Esta practica se 
remonta a los primeros dias de la agriculture ^Como supone usted que 
se descubrio la fermentacidn? ^Por que el vino es una bebida mas Util, 
especialmente para la culture preindustrial, que el jugo de uva a partir 
del cual se elabora? 
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Fotosintesis 



A Fig. 10-1. La luz solar se compone de un espectro de colores, 
como se observa en el arco iris. 


Conceptos clave 


10*1 La fotosmtesis convierte la energia lummica en 
la energia quimica de los alimentos 
10-2 Las reacciones de la Fase luntinosa convierten la 
energia solar en la energia quimica del ATP 
y del NADPH 

10-3 El ciclo de Calvin utiliza el ATP y el NADPH 
para convertir el C0 2 en azucar 
10-4 En climas aridos y calurosos han evolucionado 
mecanismos alternativos de fijacion del carbono 


Panorama general 


El proceso que alimenta 
la biosfera 

L a vida en la Tierra esta impnlsada por el sol. Los cloro- 
plastos de las plantas captan la energia lummica que 
viaja L50 millones de kilbmetros desde el sol y la convier- 
te en energia quimica almacenada en azucar y otras moleculas 
organicas. Esie proceso de conversion se denomina fotosinte- 
sis. Comencemos por ubicar a la fotosintesis en su contexio 
ecol6gico. 

La fotosmtesis atimema casi la totalidad de! mundo vivo de 
forma directa e indirecta, Un organismo adquiere los compo- 
nentes organicos que utiliza para energia y esqueieios carbona¬ 
dos de una o dos maneras principales: la nutricion autotrofica 
o la nutricion heterotrOfica. Los autotrofos se “autoalimentan" 
(u uto significa “si mismo", y trophos significa “alimemar”); se sos- 
tienen a si mismos sin comer nada derivado de otros organis- 
mos. Los autotrofos producen sus propias moleculas organicas 
a partir del C0 2 y otra materia prirna inorganica obtenida del 


ambiente. Son las fuentes esenciales de compuestos organicos 
para todos los organismos no autotrofos y, por ese motivo, los 
biblogos denominan a los autotrofos como los productorcs de la 
biosfera, 

Casi todas las plantas son autotrofas; los bnicos nutrientes que 
requieren son el agua y los minerales del suelo y el dibxido de 
carbono del aire. Espeaficameme, las plantas son jbtaautotrofos, 
organismos que utilizan la luz como fuenie de energia para 
sinteiizar las sustancias organicas (fig. 10-1). La fotosmtesis 
tambien tiene lugar en las algas, otros protistas y algunos proca¬ 
riontes (fig, 10-2). En este capitulo, se pondra hincapie en las 
plantas; las variaciones en la nutrition autotrofa que se suscitan 
en los procariontes y en las algas se abordaran en los capitulos 27 
y 28, 

Los heterotrofos obtienen su material organico por medio del 
segundo modo de nutricibn mas importante, Incapaces de ela- 
borar su propio alimento viven de compuestos produddos por 
otros organismos (ftctera significa “otros"). Los heteTdtrofos son 
los amsumidores de la biosfera. La forma mas obvia de los que se 
“alimentan de otros" tiene lugar cuando un animal ingiere vege¬ 
tates u otros animates. Pero la nutricion heterotrbfiea puede ser 
mas sutil. Algunos heterotrofos consumen ios restos de organis¬ 
mos muertos descomponiendo y alimentandose de desechos 
organicos como los esqueletos, las heces y las hojas caidas: se 
los conoce como descomponedores. La mayor parte de los bon¬ 
gos y muchos tipos de procariontes obtienen su nutricion de esta 
forma. Casi todos los heterbtrofos, incluidos los seres humanos, 
son comptetamente dependientes de los fotoautotrofos para obte- 
ner alimento; y tambien para el oxigeno, un subproducto de la 
fotosintesis. 

En este capitulo aprendera cbmo funciona la fotosintesis. Eras 
dar una explication de los principios generates de la fotosintesis, 
consideraremos las dos etapas de la fotosintesis: las reacciones de 
la fase lummica, en la cual la energia solar es captada y trans- 
formada en energia quimica, y el ciclo de Calvin, en el cual se 
utiliza energia quimica para elaborar las moleculas organicas de 
alimento. Finalmente, contemplaremos la fotosintesis desde una 
perspective evolutiva. 


181 











► Fig. 10-2. Fotoautotrofos. Estos organis¬ 
mos utilrzan la energia luminica para impulsar 
la sfntesis de moleculas org^nicas a parti r del 
dibxsdo de carbono y (en la mayoria de los casos) 
del agua. No solo se alimentan ellos mismos, 
si no a todos los seres vivos, (a) Sobre la tierra, 
las plantas son los productores predominantes 
de alimento En los ambientes acuatfcos, los 
organismos fotosint^ticos incluyen (b) las 
algas multicelulares, como esta alga parda; 

(c) aigunos protistas uriieefulares como Eugfena ; 

(d) los procariotas denominados ciajnobacte- 
rias; y (e) otros procariontes fotosinteticos, 
como esta bacteria violeta del azufre, la cual 
produce azufre (globules esferieos) (e, d, e: 
LMs), 



(a) Plantas 




(c) Protistas unreelufares *7T 1 

10 pm 


(e) Bacteria 
violeta 
del azufre 


1,5 pm 


(b) Algas multicelulares 


(d) Cianobacterias 


40 pm 


Concepto 


La fotosintesis convierte la energia 
luminica en la energia quimica 
de los alimentos 

En el capltulo 6 se le presentaron los cloroplastos. Este impor- 
tame organulo es responsible de alimemar a la inmensa mayoria 
de los organismos en nuestro planeta. Si bien los cloroplastos 
estan presences en una variedad de organismos fotosinteticos 
(fig. 10-2), aqui nos centraremos en las plantas 

Cloroplastos: los sitios de la fotosintesis 
en las plantas 

lodas las partes verdes de una plants, incluMos los tallos ver¬ 
ges y las frutas inmaduras, Lienen cloroplastos, pero las hojas son 
los prindpales sitios de fotosintesis en la mayoria de las plantas 
(fig, 10-3). Hay al reded or de medio millon de cloroplastos por 
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milimetro cuadrado de superficie de una hoja. El color de la hoja 
proviene de la clorofila, el pigmento verde ubicado dentro de los 
cloroplastos. Es la energia luminica absorbida por los cloroplas- 
los la que impulsa la sintesis de moleculas orginicas en el cloro- 
plasto. Los cloroplastos se encuentran principalmente en las 
celulas del mesofilo, el tejido del interior de la hoja, El dibxido 
de carbono entra en la hoja y el oxigeno sale, via los poros micros- 
copicos denominados estomas (del griego, que signifies “boca”). 
El agua absorbida por las raices es enviada hasta las hojas 
mediame los fasciculos vascnlares. I_as hojas rambien utilizan los 
fasciculos vasculares para exportar azucar hasta las raices y otras 
partes no fotosim£ticas de la plants. 

Una e£lula mesdfila tipica tiene alrededor de 30 a 40 cioroplas- 
los y cada organulo mide alrededor de 2-4 pm por 4-7 pm. Una 
cubierta de dos membranas encierran el estroma, el liquido denso 
dentro de los cloroplastos* Un sistema etaborado de sacos membra- 
nosos interconectados llamados tilacoides sepasra al estroma de 
otro compartimento, el interior de los tilacoides o es patio tilacoidal 
En aigunos lugares, los sacos tilacoides se apilan en columnas 11a- 
madas gratia (en singular, granum). La clorofila reside en las mem¬ 
branas tilacoides (los procariontes fotosinteticos carecen de 















A Fig, 10-3. Detalle de la local iza- 
cion de la fotosintesis en una 
planta, Las hojas son Eos principals 
drganos de la fotosintesis en las plan¬ 
tas. Estas imSgenes lo introduces en 
una hoja, Euego en una c£lula y final- 
mente en un cloroplasto, el orgSnulo 
donde tiene lugar la fotosintesis 
(medio, LM; abajo; TEM). 


doroplastos, pero tienen membranas 
fotosinteticas que surgen de regiones 
arrolladas de la membrana plasmatica 
que funtionan de forma similar a las 
membranas lilacoides de los cloroplas- 
tos; figura 27, 7b.) Ahora que hemos 
observado los sitios de la fotosintesis 
en las plantas estamos preparados para 
observar mas de cerca los procesos de 
la fotosintesis. 



Seccion transversal de la hoja 



Nervadura 


Cel u la mesofila 


Rastreo de atomos a traves de la fotosintesis: 
problema dentifico 

Los ciemificos mtentaron durante siglos armar el rompeca.be- 
zas del proceso mediante el euai las plantas elaboran alimento, 
Aunque algunos de los pasos aun no se comprenden en su tota- 
lidad, la ecuacion fotosint£tica general se conoce desde los anos 
1800: en presenda de la luz, las partes verdes de las plantas pro- 
ducen compuestos organicos y oxfgeno a partir del dioxido de 
earbono y el agua. Mediante el empleo de formulas moleculares 
se puede resumir la fotosintesis con esta ecuacion qutmica: 

6 CO, + 12 H 2 0 + Energia luminica —> C 6 H l2 0 6 + 6 0 2 + 6 H 2 0 

El hidrato de earbono C e H ]2 0 6 es glucosa-.* El agua apare- 
ce en ambos lados de la ecuacion debido a que se consumer 
12 moldculas y se fprman nuevamente 6 moleculas durante la 
fotosintesis. Podemos simplificar la ecuacion indicando solo el 
consume neto de agua: 

6 C0 2 + 6 H 2 G + Energia luminica —> C 6 H 12 0 6 + 6 0 2 

AJ escribir la ecuacion de esta forma podemos ver que el cam- 
bio quimico global durante la fotosintesis es la inversa del que 
tiene lugar durante la respiracion celular, Estos dos procesos 
metabolicos tienen lugar en las celulas vegetales, Sin embargo, 
como pronto aprendera, las plantas no elaboran alimento sim- 
plemente invirtiendo los pasos de la respiracion. 

Abora dividamos la ecuacibn fotosintdtica por 6 para ponerla 
en su fonna m£s simple posibie: 

co 2 + h 2 o -> [ch 2 o] + o 2 

Aqui, los corchetes indican que CH 2 G no es un azucar real 
sino que represents la formula general de un hidrato de earbono. 



* El producto directo de la fotosintesis es h en realidad, un azucar tncarbonado. Aqui E—-- 

se titiliza la glucosa pant simplificar la relacidn enlre fotosintesis y respiracion. ' i tm 


capItulo 10 Fotosintesis 183 




























En otras paiabras, estamos imaginando la sfntesis de una mole¬ 
cula de azucar de a un earbono por vez. Seis repeticiones produ- 
cirfan una molecula de glucosa. Ahora utilicemos esta formula 
simplificada para ver como rastrearon los investigadores los ele- 
menios qulmicos (C, H, y O) desde los react!vos de la fotosinte- 
sis hasta los productos. 

La escision del agua 

Una de las principales claves del mecanismo de la fotosime- 
sis proviene del descubrimiento de que el oxigeno emitido por 
las plantas a travgs de sus estomas se obtiene del agua y no del 
dioxido de earbono. Los cloroplastos escinden el agua en 
hidrogeno y oxigeno. Antes de este descubrimiento, la hipote- 
sis imperante era que la fotosintesis escindia el dioxido de car- 
bono (C0 2 -> C + 0 2 ) y luego agregaba agua al earbono (C + 
H 2 0 -4 [CH 2 0]). Esta hipotesis predeela que el 0 2 liberado 
durante la fotosintesis provenla del C0 2 . Esta idea fue cuestio- 
nada en los arios 1930 por C B. van Niel, de la Universidad de 
Stanford. Van Niel estaba investigando la fotosintesis en bacte- 
rias que elaboraban sus hidratos de earbono a partir del C0 2 
pero no liberaban O r Van Niel concluyb que, al menos en esas 
bacterias, el C0 2 no se escindia en earbono y oxigeno. Un 
grupo de bacterias milizaba el sutfuro de hidrogeno (H 2 S) en 
lugar del agua para la fotosintesis, formando gldbulos amarillos 
de azufre como producto de desecho (estos globulos pueden 
verse en la figura 10-2e). Aqui est£ la ecuacion quimica de la 
fotosintesis en estas bacterias del azufre: 

C0 2 + 2 H 2 S -4 [.GHjpl + H 2 0 + 2S 

Van Niel concluyb que las bacterias escindlan el H 2 S y utili- 
zaban los Atomos de hidrogeno para elaborar azbear. Luego 
generalizo esa idea y propuso que todos los organismos foto- 
sinteticos requteren una Fuente de hidrogeno, pero que esa 
fuente varia: 

Bacteria del azufre: C0 2 + 2 H Z S -4 [CH 2 0] + H z O + 23 

Plantas: C0 2 + 2 H 2 Q-» [CH 2 0] + H 2 0 + 0 2 

General: C0 2 + 2 H 2 X -4 [CH 2 0] + H 2 Q + 2 X 

Por tanto, van Niel postulb que las plantas escindian el agua 
como una fuente de electrones a partir de atomos de hidrogeno, 
para liberar oxigeno como subproducto. 

Casi veinte anos mas tarde, los cientifkoS confirmaron la 
hipdtesis de van Niel al utilizar el oxigeno-18 ( l8 QJ, un isotopo 
pesado, como un mareador radioactive para seguir el destino 
de los atomos de oxigeno durante la fotosintesis. El experi¬ 
ments mostro que el 0 2 de las plantas estaba marcado con ia O 
solo si el agua era la fuente del mareador (experimento 1). Si 
el iB 0 se introducia en la planta en forma de C0 2 , la marca no 
aparecia en el 0 2 hberado (experimento 2). En el siguiente 
resumen, el rojo denota los aLomos de oxigeno marcados 
( i8 0): 

Experimento 1: C0 2 + 2 H 2 0 -4 [CH z O] + H 2 G + Q 2 
Experimento 2: C0 2 + 2 H z O -4 [CH 2 0] + H 2 0 4 0~ 

Un resultado significative del intercambio de atomos durante 
la fotosintesis es la extraccion del hidrogeno del agua y so incor- 
poradon al azucar. El producto residual de la fotosintesis, 0 2 , $e 
libera a la atmosfera. La figura 10-4 muestra los destines de 
todos los atomos en la fotosintesis. 



A Fig, 10-4, Rastreo de atomos a traves de la fotosintesis. 


La fotosintesis como tin proceso redox 

Comparemos brevemente la Fotosintesis con la respiracion 
celular. Ambos procesos incluyen reacclones redox. Durante 
la respiracibn celular, la energia se libera a partir del azucar 
cuando los electrones asociados con el hidrogeno son trans- 
portados por transportadores hasta el oxigeno para formar agua 
como subproducto, Los electrones pierden energia potencial a 
medida que u van hacia abajo” en la cadena de transporte de 
electrones hacia el oxigeno electronegativo y la mitocondria 
emplea esa energia para smietizar ATP (fig. 9-15), La fotosin- 
tesis invierte la direccion del flujo de electrones. El agua se 
escinde y los electrones son transferidos junto con los iones 
hidrogeno desde el agua al dioxido de earbono, que se redu¬ 
ce a azucar. Debido a que los electrones incremental! su ener¬ 
gia potencial al moverse desde el agua hasta el azucar, este 
proceso requiere energia. La luz proporciona este impulse de 
energia. 

Las dos etapas de la fotosintesis: 
presentation preliminar 

La ecuacion de la fotosintesis es un resumen decepcionan- 
temente simple de un proceso complejo. En realidad, la foto¬ 
sintesis no es un proceso unico, sino dos procesos, cada una 
con multiples pasos. Estas dos etapas de la fotosintesis se 
conocen como las re acetones de la fase luminosa o foto qui¬ 
mica (la parte foto de la fotosintesis) y el ciclo de Calvin (la 
parte de smtesis) (fig. 10-5). 

Las reacciones de la fase luminosa son pasos de la fotosin- 
tesis que convienen la energia solar en energia quimica. La luz 
absorbida por la clorofila impulsa una transferencia de electro¬ 
nes y de hidrogeno desde el agua hasta un aceptor denomina- 
do NADP + (nicotinamida adenina dinucleOtido fosfaLo), que 
almacena temporalmente los electrones energizados, El agua es 
esemdida en el proceso y, por tanto, son las reacciones de la 
fase luminosa de la fotosintesis las que liberan O y como sub- 
producLO. El aceptor de electrones de las reacciones de la fase 
luminosa, NADP + , es un NAD + , que funciona como transpor- 
tador de electrones en la respiracion celular; las dos moleculas 
difieren solo por la presencia de un grupo fosfato extra en la 
molecula de NADP + . Las reacciones de la fase luminosa utili- 
zan la energia solar para reducir el NADP + a NADPH agregan- 
do un par de electrones junto con un ndcleo de hidrogeno o 
H + . Las reacciones de la fase luminosa tambten generan ATP, 
utilizando la quimiosmosis para impulsar la adicibn de un 
grupo fosfato al ADP, un proceso denominado fotofosforila- 
cion. Por tamo, al principle la energia lummica es convert!da 
en energia quimica en forma de dos compuestos: NADPH, una 
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* Fig. 10-5. Panorama general de la 
fotosintesis: coaperadon de las reacdo- 
nes de la fase luminosa y el ciclo de 
Calvin. En el cloroplasto, las membranas tila- 
coidales son fos lugares de las reacciones de 
la fase luminosa, mientras que el ciclo de 
Calvin tiene lugar en el estroma. Las reaccio- 
nes de la fase luminosa utffizan energia solar 
para elaborar ATP y NADPH, que fundonan 
como energia quimica y poder redactor, res¬ 
pect! vamente, en el ciclo de Calvin. El ciclo de 
Calvin incorpora C0 2 a las moleculas org3- 
nicas, que se convierten en aziicar (en ei 
capltulo 5 usted vio que la mayorfa de los 
azucares simples tienen formulas que son 
algun multiple de [CH 2 0]). 


Una versidn m^s redudda de este 
diagrama reaparecera en varias figuras 
posted ores para recordar si !os sucesos 
que se describen tienen fugar en las reac¬ 
ciones de fa fase luminosa o en el ciclo 
de Calvin, 



NADP + 
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NADPH 
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o 

ICHjO] 

(azucar) 


ruente de electrones energizados (“poder reduetor") y ATP, la 
moneda circulame de energia versatil de las cdulas. Observe 
que las reacciones de la fase luminosa no producen aziicar; eso 
tiene lugar en la segunda etapa de la fotosintesis, el ciclo de 
Calvin. 

El ciclo de Calvin (leva ese nombre por Melvin Calvin, 
quien, junto con sus eolegas, comenzd a dilucidar sus pasos 
a finales de la d£cada de 1940. El ciclo comienza con la incor- 
poracidn de C0 2 del aire en las moleculas organicas que ya 
estan presentes en los cloroplastos. Esta incorporadon inicial 
de carbono en compuestos org^nicos se conoce como fijacion 
del carbono, Luego, el ciclo de Calvin reduce el carbono fija- 
do a los hidratos de carbono por la adicion de electrones, El 
poder redactor procede del NADPH, el cual adquiere electro¬ 
nes con energia en las reacciones de la fase luminosa. Para 
con vert ir el C0 2 en hidratos de carbono, el ciclo de Calvin 
tambidi requiere energia quimica en la forma de ATP, que 
tambien es generado por las reacciones de la fase luminosa. 
For lo tamo, es el ciclo de Calvin el que elabora aziicar, pero 
solo puede efectuarlo con la ayuda del NADPH y el ATP pro- 
ducidos por las reacciones de la fase luminosa. Los pasos 
metabolicos del ciclo de Calvin a veces se denominan reac¬ 
ciones oscuras, o reacciones independientes de la luz, debido 
a que ninguno de los pasos requiere luz directamente. Sin 
embargo, el ciclo de Calvin en la mayoria de las plamas tiene 
lugar durante el dia, ya que solo emonces las reacciones de la 
fase luminosa pueden proporcionar el NADPH y el ATP que 
el ciclo de Calvin requiere. En esencia, el cloroplasto utiliza 
la energia de la luz para elaborar azticar coordinando las dos 
etapas de la fotosintesis. 


Como indica la figura 10-5, en los tilacoides de los cloro- 
plastos se producen las reacciones de la fase luminosa mientras 
que el ciclo de Calvin tiene lugar en el estroma, En los tilacoi¬ 
des, las moleculas de NADP + y ADP recogen los electrones y el 
fosfato, respeetivamente, y luego son liberados en el estroma, 
donde iransfieren su alta carga de energia al ciclo de Calvin. En 
esta figura se tratan las dos etapas de la fotosintesis como mddu- 
los metabolicos que incorporan ingredientes y elaboran pro¬ 
duces en grandes cantidades, Nuestro siguiente paso hacia la 
comprension de la fotosintesis es observar con mayor detalle 
como fundonan las dos etapas, comenzando con las reacciones 
de la fase luminosa. 


Evaluation de conceptos 


1. ^De que manera las moleculas de reactivos de la 
fotosintesis llegan a los cloroplastos de las hojas? 

2. ^Como ayudb a dilucidar la quimica de la fotosintesis la 
utilizacidn de un isotope del oxlgeno? 

3. Describa la interdependencia de las dos etapas de la 
foLostniesis 

Vtanse tax respuestas en el Apindke A . 
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Concepto 


Las reacciones de la fase luminosa 
convierten la energia solar 
en la energia quimica del ATP 
y del NADPH 

Los cloroplastos son centrales quimicas impulsadas por el 
sol. Sus tilacaides transforman la energia solar en la energia 
quimica del AT? y del NADPH. Para comprender mejor esta 
conversion, debemos eonocer algunas propiedades importames 
de la luz. 

La naturaleza de la luz solar 

La luz es una forma de energia conocida como energia elec- 
tromagnetica, lambien llamada radiacion electromagnetics. La ener¬ 
gia electromagn^tica se desplaza en ondas ritmicas analogas a las 
creadas al arrojar una piedra a un estanque. Las ondas electro- 
magn£ticas, sin embargo, son perturbaclones de los campos elec- 
tricos y magneticos en vez de permrbaciones de un medio 
material como el agua. 

La distancia entre las crestas de las ondas electron!agneticas se 
denomina longitud de onda. Las longitudes de onda abarcan de 
menos de un nanometre (para los rayos gamma), hasta mas de un 
kilb metro (para las ondas de radio). To do este range de radiacidn 
se conoce como el espectro deetromagnetico (fig, 10-6). El 
segmento mas importance para la vida es una banda angosta de 
380 nm a 750 nm de longiLud de onda. Esta radiacion se cono¬ 
ce como luz visible porque el ojo humano la detecta como 
dlversos colores. El modelo ondulatorio de la luz explica muchas 
de las propiedades de la luz pero s en ciertos aspecLos, ia luz se 
comporta como si estuviese compuesta por particulas discretas, 


Ilamadas fotones. Los fotones no son objetos tangibles, pero 
actuan como objetos en cuanto a que cada uno de ellos tiene una 
cantidad de energia fija. La cantidad de energia se relaciona inver- 
samente a la longitud de onda de la luz; mientras mis corta sea 
la longitud de onda, mayor sera la energia de cada fotdn de esa 
luz. For tamo, un foton de luz violeta carga casi con el doble de 
la energia de un foton de luz roja. 

Aunque el sol madia en todo el espectro de energia eiectro- 
magn^tica, la atmosfera actiia como una ventana selectiva, que 
permite que la luz visible la atraviese, miemras que fikra una 
fraccidn considerable de otras rad iaci ones, La parte del espectro 
que podemos ver 3 la luz visible, tambten es la radiacion que impul- 
sa la fotosintesis. 

Pigmentos fotosinteticos: los receptores de luz 

Cuando la luz se encuentra con la materia puede ser reileja- 
da, transmitida o absorbida. Las sustancias que absorben luz 
visible se conocen como pigmentos. Los diferentes pigmentos 
absorben la luz de diferentes longitudes de onda y las longitu¬ 
des de onda que se absorben desapareceru Si se ilumina un 
pigmento con luz blanca, el color que vemos es el color mas 
reilejado o transmit! do por el pigmento (si un pigmento absor- 
be todas las longitudes de onda, se ve como negro). Perciblmos 
el verde cuando observamos una hoja debido a que la clorofila 
absorbe azul-violeta y luz roja mientras que transmite y refleja 
luz verde (fig. 10-7). La capacidad de un pigmento de absor¬ 
ber diversas longitudes de onda puede medirse con un instru- 
menLo llamado espectro fotdmetro. Esta maquina dirige rayos 
de luz de diferentes longitudes de onda a trav£s de una solu- 
ddn del pigmento y mide la fraccion de la luz transmitida en 
cada longitud de onda (fig, 10-8). Un grafico que traza la absor- 



A Fig, 10-6. El espectro electromagnetico, La luz blanca es una 
mezcla de todas las longitudes de onda de luz visible. Un prisma puede 
descomponer la luz blanca en sus colores constitutes al refractar la luz 
de diferentes longitudes de onda en Angulos diferentes (fas gotas de 
agua en la atmdsfera pueden actuar como prismas y formar un arco iris; 
v£ase la frgura 10-1). La luz visible impulse la fotosintesis. 


Luz 



A Fig, 10-7. Por que las hojas son verdes: interaction de la luz 
con los cloroplastos. Las mol^culas de clorofila de los cloroplastos 
absorben luz azul-violeta y Juz roja (los coiores m£s efectivos para 
impirlsar la fotosintesis), y reflejan o transmiten luz verde. hte es el 
motivo por el cual las hojas parecen verdes. 
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cion de la luz de un pigmento versus la longitud de onda se 
denomina espectro de absorci6n. 

HI espectro de absorcidn de los pigmentos de los cloroplas- 
los proporciona claves de la efectividad relativa de diferentes 
longitudes de onda para impulsar la fotosintesis, puesto que la 
luz puede realizar trabajo en los cloroplastos solo si esta es 
absorbida. Si primero observances el espectro de absorcidn de 
la dorofila a, dste sugiere que la luz azul violeta y la luz roja 
funcionan mejor para la fotosintesis, puesto que son absorbidas, 
mientras que el verde es el color menos efectivo. Esto se confir¬ 
ms por un espectro de action para la fotosintesis (fig* 10-Sb), 


Figura 10*8 

Determination de un 

espectro de absorcidn 

APLICAGbN 


Un espectro de absorcidn es una representa- 
cion visual de to bien que un pigmento concreto absorbe diferen¬ 
tes longitudes de onda de luz visible, El espectro de absorcidn de 
diversos pigmentos de los cloroplastos ayuda a los cientificos a des- 
cifrar la funcion de cad a pigmento en una plants. 


Un espectrofotdmetro mide las cantidades 
relativas de luz de diferentes longitudes de onda absorbidas y 
transmitidas por una solucidn de pigmento, 

2 Un prisma separa la luz blanca en colores (longitudes de onda). 

3 Uno por uno, los diferentes colores de la luz pasan a travds de 
una muestra (clorofila en este ejemplo). Aqui se muestran la luz 
verde y la luz azul, 

;) La iuz transmitida golpea un tubo fotoel£etrico P que convierte la 
energra lumfnica en electricidad. 

• Se mide la corriente eldctriea mediante un galvand metro. El dis- 
positivo de medida indica )a fraecidn de luz transmitida a trav£s 
de la muestra, a partir de la cual podemos determiner la canti- 
dad de luz absorbida. 


Luz Prisma Solucidn Tubo 

blanca refractante de clorofila fotoel^ctrico 


Gaivandmetro 



La ranura se I 

mueve para verc 

dejar pasar la 
luz de la longitud 
de onda seleccionada 


La lectura de alta 
transmitancia (baja 
absorcidn) indica que 
la dorofila absorbe 
muy poca luz verde. 
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La lectura de baja 
transmitancia (alta 
absorcidn) indica que 
la clorofila absorbe la 
mayor parte de la luz azul. 


RE5ULTADGS 


V£ase la figura 10-9 para encontrar el espectro 
de absorcidn de tres tip os de pigmentos de los cloroplastos. B 




(a) Espectro de absorcidn. Las tres curvas muestran las longitudes 
de onda de la luz mejor absorbidas por tres tipos de pigmentos de 
cloroplastos. 



(b) Espectro de action, Este gr^fico muestra la tasa de la fotosintesis 
frente a la longitud de onda. El espectro de accidn resultante se 
asemeja al espectro de absorcidn para la clorofila a pero no 
coincide exactamente (vdase la parte a). Esto se debe en parte a 
fa absorcidn de luz por parte de pigmentos accesorios como la 
dorofila b y los carotenoides. 



700 


400 


(c) Ef experiment© de Engefmann. En 1883, Theodor W. Engelmann 
ilumind un alga filamentosa con luz que habla pasado a trav£s de 
un prisma y expuso diferentes segmentos del alga a diferentes 
longitudes de onda. Utilizd una bacteria aerdbica, que se concentra 
cerca de una fuente de oxfgeno, para detemninar qud segmentos 
del alga estaban liberando la mayor parte del 0 5 y, por tanto, 
fotosintetizando m£s. La bacteria se congregd en mayor nLimero 
alrededor de las partes del alga iluminada con la luz violeta-azul o 
luz roja. Ndtese la cercana coincidence entre la distribution 
baaeriana y el espectro de la parte b. 


CONCLUSION 


La luz en las pordones violeta-azul y roja del 
espectro es la mds efectiva para impulsar la fotosintesis. 
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que perfila la efectividad relativa de diferentes longitudes de 
on da de la radiacion para imputsar el proceso. Un espectro de 
accidn se prepara iluminando los cloroplastos con luz de dife¬ 
rentes colores y luego represemando graficamente las longitudes 
de onda contra alguna medicidn de la proporcidn fotosinteti- 
ca, como el consumo de C0 2 o la liberation de G r El espectro 
de action de la fotosintesis se demostrd en 1883 en un expe- 
rimento muy interesante realizado por el botanico aleman 
Theodor W. Engelmann, quien utilizo bacterias para medir las 
vdocidades de la foLosintesis en las algas filamentosas (fig. 
10-9c). 

Notese al comparar a y b en la figura 10-9 que el espectro de 
accidn para la fotosintesis no coincide exactamente con el espec¬ 
tro de absorcidn de la clorofila a. El espectro de absorcidn de la 
clorofila a sola subestima la efectividad de ciertas longitudes de 
onda para conducir la fotosintesis. Esto se debe en parte a que 
los pigmentos accesorios con diferentes espectros de absorcion 
tambien son fotosini£ticamente importantes en los cloroplastos y 
amplifican el espectro de colores que pueden utilizarse para la 
fotosintesis. Uno de estos pigmentos accesorios e$ otra forma de 
clorofila, la clorofila b . La clorofila b es casi identica a la clprofi- 
la a , pero una leve diferencia estructural entre ellas (fig. 10-10) 
es suftciente para conferir a los dos pigmentos espectros de 
absorcion levemente diferentes (fig. 10-9a). Como resultado, tie- 
nen diferente color: la clorofila a es azui verdosa, mientras que la 
clorofila es amarillo-verdosa. 

Otros pigmentos accesorios incluyen los carotenoides, 
hidrocarburos que son diversos malices de amarillo y naranja 
debido a que absorben luz violeta y verde azulada (fig. 10-9a). 
Los carotenoides pueden ampliar el espectro de colores que 
pueden impulsar la fotosintesis. Sin embargo, una funcidn mas 
importante de al menos algunos carotenoides parece ser la 
fotoproteccidn: estos compuestos absorben y disipan la energia 
luminica excesiva que de otra forma danaria la clorofila o inte- 
ractuarfa con el oxigeno, para formar moleculas oxidaiivas reac- 
tivas que son peligrosas para la celula. Es interesante observar 
que carotenoides similares a los fotopratectores en los cloro¬ 
plastos desempenan un pa pel fotoprotector en el ojo humano. 
Estas y oiras moleculas relacionadas se destacan en productos 
alimenticios como “fuoqulmicos" (del griego/ito, plama) con 
poderes antioxidantes. Las plantas pueden sintetizar todos los 
antioxidames que requieren, mientras que los seres humanos 
y otros animal es deben obtener algunos de ellos a partir de sus 
dietas. 

Excitation de la clorofila por la luz 

cQue es lo que sucede exactamente cuando la clorofila y 
otros pigmentos absorben luz? Los colores correspondienies a 
las longitudes de onda absorbidas desaparecen del espectro de 
la luz transmitida y refiejada, pero la energia no puede desapa- 
Tecen Cuando una molecula absorbe un foton de luz, uno de 
los elect rones de la molecula se eleva hasta un orbital donde 
tiene mas energia potencial. Cuando el electron se encuentra en 
su orbital normal, se dice que la molecula de pigmento est& en su 
estado fundamental. La absorcidn de un fotdn impulsa un elec¬ 
tron a un orbital de mayor energia y se dice que la molecula de 
pigmento se encuentra en su estado excitado. Los unicos foto- 
nes absorbidos son aquellos cuya energia es exactamente igual 
a la diferencia de energia entre el estado fundamental y el esta¬ 
do excitado y esta diferencia de energia varia de un tipo de 
&tomo o molecula a otra. Por tanto, un componente particular 
absorbe solamente fotones correspondienies a longitudes de 



A Fig. 10-10, Estructura de las moleculas de clorofila en los clo¬ 
roplastos de las plantas. La clorofila a y la clorofila b difieren solo en 
uno de fos grupos funcionales unidos al anillo de la porfirina. 


onda especiflcas, razon por la cual cada pigmento tenga un 
unico espectro de absorcion. 

Una vez que la absorcion de un foton eleva un electrbn 
desde el estado fundamental hasta un estado excitado, el elec¬ 
tron no puede permanecer mucho tiempo alii. El estado excita¬ 
do, como todos los estados de energia elevados, es inestable. 
Por lo general, cuando las moleculas de pigmento aisladas absor¬ 
ben luz, sus electrones excitados vuelven a caer al orbital del 
estado fundamental en una milmillonesima de segundo: para 
liberar su exceso de energia como caior. Esta conversidn de 
energia luminica en caior es lo que determina que el techo de un 
auiomovil est£ tan caliente en un dla soleado (los autos blan- 
cos son mas frescos porque su pintura refleja todas las longi¬ 
tudes de onda visible, aunque puede absorber ultra violeta y 
otra radiacidn invisible). En aislamiento algunos pigmentos, 
entre ellas la clorofila, emiten luz adem^s de caior tras absorber 
fotones. A medida que los electrones excitados caen nueva- 
mente a su estado fundamental emiten fotones. Esta luminis- 
cencia se denomina lluorescencia. Si se ilumina una solucion 
de clorofila aislada de los cloroplastos, esta sera fluorescence en 
la parte roja-anaranjada del espectro y tambien liberal caior 
(fig. 10-11). 

Un fotosistema: un centro de reaction asociado 
con complejos cap t adores de luz 

Las moleculas de clorofila excitadas por la absorcion de ener¬ 
gia luminica producen resultados muy diferentes en un eloro- 
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► Fig* 10-11* Excitation de fa cforofrfa 
aislada por fa luz. (a) La absorcidn de un 
ratdn causa una transtd6n de la molecula de 
: o rati la de su estado fundamental a su esta¬ 
do excitado. El fotdn impulsa un eiettrdn a un 
: ratal donde tiene mas energia potential. Si 
a molecula ilumtnada existe en aislamiento, 
su electron excitado regresa de inmediato al 
orb tal del estado fundamental y su exceso de 
energia se libera como calor y fluorescencia 
jzi (b) Una solution de clorofila excitada 
con luz ultraviolets resplandece con un brlllo 
rajoanaranjado. 
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(a) Excitation de una molecula de clorofila aislada 



plasto imacto del que tendrian en aislamiento (fig* 10-11). En su 
zmbiente original de la membrana tilacoide, las moleculas de clo- 
roiila se organizan junto con otras moleculas organicas comple- 
as y proteinas para formar fotosistemas. 

Un fotosistema esta compuesto por un centra de reaccion rode- 
ado por un numero de complejos captadores de luz (fig, 10-12). 
Lada complejo captador de luz consiste en moleculas de pigmen- 
:: que pueden inciuir clorofila a , clorofila b y carotenoides) unidos 
a proteinas concretas. El numero y la variedad de moleculas de pig- 
uientos permiten a un fotosistema captar luz en una extensa super- 
::cie y una porcidn mayor del espectro que lo que podria cualquier 
molecula de pigmento individual. En conjnnto, estos complejos 
^ptadores de luz actuan como una antena para el centra de reac- 
aon. Cuando una molecula de pigmento absorbe un fotdn, la ener¬ 
gy es transferida de una molecula de pigmento a otra dentro de un 
_ omplejo captador de luz hasta que se canaliza al centra de reac- 
.. ;n El centra de reaccion es un complejo proteico que incluye 
- . > moleculas de clorofila a y una molecula denominada aceptor 
primario de electrones. Estas moleculas de clorofila a son espe- 
ciales debido a que sus ambientes moleculares -sus localizadones 
[as otras moleculas con las cuales se asocian— !es permiten utili¬ 
zer la energia de la luz para impulsar uno de sus electrones a un 
mvel de energia superior 

La transferencia impulsada por energia solar de un electron 
desde una molecula especial de clorofila a hasta el aceptor prri 
mrio de electrones es el primer paso de las reacciones de la fase 
iuminosa. Tan pronto el electron de la clorofila es excitado a un 
mvel de energia superior, el aceptor primario de electrones lo 
eaptura; dsta es una reacddn redox. La clorofila aislada es fluo- 
rescente debido a que no hay un aceptor de electrones, por lo 
que. los electrones de la clorofila fotoexcitada vuelven a caer direc- 
tamente al estado fundamental. En un cloroplasto se evita este 
jbrapto regreso de los electrones de alta energia con el estado 
fundamental. Por tan to, cada fotosistema -un centra de reaccion 
mdeado por complejos captadores de luz- funciona en el cloro- 
plasto como una unidad. Esta convierte la energia luminica en 
energia quimica que, en ultima instancia, se empleara para la sin- 
tesis de azucar. 

La membrana tilacoidal esta poblada por dos tipos de fotosis- 
:emas que cooperan en las reacciones de la fotosintesis. Se los 
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A Fig* 10-12. Como capta la luz un fotosistema. Cuando un foton 
I leg a a una molecula de pigmento en un complejo captador de luz, 3 a 
energia pasa de molecula a molecula hasta que alcanza el centra de reac¬ 
ddn. En el centra de reacci6n r un electron excitado de una de las dos 
moleculas de clorofila a es capturado por el principal aceptor electrdnico. 


denomina fotosistema II (PS II) y fotosistema I (PS I) (si bien 
se nombraran en el orden de su descubrimiento, los dos funcio- 
nan de manera secueneial, el fotosistema 1! es el primero en fun- 
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cionar). Cada uno ticne un centra de reaecion caracterfstico -un 
tipo particular de aceptor primario de electrones junto a un par 
de moleculas especiales de clorofila a asociadas con proteinas 
especificas- El centra de reaccidn de la clorofila a del fotosiste- 
ma II se conoce como P680 debido a que este pigmento absor¬ 
ber mejor la luz con una longitud de onda de 680 nm (en la pane 
del rojo del espectro), La clorofila a en el centra de reaccidn del 
fotosistema 1 se denomina P700 debido a que absorbe luz de 
700 nm con mayor efectividad (en la parte rojo lejana del espec- 
tro). Estos dos pigmentos, P680 y P700, son en realidad mole¬ 
culas identicas de clorofila £L Sin embargo, sus asociadones con 
diferentes proteinas en la membrana tilacoidal afecta la distribu- 
cion de electrones en las moltailas de clorofila y aplican las leves 
diferenclas en las propiedades absorbentes de la luz. Ahora vea- 
mos el modo en el que los dos fotosistemas trabajan juntos utilb 
zando energla lumlnica para generar ATP y NADPH, los dos 
productos pnncipales de las reacciones de la fase luminosa. 

Flujo electronico no ciclico 

La luz impulsa la simesis de NADPH y ATP al dar energia a 
dos fotosistemas embebidos en las membranas tilacoldales de los 
cloroplastos. La clave de esta transformation de energla es un 
flujo de electrones a traves de los fotosistemas y otros compo- 


nentes molecuLares constituidos dentro de la membrana tilacoi¬ 
dal Durante las reacciones de la fase luminosa de la fotoslntesis 
existen dos vlas posibles para el flujo electrbnico: ciclico y no 
ciclico. El Hujo electronico no ciclico, la via predominante, se 
muestra en la figura. 10-13, Los numeros en la description del 
texto corresponden a los pasos numerados en la figura. 

i Un foton de luz mipacta una molecula de pigmento en un 
complejo captador de luz y es transmitido a otras mole¬ 
culas de pigmento hasta que alcanza una de las dos mold 
culas de clorofila a P680 en el centra de reaccidn PS 11. 
Exata uno de los electrones P680 que alcanza un nivel de 
energia superior, 

@ Este electron es captado por el aceptor primario de elec¬ 
trones, 

. : Una enzima escinde la molecula de agua en dos electro¬ 
nes, dos iones hidrdgeno y un atomo de oxigeno, Los 
electrones son suministrados uno por uno a las moidculas 
P680; asl, cada uno de ellos repone un electron perdido 
al aceptor primario de electrones (al perder un electron, el 
P680 es el oxidante biologico mas fuerte que se conoce; 
su hueco electronico debe llenarse). Ei atomo de oxigeno se 
combina inmediatamente con otto atomo de oxigeno para 
formar 0 2 . 


A 




T Fig. 10-13, Como genera ATP y NADPH el flujo electronico no 
ciclico durante las reacciones de la fase luminosa. Las flechas dora- 
das trazan la cornente de electrones impulsada por luz desde el agua 
hasta el NADPH. 
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Cada electr6n fotoexcitado pasa desde el aceptor primario 
de electrones del PS 11 al PS I via una cadena de trasporte 
de electrones (similar a la cadena de transporte de elec¬ 
trones que funciona en la respiration teluiar). La cadena 
de transporte de electrones entre el PS ii y el PS 1 est£ 
consiituida por el transportador de electrones plastoqui- 
nona (Pa), tin complejo citocromo y una proielna deno- 
minada plastocianina (Pc). 

La “caida” exergonica de electrones a un menor nivel de 
energia aporta energla para la slntesis de ATP 
Mientras tanto, la energia luminica se transfiere a traves 
de un complejo captador de luz al centro de reaccion PS 
I y excita a un electron de una de las dos moletulas de 
clorofila a P700 localizadas alii. Luego, el electron foto¬ 
excitado es captado por el aceptor primario de electro¬ 
nes del PS 1, Io que crea un iL hueco” electronico en el 
P700. El hueco se Lena con un electron que alcanza la 
parte inferior de la cadena de transporte de electrones 
del PS II. 

Los electrones fotoexcitados pasan desde el aceptor pri¬ 
mario de electrones del PS I a una segunda cadena de 
transporte de electrones a traves de la proteina ferrodoxi- 
na (Fd). 

La enzima NADP* reductasa transfiere electrones desde la 
Fd al NADP + . Se requieren dos electrones para su reduc¬ 
tion a NADPH. 

A pesar de la complejidad del esquema mostrado en la 
figura 10-13 no pierda el rastro de sus funciones: las reaccio- 
nes de la fase luminosa utilizan la energia solar para generar 
ATP y NADPH, los cuales proporcionan energia quinnica y 
poder reductor, respectivameme, a las reacciones de elabora- 
ciOn de azucar del ciclo de Calvin, En la figura 10-14 se 
muestran por analogfa los cambios de energia de los electro¬ 
nes a medida que fluyen a traves de las reacciones de la fase 
luminosa. 

Flujo ciclico de electrones 

En ciertas condiciOnes, los electrones fotoexcitados toman un 
camino altemativo denominado flujo ciclico de electrones, que 
utiliza el fotosistema 1 pern no el fotosistema IL Usted puede ver 



A Fig. 10-14. Una analogfa mecdnka de las reacciones de la fase 
luminosa. 


en la figura 10-15 que el flujo ciclico es un cortocircuito; los 
electrones regresan desde la ferrodoxina (Fd) al complejo cito¬ 
cromo y desde alii cominuan hasta una clorofila P700 en el 
centro de reaccion del PS I. Alii no bay produccion de NADPH 
y ninguna liberaeidn de oxigeno. Sin embargo, el flujo ciclico 
genera ATP 

^Cual es la funcidn del flujo ciclico de electrones? El flujo 
electrdnico no ciclico produce ATP y NADPH en cantidades, 
aproximadamente, iguales, pero el ciclo de Calvin consume mas 
ATP que NADPH. El flujo ciclico de electrones completa la dife- 
rencia, ya que produce ATP pero no NADPH. La concentration 
de NADPH en el cloroplasto puede ayudar a regular la via, tidi- 
ca o no ciciica, que siguen los electrones a traves de las reaccio¬ 
nes de la fase Luminosa. Si al cloroplasto se le agoLa el ATP para 
el ciclo de Calvin, el NADPH comenzar& a acumularse a medida 
que el ciclo de Calvin disminuye su velocidad. El aumento de 
NADPH puede estimular un cambio temporal del flujo electrd- 


► Fig. 10-15. Flujo ciclico de electrones. 

Ocaslonalmente, los electrones fotoexcitados 
del PS I se desvfan de la ferredoxina (Fd) a la 
clorofila a traves del complejo citocromo y 
la plastocianina (Pc). Esta desviacibn de elec¬ 
trones suplementa el abasteclmiento de ATP 
(a traves de fa quimibsmosls) pero no produce 
NADPH. La "sombra" del flujo electronico no 
ciclico se incluye en el diagrama para compa- 
rarfa con la via ddica. Las dos moleculas de 
ferredoxina mostradas en este diagrama son 
en reaHdad una y la misma: el transportador 
de electrones final en la cadena de transpor¬ 
te de electrones del PS I. 
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nico no cidico al dclico hasta que el aporte de ATP alcanza el 
nivel necesario, 

Aunque la sintesis de ATP este impulsada por el flujo elec- 
tronico ciclico o no ciclico, el mecanismo real es el mismo. 
Este es un buen momento para revisar la quimibsmosis, el pra- 
eeso que utilizan las membranas para aeoplar las reacciones 
redox con la produccibn de ATP 

Una comp aracion de la quimiosmosis 
en cloroplastos y mitocondrias 

Los cloroplastos y las mitocondrias generan ATP mediante 
el mismo mecanismo basico de la quimiosmosis. Una cadena 
de transporte de electrones integrada en una membrana bom¬ 
bea protones a Lravbs de la membrana a medida que los elec¬ 
trones pasan a t raves de una serie de transport ad ores que son 
progresivamente mas electronegativos. De esta forma, las cade- 
nas de transporte de electrones transforman la energia redox 
en una fuerza motriz protbnica, energia potencial almacena- 
da en forma de un gradiente de H + a iravbs de una membra¬ 
na. Constituido en la misma membrana hay un eompiejo de 
ATP sintasa que acopla la difusibn de iones hidrogeno a favor 
de su gradiente con la fosforilacion de ADR Algunos de los 
transportadores de electrones, entre ellos las proteinas que con- 
tienen hierro denominadas citocromos, son muy similares en 
los cloroplastos y en las mitocondrias. Los compiejos ATP 
sintasa de los dos org&nulos tambibn son muy similares. Pero 
existen diferencias dignas de mencibn entre la fosforilacibn 
oxidativa en las mitocondrias y la fotofosforiiacibn en los clo¬ 
roplastos. En la miLocondria, los electrones de alia energia que 
descendieron por la cadena de transporte son extraidos de 
molbculas organieas (que, por ello, son oxidadas). Los cloro¬ 
plastos no necesitan molbculas solidas para elaborar ATP; sus 
fotosistemas cap tan la energia de la luz y la utilizan para 
impulsar los electrones hasta la pane superior de la cadena de 
transporte. En otras palabras, las mitocondrias transfieren ener¬ 
gia quimica obtenida a partir de molecula de alimento al ATP 
(y al NADH), mientras que los cloroplastos transforman la 
energia luminica en energia quimica en el ATP (y en el 
NADPH). 

La organizacibn espacial de la quimibsmosis tambibn difie- 
re en los cloroplastos y en las mitocondrias (fig; 10 - 16 ). La 
membrana imerna de la mitocondria bombea protones desde 
la matriz mitocondrial hacia el espacio intermembrana, que 
luego sirve como depbsito de iones hidrbgeno que accionan la 
ATP sintasa. La membrana de los tilacoides de los cloroplas- 
tos bombea protones desde el estroma al espacio tilacoidal 
(interior del tilacoide), el que funciona como reservorio de 
H + . La membrana tilacoidal elabora ATP a medida que los tones 
se difunden a favor de sus gradientes de concentracibn desde 
el espacio tilacoidal de vuelta hacia el estroma a travbs de los 
compiejos de ATP sintasa, cuyas zonas catahticas se encuen- 
tran sobre el lado del estroma de la membrana. De esta 
forma, el ATP se forma en el estroma, donde este se utiliza 
para ayudar a impulsar la sintesis de azticar durante el ciclo 
de Calvin. 

El gradiente de protones (H + ), o gradiente de pH, a traves 
de la membrana del tilacoide es sustancial. Cuando los cloro¬ 
plastos son Iluminados, el pH en el espacio tilacoidal cae hasta 
cerca de 5 (la concentracion de H + se incrementa) y el pH en 
el estroma se incrementa a cast 8 (la concentracion de H* dis- 
minuye), Este gradiente de tres unidades de pH corresponde a 
una diferencia de mil veces en la concentracibn de H + Si en el 


Referencias 


Mayor [H + ] 


Me nor [H + ] 


Mitocondria 


Cloroplasto 



Membrana 


Matriz 


Estroma 


ESTRUCTURA 

MITOCONDRfAL 


ESTRUCTURA 
DEL CLOROPLASTO 


intermembr^ 


Espacio 

tilacoidal 


A. Fig, 10-16, Comparacion de Ja quimiosmosis en Eas mito¬ 
condrias y los cloroplastos. En ambos tipos de org^nulos, la cade¬ 
na de transporte de electrones bombea protones (H + ) a traves de una 
membrana desde una regibn de baja concentracion de H + (gris cfaro 
en este diagrama) hacia una alta concentracibn de H + (gris oscuro). 
Los protones se difunden luego de regreso a travbs de la membrana 
a travbs de la ATP sintasa, lo que Impulse 3a sintesis de ATP. 


laboratorio Las luces se apagan, el gradiente de pH se anula, 
pero puede restablecerse rapidamente al volver a encender las 
luces, Ese tipo de experimentos aporta una fuene evidencia a 
favor del modelo de la quimibsmosis. 

Basado en estudios realizados en varies laboratories, la 
figura 10-17 muestm un modelo actual de la organizacibn 
de la “maqumaria" de las reacciones de la fase luminosa den- 
tro de la membrana del tilacoide, Cada una de las molbculas 
y de los compiejos moleculares en la figura esta presente en 
numeTosas copias en cada tilacoide, Vease que el NADPH, al 
igual que el ATP, se produce en el lado de La membrana orien- 
tado al estroma, donde tienen lugar las reacciones del ciclo de 
Calvin. 

Resumamos las reacciones de la fase luminosa; el flujo elec- 
trbnico no clclico impulsa los electrones desde el agua, donde 
se encuentran en un estado bajo de energia potencial, hacia el 
NADPH, donde se almacenan en un estado de energia potencial 
alto. La corriente de electrones impulsada por la luz tambien 
genera ATP. Por tamo, el equipo de la membrana del tilacoide 
convierte la energia luminica en energia quimica almacenada 
en 1a forma de NADPH y ATP (el oxigeno es un subproducto). 
Ahora yeamos cl mando en que el ciclo de Calvin utiliza los 
productos de las reacciones de la fase luminosa para sintetizar 
azucar a partir del C0 2 . 
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A Fig, 10-17. Reacciones de la fase lumi- 
nosa y quimiosmosis: la organization de 
la membrana de los tilacoides. El diagrams 
nuestra un modelo corriente para la organ!- 
zacibn de la membrana de los tilacoides. La 
-Hatha dorada sigue el rastro del flujo electfb- 
~co no delico esquematizado en la figura ID¬ 
’S A medida que los electrones pasan de 
transportador a transportador en las reactio¬ 
ns* redox, los iones hidrbgeno extrafdos 
desde el estroma se depositan en el espacio 


tHacoidal, que almatena energia como fuerza 
motriz protbnica (gradiente H + ). Al menos tres 
pasos en las reacciones de la fase luminosa 
contribuyen al gradiente de protones: El 
fotosistema II en el lado de la membrana 
orientado hacia el espacio tilacoidal escinde el 
agua; n«a medida que la piastoquinona (Pq) r 
un transportador mbvil, transfiere electrones 
a I complejo dtocromo, los protones son trans- 
locados a travbs de la membrana en el espa¬ 
cio tilacoidal y © un son hidrbgeno es 


eliminado del estroma cuando es incorporado 
por el NADP+. Nbtese ebmo, al igual que en la 
figura 10-16, los iones hidrbgeno son impul- 
sados desde el estroma hacia el espacio tila¬ 
coidal. La difusibn de H+ desde el espacio 
tilacoidal de regreso af estroma (a lo largo del 
gradiente de concentration de H + ) impulsa fa 
ATP sintasa, Estas reacciones impulsadas por 
la luz almacenan energla qufmica en el NAD PH 
y el ATP, que transports la energla al ciclo de 
Calvin, productor de azucar. 


Evaluation de eouceptos 


1. ^Que color de la luz es menos efectivo para impulsar la 
fotosintesis? Expltquelo. 

2. En comparacion con una solucibn de clorofik aislada, 
^por que los doroplastos intactos liberan menos ealor y 
son fluorescentes cuando se les ilumina? 

3. En las reacciones de la fase luminosa, £cual es el donante 
de electrones? ^Dbnde terminan los electrones? 

Vcarrse fas respuesfas en d Apindice A, 


Concepto 


El ciclo de Calvin utiliza el ATP 
y el NAD PH para convertir 
el C0 2 en azucar 

El ciclo de Calvin es similar al ciclo del acido citrico en cuan- 
to a que el material de partida es regenerado despues de que las 
moleculas Ingresan y abandonan el ciclo. Sin embargo, mientras 
que el ciclo del acido citrico es catabdlico -oxida la glucosa y 
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libera energfa- el ciclo de Calvin es anabolico: elabora azucar a 
partir de moleculas mas pequenas y consume energfa. El carbo- 
no entra en el ciclo de Calvin en forma de CO, y sale en forma 
de azucar. El ciclo gasta ATP como fuente de energf a y consume 
NADPH como poder redactor para agregar electrones de alta ener- 
gia para elaborar el azticar. 

El hidrato de carbono producido directamente a partir del 
ciclo de Calvin en realidad no es glucosa, sino un azucar de tres 
carbonos llatnado glieeraldehido—3—fosfato (G3P). Para la sln- 
tests neta de una molecula de este azucar, el ciclo debe tener 
lugar tres veces, para fyar tres moleculas de C0 2 (recordemos 
que la fij acton del carbono se refiere a la incorporacidn inicial de 
C0 2 al materia! org&nico), A medida que seguimos los pasos del 
ciclo es necesario tener presente que estamos sigulendo tres mole¬ 
culas de C0 2 a traves de las reacciones. La figura 10-18 divide 
el ciclo de Cabin en tres fases: 


Fase 1: fijacion de carbono, El ciclo de Calvin incorpora 
cada molecula de C0 2 , una por vez, uniendola a un azucar de 
cinco carbonos llamado ribulosa bifosfato (abreviada RuBP). La 
enzima que cataliza este primer paso es la RuBP carboxilasa o 
rubisco (es la proteina mas abundante en los cloroplastos y pro- 
bablemente la proteina mas abundante en la Tierra). El producto 
de la reaction es un intermediario de sei$ carbonos tan inestable 
inmediatamente que se escinde a la mitad y se forman dos mok- 
culas de 3-fosfoglicerato (para cada C0 2 ), 

Fase 2; reduction. Cada molecula de 3-fosfogIiceralo reel- 
be un grupo fosfato adicional del ATP y se eonvierte en 1,3- 
bifosfoglicerato, A continuacidn, un par de electrones 
donados del NADPH reducen el 1,3-bifosfoglicerato a G3P 
Especffrcamente, los electrones del NADPH reducen el grupo 
carboxilo del 3-fosfoglicerato al grupo aldehido del G3P h que 







A Fig, 10-18, Ef cido de Calvin. Este diagrams sigue el rastro de los 
atom os de carbono (esferas g rises) a traves del ciclo. Las tres fases del 
ciclo corresponden a fas fases anafizadas en ef texto. Por cada tres mol£- 
tulas de C0 2 que ingresan en el ciclo, la produccidn neta es una mol 6- 
cula de glieeraldehido 3 fosfato (GBP), un azucar de tres carbonos. Las 
reacciones de la fase fuminosa sustentan el cido de Calvin reqenerando 
el ATP y el NADPH. 
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zlmacena mas energia potencial. El G3P es un azdcar) el mlsmo 
azucar de tres carbonos formado en la glucolisis por la escis- 
cion de la glucosa. Observese en la figura 10-18 que por cada 
tres moleculas de C0 2 hay sds moleculas de G3P Pero solo una 
niolecula de este azucar de tres carbonos puede contarse como 
una gananda neta de hidratos de carbono. El ciclo comienza con 
15 carbonos de carbohidrato en la forma de tres moleculas del 
azucar de cinco carbonos RuBR Ahora hay 18 carbonos de car- 
bohidrato en la forma de seis moleculas de G3P. Una mokeuk 
ahandona el ciclo para ser utilizada por la c#ula vegeLal, pero 
as otras cinco moleculas deben recielarse para regenerar las 
.res moleculas de RuBP 

Fase 3: regeneration del aceptor de C0 2 (RuBP), En una 

ompleja serie de reacciones, los ultimos pasos del ciclo de 
Cabin reorganizan los esqueletos de carbono de cinco moleculas 
ie G3P en tres moleculas de RuBP. Para lograr esto, el ciclo con- 
s ame tres moleculas mas de ATP* La RuBP ahora esta preparada 
rara recibir C0 2 nuevameme y el ciclo continua, 

Para la sintesis neta de una mokcuia de G3P, el ciclo de 
Cabin consume un total de nueve moleculas de ATP y seis 
moleculas de NADPR Las reacciones de la fase luminosa rege¬ 
ne ran el ATP y el NADPR El G3P producido en el ciclo de 
Calvin se convierte en el material de partida para las vias meta- 
oolicas que sintetizan otros compuestos organicos, entre ellos, 
_a glucosa y otros hidratos de carbono* Ni las reacciones de la 
lase luminosa ni las del ciclo de Cabin por si mismas pueden 
elaborar aziicar a partir de C0 2 > La fotosintesis es una propie- 
dad emergente del cloroplasto intacto, que Integra las dos eta- 
pas de la fotosintesis. 


Evaluation de concept os 


L Para simetizar una molecula de glucosa el ciclo de Cabin 

utdiza _____ moleculas de C0 2 ,_moleculas 

de ATP y _____ moleculas de NADPR 
2* Explique por que el elevado numero de moleculas de 
ATP y NADPH utilizadas durante el ciclo de Cabin es 
compatible con el alio valor de la glucosa como fuente 
de energia. 

3. Explique por que un veneno que inhibe una enzima del 
ciclo de Cabin tambien inhibira las reacciones de la fase 
luminosa. 

Wanse ks respuestas en ef Ap&ndice A * 


Concepto 


En climas aridos y calurosos han 
evoludonado mecanismos alternatives 
de fijacion del carbono 

Desde que las plantas llegaron a la Tierra hace de 475 millo- 
nes de anos se han ido adaptando a los problemas de la vida 
terrestre, en particular, a los problemas de deshidratacion. En los 
caplmlos 29 y 36 consideraremos las adaptaciones anatomicas 


que ayudaron a las plantas a conservar el agua. Aqui estamos 
interesados en las adaptaciones metabolicas. Con frecuencia, las 
soluciones implican intercambios, Un ejemplo importante es el 
compromiso entre la fotosintesis y la prevention de la ptidida 
excesiva de agua de la planta, El C0 2 requerido para la foLo- 
sintesis entra en la hoja a trav£s de los estomas, los poros de la 
superBcie de la hoja (fig. 10-3). Sin embargo, los estomas tam¬ 
bien son las principals avenidas de transpiration, la perdida 
evaporatoria del agua de las hojas. En un dia caluroso y seco, la 
mayoria de las plantas cierran sus estomas, una respuesta que 
conserve agua. Esta respuesta tambien reduce la production 
fotosintetica limitando el acceso al C0 2 . Induso con los estomas 
parcialmente cerrados, las concentraciones de C0 2 comienzan a 
disminuir en los espatios de aire dentro de la hoja y la concen¬ 
tration de O z liberada por las reacciones de la fase luminosa 
comienza a incrementarse. Estas condiciones dentro de la hoja 
favorecen un proceso en aparencia derrochador Uamado foto- 
rrespiracidm 

Fotorrespiracion: ^una reliquia evolutiva? 

En la mayoria de las plantas, la fijacion inicial de carbono 
dene lugar a craves de la rubisco, la enzima del ciclo de Calvin 
que agrega C0 2 a la ribulosa bifosfato. Estas plantas se deno- 
minan plantas C 3 porque el primer producto organico de la 
fijacion del carbono es un compuesto de tres carbonos, el 3-fos- 
foglicerato (fig 10-18). El arroz, la cebada y los brotes de soja 
son vegetales C 3 que son importances en la agriculiura. Cuando 
sus estomas se cierran parcialmente en los dias secos y calidos, 
las plantas C 3 producen menos aziicar debido a que el descen- 
so de los niveles de C0 2 en la hoja determina que el ciclo de 
Cabin perezea por inanition. Ademas, la rubisco puede fijar 
0 2 en lugar de C0 2 * A medida que el C0 2 comienza a escasear 
dentro de los espatios de aire de la hoja, la rubisco agrega 0 2 
al ciclo de Cabin en lugar de C0 2 . El producto se esclnde y un 
compuesto de dos carbonos abandona el cloroplasto. Los pero- 
xisomas y las mitocondrias se reorganizan y escinden este 
compuesto, liberando C0 2 . El proceso se denomina fotorres¬ 
piracion debido a que tiene lugar cuando hay luz ( foto) y con¬ 
sume 0 2 miemras que produce C0 2 (respiration). Sin embargo, 
a diferencia de la respiration celular normal, la fotorrespira- 
cion no genera ATP; de hecho, la fot or respiration consume 
ATP Y, a diferencia de la fotosintesis, la fotorrespiracion no 
produce azucar. En efecto, la fotorrespiracion dbminuye el pro¬ 
ducto fotosintetico extrayendo material organico del ciclo de 
Calvin, 

^Cdmo podemos explicar la existencia de un proceso meta- 
bblico que parece ser contraproducente para la planta? De 
acuerdo con una hipbtesis, k fotorrespiracion es un bagaje 
evolutivo, una reliquia metabolica de una epoca amigua, cuan¬ 
do la atmosfera tenia menos 0 2 y mas CO z que hoy en dia. En 
la atmosfera primitiva que prevaietio cuando la rubisco evolu- 
ciono por primera vez, la incapacidad del sitio active de la 
enzima para excluir el 0 2 habria producido poco impacto. La 
hipotesis especula que la modema rubisco conserva algo de su 
afinidad fortuita por el 0 2 , el cual hoy en dia estd tan concen- 
trado en la atmosfera que una cierta cantidad de fotorrespira- 
cion es inevitable. 

No se sabe si la fotorrespiracion de alguna forma es benefi- 
ciosa para las plantas. Se sabe que en muchos tipos de plantas 
-incluidas las plantas de cultivo- la fotorrespiracion drena canto 
como d 50% del carbono fijado por el ciclo de Cabin, Como 
heterotrofos que dependemos de la fijacion del carbono en los 
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doroplastos para nuesLra alimentacidn, consideramos la foto- 
rrespiracion antieconbmica. En verdad, si pudiera reducirse la 
fotorrespiradon en riertas especies vegetales, sin afectar la pro 
duetividad fotosintetica, las producciones de cultivosy alimentos 
se incrementarian, 

En ciertas especies de plantas, las otras formas de fijacibn del 
carbono evolucionaron minimizando la fotorrespiracibn y opti- 
mizando el ciclo de Calvin, incluso en climas calidos y aridos. 
Las dos adaptations fotosinteticas mas importames son la foto- 
simesis C 4 y la CAM. 

Plantas C 4 

Las plantas C 4 se tlaman asi debido a que prologan el ciclo de 
Cabin con un modo alternative de fijacibn del carbono que 
forma un compuesto de cuatro carbonos como su primer pro¬ 
duct Varies miles de especies, de al menos 19 familias de plan¬ 
tas, utilizan la via C r Entre las plantas C 4 imponantes para la 
agricultura estan la cana de azucar y el maiz, miembros de la fami- 
lia de las gramineas. 

Una anatomia unica de la hoja se correlaciona con el meca- 
nismo de la fotosintesis C 4 (figura 10-19; comparese con 
figura 10-3). En las plantas C 4 hay dos tipos distintos de celu- 
las fotosinteticas: celulas de la vaina fascicular y celulas mesb- 
Hlas. Las celulas de la vaina fascicular est&n organizadas en 
laminas fuertemente comprimidas alrededor de los fasciculos 
vasculares de la hoja. Entre la vaina fascicular y la superficie 
de la hoja estan las celulas mesbftlas, organizadas con m&s 
amplitud, El ciclo de Calvin est& confinado en los doroplastos 
de la vaina fascicular. Sin embargo, el ciclo va precedido de la 
incorporacibn de C0 2 en cornpuestos organicos en el mesd fi¬ 
le, El primer paso, llevado a cabo por la enzima PEP carboxi- 
lasa es la adicion de C0 2 al fosfoenoipiruvato (PEP), para 
formar el producto de cuatro carbonos oxalacetato. La PEP 


carboxilasa tiene mucha mayor afinidad por el C0 2 que la 
rubiseo y ninguna afinidad por el O r Por tamo, PEP carboxi¬ 
lasa puede fijar sets carbonos eficientemente cuando la rubis- 
co no puede —es decir, cuando hace calor y esta seco y los 
estomas estin parcialmente cerrados, lo que determina que la 
concemracibn de C0 2 en la hoja caiga y la concentration de 
0 2 se eleve- Despues de que la planta C 4 fija el carbono del 
C0 2 , las celulas mesdfilas exportan sus productos de cuatro 
carbonos (malato en el ejemplo mostrado en la figura 10-19) a 
las celulas de la vaina fascicular a craves del plasmodesma (fig. 
6-30). Dentro de las celulas de la vaina fascicular los com- 
puestos de cuatro carbonos liberan C0 2 , que es reasimilado en 
material organico por la rubiseo y el ciclo de Calvin, El piru- 
vato tatnbien es regenerado para su conversion en PEP en las 
celulas mesdfilas. 

En efecto, las celulas mesdfilas de una planta C 4 bombean 
CQ 2 dentro de la vaina fascicular y mamienen ia concentration 
de CO, en las celulas de la vaina fascicular lo sufieiemememe 
alta para que la rubiseo se una al dioxide de carbono en lugar 
de al oxlgeno. La serie ciclica de reacciones que involucran la 
PEP carboxilasa y la regeneration de PEP puede considerarse 
como una bomba de concent radon de C0 2 impulsada por ATP 
De esta forma, la foiosmtesis C 4 minimiza la fotorrespiradon e 
incremema la production de azucar. Esta adaptation es venta- 
josa especialmente en las regiones calidas con intensa luz solar, 
donde los estomas se cierran parcialmente durante el dia y es 
en estos ambientes en que las plantas C 4 evolucionaron y pros- 
peran en la actualidad. 

Plantas CAM 

Una segunda adaptacion fotosintetica a las condidones aridas 
se ha desarrollado en las plantas suculentas (que almacenan agua), 
incluidas las plantas de jade, muchos cactus, pirias y re presen- 
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► Fig, 10-19. Anatomia def una hoja C 4 y ia via G fl . La estructura y 
funcibn broqufmica de las hojas de plantas C 4 son una adaptadbn evo- 
lutiva a climas secos y calurosos. Esta adaptacion mantiene una con- 
centradbn de C0 2 en la vaina fascicular que favorece la fotosintesis por 
encima de la fotorrespiracibn. 
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tames de otras familias. Estas plantas abren sus estomas durante 
la noche y los cierran durante el dia, a la inversa de c6mo se com- 
portan otras plantas. El eierre de los estomas durante el dia ayuda 
a las plantas del desierto a conservar agua, pero tambien previe- 
ne La entrada del C0 2 a las hojas. Durante la noche, cuando sus 
estomas estan abiertos, estas plantas toman C0 2 y lo incorporan 
a una variedad de acidos organicos. Este modo de fijacion del 
carbono se denomina meiabolismo del acido erasulaceo, o 
CAM, en referenda a las plantas de la familia Crassulactm^ las 
plantas suculentas en las cuales el proceso Fue descubierto por 
primera vez. Las celulas mesofilas de las plantas CAM almace- 
nan los acidos organicos que sintetizan durante la noche en sus 
vacuolas hasta la mafiana, cuando el estoma se cierra. Durante el 
dia, cuando las reacdones de la fase luminosa pueden aportar 
ATP y NADPH para el dclo de Calvin, el C0 2 es liberado desde 
los acidos organicos sintetizados la noche anterior para incorpo- 
rarse en azucares en los doroplastos. 

Vease en la figura 10-20 que la via CAM es similar a la via 
C, en que e! dioxide de carbono se incorpora primero en 
intermediaries organicos antes de ingresar al ciclo de Calvin, 
La diferencia es que, en las plantas C 4 los pasos iniciales de la 
fijacion del carbono estan separados estructuralmente del 
dclo de Calvin, mientras que, en las plantas CAM los dos 


pasos suceden en tiempos separados pero dentro de la rnisma 
celula (tengase en cuenta que las plantas CAM, C 4 y C 3 usan 
el ciclo de Calvin para sintetizar azucar a partir de dioxide de 
carbono). 


Evaluation de coneeptos 


1, Explique por que la fotorrespi radon disminuye el 
rendimiento fotosimetico de las plantas. 

2. iC6mo esperaria que cambie la abundanria relativa de 
espedes C^frente a C 4 y CAM en una region geografica 
cuyo clima se vudve mas caluroso y seco? 

Veanse tespuestas en el Apendke A, 


Importancia de la fotosintesis: resumen 

En este capitulo hemos seguido el proceso de la fotosintesis 
desde los fotones hasta los alimentos. Las reacdones luminicas 
capturan energia solar y la utilizan para sintetizar ATP y transfe- 



► Fig. 10-20. Comparadon de la fotosmte- 
sis en plantas C A y CAM. Ambas adaptaciones 
se caracterizan por © incorporation preliminar 
de C0 2 en acidos organicos, seguida por ■ 
transferencia de C0 2 al ciclo de Calvin, Las vfas 
C 4 y CAM son dos soluciones evolutivas al pro- 
b J ema del mantenimiento de ta fotosintesis con 
los estomas parcialmente o compfeta mente 
cerrados en dias calurosos y secos. 
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(a) Separation esparial de pasos. 

En plantas C 4 , la fljacibn del 
carbono y ef cido de Calvin tienen 
lugar en diferentes tipos de celulas. 


(b) Separation temporal de pasos. 

En plantas CAM, la fijacidn del 
carbono y ef ciclo de Calvin tienen 
lugar en las mismas celulas en 
mementos diferentes. 
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► Fig, 10-21* Un resumen de la fotosmte- 

sis. Este diagrams esquematiza bs principales 
reactivos y productos de las reacdones de ta 
fase luminosa y del ddo de Calvin a medida 
que tienen lugar en Ids cloroplastos de las e£lu- 
las vegetales, Todo el funcionamiento ordenado 
depen de de la integridad ^structural del doro- 
piasto y de sus membranas. Las enzimas en el 
cloroplasto y el citosol convierten el giiceralde- 
hfdo-3-fosfato (G3P), el produeto directo del 
ddo de Calvin, en muchos otros compuestos 
organicas. 
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rir eleetrones desde el agua hasta el NADF + , El ciclo de Calvin 
utiliza el ATP y el NADPH para producir azucar a partir de dio¬ 
xide de carbono. La energia que entra en los cloroplastos como 
luz solar se almacena como energia quimica en compuestos 
organicos. Vease en la figura 10-21 un resumen de todo el 
process). 

lOxA es el destine de los productos fotosintGticos? El azu¬ 
car elaborado en los cloroplastos abastece la planta entera con 
energia quimica y esqueletos carbonados para ta smtesis de 
todas las principales moleculas organicas de las celulas vegeta¬ 
tes, Cerca del 50% del material organico sintetizado por la fbto- 
smtesis se consume como combustible por la respiraciOn 
celular en las mitocondrias de las celulas vegetales. A veces, 
hay una perdida de productos fotosinteticos debida a la foto- 
rrespiracidm 

Desde el punto de vista tecnico, las celulas verdes son las uni- 
cas partes autotroficas de la planta. El resto de la planta depends 
de moleculas organicas exportadas desde las hojas via las nerva- 
duras. En la mayoria de las plantas, el hidrato de carbono se trans¬ 
porta fuera de las hojas en forma de sacarosa, un disac&rido. 
Despues de llegar a celulas no fotosinteticas, la sacarosa proper- 
ciona materia prima para la respiracion celular y una multitud de 
vlas anabolicas que sintetizan protelnas, iipidos y otros produc¬ 
tos. Una considerable cantidad de azucar en forma de glucosa se 
liga entre si para elaborar el polisac&rido celulosa, especialmente 
en las celulas vegetales que aun est&n creciendo y madurando. La 


celulosa, el principal ingrediente de las paredes celulares, es la 
molecuia organica mas abundante en la planta y probablemente, 
en el planeta. 

La mayoria de las plantas consiguen elaborar m&$ material 
organico cada dia del que requieren como combustible respira- 
torio y precursores biosintdticos, Estas almacenan el azucar extra 
stmetizando almidon, almacenando algo en los cloroplastos y el 
resto en las celulas de almacenamiento de raices, tubereulos, 
semillas y frutos. A1 dar cuenta del consumo de moleculas de ali- 
mento producida por la fotoslntesis no olvidemos que la mayo¬ 
ria de las plantas pierden hojas, raices, tallos, frutos y algunas 
veces, sus cuerpos enteros a causa de los heterotrofos, entre ellos 
los seres humanos. 

A escala global, la fotoslntesis es el proceso que explica la pre¬ 
sence de oxigeno en nuestra atmosfera. Ademas, en t£rminos de 
produccion de alimento, la productividad colectiva de los dimi- 
nutos cloroplastos es prodigiosa; se estima que la fotoslntesis ela- 
bora alrededor de 160 mil millones de toneladas metricas de 
hidratos de carbono por ario (una tonelada metrica equivale a 
1 000 kg). Esto es la materia organica equivalente a una pila 
de alrededor de 60 billones de copias de este libro de texto: 
]17 pilas de libros que se extiendan desde la Tierra hasta el Soli 
Ningun otro proceso quimico sobre el planeta puede igualar el 
rendimieniG de la fotoslntesis. Y ningun proceso es mas 
importante que la fotoslntesis para el bienestar de la vida sobre la 
Tierra. 
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Revision del capitulo 


_ 


RESUMEN DE CONGEPTOS CLAVE 


Las plantas y otros autotrofos son los productores de la biosfera, 

Los fotoautdtrofos utilizan la energia de 3 a luz solar para sintetizar 
moleculas organ icas a partii de C0 2 y H 2 G. Los heterotrofos consu- 
men moleculas org&nicas de otros organismos para obtener energia 
y carbono (p. 181). 


Con cep to 


La fotosintesis convierte la energia lumlnica en la 
energia quimica de los alimentos 

Cloropiastos: lo$ sitios de la fotosintesis en las plantas 
(pp. 182-183). En los eucariontes autotroficos, la fotosintesis ocu- 
rre en los cloroplastos, los organulos que contienen tilacoides. l_as 
piias de tilacoides forman los grana, 

Rastrco de atomos a traves de la fotosintesis: problema 
deniifico (pp. 183-184). La fotosintesis se resume como 

6 C0 2 + 12 H 2 0 + energia luminica QH l2 O fi + 6 0 2 + 6 H 2 0 

Los cloroplastos escinden al agua en hidrogeno y oxigeno, e incor- 
poran los electrones del hidrdgeno en moleculas de azucar, La foto- 
sintesis es un proceso redox: el H 2 0 se oxida, el CQ 2 se reduce. 

Las dos etapas de la fotosintesis: presentation preliminar 
pp. 184-185). Las reacciones de la fase luminosa en los grana 
escinden el agua para liberar G 2 , producir ATP y formar 
NADPH, El ciclo de Calvin en el estroma forma azucar a partir 
de C0 2 , mediante el ATP para energia y NAD PH para poder 
reductor. 


Concept® 


Las reacciones de la fase luminosa convierten 
la energia solar en la energia quimica 
del ATP y del NADPH 

La naturaleza de la luz solar (p. 186). La luz es una forma 
de energia electromagnetics, Los colores que vemos como luz 
visible incluyen los longitudes de onda que impulsan la fotosin¬ 
tesis. 

Pignientos fotosinteticos: los receptores de luz (p, 186-188). 

Un pigmento absorbe luz visible de longitudes de onda especificas. 
La clorofila a es el principal pigmento fotosintetico de las ptantas, 
Otros pigmentos accesorios absorben diferentes longitudes de onda 
de luz y pasan la energia a la clorofila a. 

Excitation de la clorofila por la luz (p. 188), Un pigmento pasa 
desde un estado fundamental hasta un estado excitado cuando un 
fotdn impulsa uno de sus electrones hacia un orbital de mayor 
energia. Este estado excitado es inestable. Los electrones de pig¬ 
mentos aislados Lienden a regresar al estado fundamental, emiLien- 
do calor y/o luz, 

► L'n fotosistema: un centro de reaction asodado con comple- 
jos captadores de luz (pp. 188-190). Un fotosistema esta com- 
puesto de un centro de reacciOn rodeado por complejos captadores 
de luz que canalizan la energia de los fotones al centro de reaccion. 
Cuando una motecula de clorofila a del centro de reaceiOn absorbe 
energia, uno de sus electrones consigue colisionar al aceptor prima- 
rio de electrones, El fotosistema l cotiLiene moleculas de clorofila a 
P70O en el centro de reaccidn; el fotosistema II contiene moleculas 
P680. 


Flujo clectronico no cidico (pp. 190-191). El flujo electrdnico 
no cidico produce NADPH, ATP y oxigeno. 

Flujo ciclico de electrones (pp. 191-192). El ilujo electronico 
cidico empiea solo d Fotosistema 1, para producir ATP pero no 
NADPH u 0 2 , 

Una comp a radon de la qui mi osmosis en cloroplastos y mito* 
condrias (pp. 192-193). En ambos org&nulos, las reacciones redox 
de las cadenas de transporte de electrones generan un gradiente de 
H + a traves de una membrana. La ATP smtasa utiliza esta fuerza 
motriz protdnica para elaborar ATP 


Concepto 


El ciclo de Calvin utiliza el ATP y el NADPH para 
convertir el C0 2 en azucar 

El ciclo de Calvin tiene lugar en el estroma y se compone de la fija- 
ddn de carbono, reduecibn y regene radon del C0 2 aceptor. 
Utilizando los electrones del NADPH y la energia del ATP, el ciclo 
sintetiza un azhcar de tres carbonos (G3P), La mayoria del G3P se 
reutil iza en el ciclo, pero algo sale del ciclo y se convierte en gluco- 
sa y otras moleculas organ icas (pp, 193-195)* 


Concepto 


En cliinas aridos y calurosos han evolucionado 
mecanismos alternatives de Hjacion del carbono 

Fotorrespiracidn: ^una reliquia evolmiva? (pp. 195-196). En 
dias calurosos y secos, las plantas cierran sus estomas para conser- 
var agua, E3 oxigeno de las reacciones de la fase luminosa se acu- 
mula. En la fotorrespiraddn, el 0 2 sustimye al C0 2 en elsitio activo 
de la rubisco. Este proceso consume combustible organico y libera 
C0 2 sin producir ATP o aziicar. 

Plantas C., (p. 196). Las plantas minimizan el costo de fotorres- 

piracion al incorporar C0 2 en compuestos de cuatro carbonos en 
las celulas mesofillcas. Estos compuestos se exportan hacia cdulas 
de la vain a fascicular, donde libera n dioxide de carbono para ser 
usado en el ciclo de Calvin. 

Plantas CAM (pp. 196-197). Las plantas CAM abren sus estomas 
durante la noche e incorporan C0 2 en acidos organicos, que estan 
almacenados en las cdulas mesdfilas, Durante el dia, el estoma se 
cierra y el C0 2 se libera de los acidos organicos para ser usado en el 
ciclo de Calvin, 

[mportancia de la fotosintesis: res much (pp. 197-198). Los 
compuestos organicos produddos por la fotosintesis proporcionan 
la energia y el material de construed On para los ecosistemas. 


RESUMEN DE CONGEPTOS CLAVE 


Antoevahiacidu 

1. Las reacciones de la fase luminosa de la fotosintesis abastecen el 
ciclo de Calvin con: 

a, Energia luminica, d. ATP y NADPH. 

b, C0 2 y ATP e. AzUcar y0 2 . 

d.H 2 Oy NADPH. 
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En www.tfiedicapanamericaiia.coin/carti|>bell encontrara ejerddos interactivos, anlmacione 
videos y preguntas de autoevaluacion. 





















2. tCual de las siguientes secuentias represen La correctameme el flujo 
de electrones durante la fotosintesis? 

a. NADPH ->0,^ CO, 

b. H,0—> NADPH —> ciclo de Calvin 

c. NADPH -4 clorofila —> ciclo de Calvin 

d. H,0-4 fotosisLema I -4 fotosistema II 

e. NADPH —> cadena de transpone de electrones -4 0 2 

3. iCui\ de las siguientes conclusiones no se obtiene a partir del estu- 
dio del espectro de action para la clorofila a y del espectro de 
absortidn para la fotosintesis (figs. 10-9a y b)? 

a. No todas las longitudes de on da son igualmente efectivas para la 
fotosintesis, 

b. Debe haber pigmentos accesorios que ampllen el espectro de luz 
que contribuye a la fotosintesis. 

c. Las areas azules y rojas del espectro son mas efectivas para con- 
dutir la fotosintesis. 

d. La doraflla debe su color a la absorcidn de luz verde. 

e. La clorofila a ttene dos pic os de absorcidn. 


e. Solo el flujo ciclico de electrones puede funcionar en la ausen- 
cia de fotosistema 11. 

9, ^Cud de los siguientes enunciados es una diferencia correcta entre 
autOtrofos y heterdtrofos? 

a. Solo los heterdtrofos requieren compuesios quimicos del 
ambience, 

b. La respiration celular es exclusiva de los heterdtrofos. 

c. Solo los heterdtrofos tienen mitocondrias, 

d. Los autdtrofos, pero no los heterdtrofos, pueden nutrirse a sf 
mismos a partir del CO, y otros nutrientes inorganicos. 

e. Solo los heterdtrofos requieren 0,. 

10 De los siguientes procesos, ^cual no ocurre durante el dclo de Calvin? 

a. La fijacidn del carbono. 

b. La oxidation del NADPH. 

c. La liberation de oxigeno. 

d. La regeneration del CO, aceptor. 

e. hi consume de ATP 


4. La cooperation de ctes fotosistemas es necesaria para: 

a. La sintesis de ATP 

b. La reduction de NADP + . 

c. La fotofosforilacidn cfdica. 

d. La oxidacidn del centra de reaccidn del fotosistema I. 

e. La generacion de una fuerza motriz protdnica. 

5. Como meomismo, la fotofosforilacidn es similar a; 

a. La fosforilacidn a nivel de sus train en la glucdlisis. 

b. La Fosforilacidn oxidativa en la respiration celular 

c. hi ciclo de Calvin. 

d. La fijacidn del carbono. 

e. La reduccidn del NADP + . 

6. iEn qud sen lido son simi lares las adaptaciones foLosinteticas de las 
plantas C 4 y las plantas CAM? 

a. En ambos casos solo se utiliza el fotosistema i. 

b. Ambos tipos de plantas elaboran azucar sin el ciclo de Calvin. 

c. En ambos casos, una enzima ademas de la rubisco lleva a cabo el 
primer paso en la fijacidn del carbono, 

d. Ambos tipos de plantas elaboran la mayor parte de sus azucares 
en la oscuridad. 

e. Ni las plantas C 4 ni las plantas CAM tienen tilacoides. 

7. ^Cual de los siguientes procesos es condutido mas directamente 
por energia lumfnica? 

a. Creadon de un gradiente de pH mediante bombeo de protones a 
traves de la membrana del tilacoide. 

b. Fijacidn de carbono en el estroma. 

c. Reduccidn de moleculas de NADP + . 

d. Extraction de electrones de moleculas de clorofila, 

e. Sintesis de AIR 

8. [Cu&l de los siguientes enunciados es una diferencia correcta entre 
el flujo de electrones cfdico y no ciclico? 

a. Solo el flujo electrdnico no ciclico produce ATP 

b. Ademas de ATR el flujo cfdico de electrones tambkn produce 0 T 
y NADPH. 

c. Solo el flujo ciclico de electrones utiliza luz a 700 nm. 

d. La quimidsmosis es exclusiva del flujo eketronico no ciclico. 


Vctittse fas respuestas en el Apindice A. 


Inteixeljicioif evolntxva 

La fotorrespiracidn puede disminuir de manera sustancial el rendi- 
miento fotosintetico de la soja alrededor del 50%, ^Esperaria usted que 
esta cifra sea mayor o menor en parientes silvestres de la soja? ^Por 
quC? 


Problemas dentificos 

El diagrama de abajo represents un experimento con cloroplastos aisla- 
dos. Los cloroplastos fueron primero acidificados embebiendolos en 
una solution a pH 4. Despues de que el espacio tilacoidal alcanzd el 
pH 4, los cloroplastos se transfirieron a una solution basics a pH 8. 
Luego los cloroplastos sinterizaron ATP en la oscuridad. Explique este 
resultado. 



Ciencia, tecnologia y sociedad 

El CO,en la atmOsfera atrapa el calor y calienta el aim. al igual que lo 
hacen los vidrios de un invemadero. Existen evidences cientfficas que 
indtean que el CO, que se adiciona al aire por la quema de bosques y 
combustibles fosiles esta contribuyendo a una ekvacidn en la tempera- 
tura global. Se estima que las selvas trapicales son responsabks de mas 
del 20% de la fotosintesis global. Parece razonable esperar que las sel¬ 
vas reduzean el calentamiento global al consumir grandes cantidades 
de CO,, pero muchos expertos ah ora piensan que las selvas realizan 
poca o ninguna contribution neta a la reduccidn del calentamiento 
global. ^A qud podria deberse esto? (Surrender; iqu€ le ocurre al ali- 
mento producido por un arbol de la selva cuando es ingerido por un 
animal o el arbol muere?) 
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A Fig. 11-1. Molecule de Viagra (en cotores) unida a una enzima 
(violeta) participando de una via de serialization. 


Conceptos clave 


11-1 Las senates externas se convierten en 
respuestas dentro de la celula 

11-2 Recepcion: una molecula serial se une a una 
protei'na receptora y la induce a cambiar de 
forma. 

11-3 Transduccion: las cascadas de interacciones 
moleculares transmiten senates desde los 
receptores hacia las moleculas diana en el 
interior de la celula 

11-4 Respuesta: la senalizacion celular conduce a la 
regulacion de las actividades citoplasmaticas o a 
la transcripcion 


Panorama general 


Internet celular 

U na excutsionista se desliza y cae por una ladera muy pro- 
nunciada; su piema se dana en la calda. El accldente no 
se convierte en una tragedia porque la persona lleva con- 
sigo un tel£fono movil y llama para pedir ayuda. Los telefonos 
movtles, Internet, el correo electrbnico, los mensajes instanta- 
neos: ninguna persona negaria la importancia de la comunica- 
cion en nuestras vidas. El papel de la comunicacion en la vida a 
mvel celular es igualmeme critico. La comunicacion intercelular 
es absolutamente esencial para los organismos multiceiulares 
como los seres humanos y los robles. Los billones de celulas en 
_:n organismo multicelular deben comunicarse entre si para 
coordinar sus actividades de forma que pennitan al organismo 
desarrollarse a partir de un ovulo feeundado, luego sobrevivir y, 
a su vez, reproducirse. La comunicacion entre celulas tambi£n es 
imponante para muchos organismos unicelulares. Las redes de 
comunicacion entre celulas pueden ser induso mas complicadas 
que la World Wide Web. 


Al estudiar cdmo las celulas se envian senales entre si y la forma 
en que interpretan las seriales que reciben, los biologos descubrieron 
algunos mecanismos universales de regulatibn celular, evidencia 
complementaria de la conexidn evolutiva de Loda la vida. El mismo 
conjunto pequeno de mecanismos de senalizacion de una celula apa- 
rece una y otra vez en muchas lineas de investigacion biologica, 
desde el desarrollo embrionario hasta la accidn hormonal y el cancer. 
Por ejemplo, una via de senalizacion intercelular comun conduce a 
la dilatation de los vasos sanguineos. Una vez que la serial decre- 
ce, la respuesta es terminada por la enzima que se muestra en viole¬ 
ta en la figura 11-1, Tambien se muestra una molecula multicolor 
que bloquea la action de la enzima y mantiene los vasos sanguineos 
dilatados. Los compuestos inhibidores enzimaticos como fete, por lo 
general, se prescriben para el tratamiento de enfermedades. La actibn 
del compuesto representado en colores, conocido como Viagra, se 
comentara mas adelante en este capitulo. Las senales recibidas por las 
celulas, ya sea ortgtnadas por otras celulas o por cambios en el 
ambiente fisico, adoptan diversas formas, incluyendo la luz y el tacto. 
Sin embargo, con mayor frecuencia, las celulas se comunican entre si 
mediante senales qulmicas, En este capitulo nos centramos en los 
principales mecanismos por los cuaies las celulas redden, procesan y 
responden a senales quimicas enviadas desde otras celulas. 


Concepto 


Las senales externas se convierten 
en respuestas dentro de la celula 

iQub le dice una celula “que habla” a una celula “que escucha* 
y de que manera responde esta Ultima al mensaje? Abordemos 
estas preguntas observando primero la comunicacion entre micro- 
organismos, ya que bstos son una ventana al papel de la seriali¬ 
zation celular en la evolution de la vida en la Tierra. 

Evoluciort de la senalizacion celular 

Un tema de “conversation celular' 1 es el sexo, al menos, en el 
caso de la levadura Sacchamnyces cerevisiae , que las personas ban 
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utilizado durante milenios para elaborar pan, vino y cerveza. Los 
investigadores han observado que ks celuks de esta levadura 
identifican a sus parejas mediante la serialization quimica. Existen 
dos sexos, o tipos de apareamiento, denominados a y a (fig* 11* 
2). Las ctiulas del tipo de apareamiento a secretary una serial 
denominada Factor a, que puede unirse a proteinas receptoras 
espetificas en las edulas a cercanas. A1 mismo liempo, las celu- 
las a secretan el factor a, que se une a los re cep tores sobre las 
celuks a. Sin entrar realmente en las celuks, los dos factores de 
apareamiento deierminan que ks celuks crezcan k una hacia k 
otra e induzcan otros cambios celulares. El resultado es la fusidn, 
o apareamiento, de dos celuks del tipo opuesto. La celula a/a 
nueva contiene todos to genes de ambas celulas originates, una 
combination de recursos geneticos que proporcionan veniajas a 
los descendientes de las celulas, que surgen por division es celu¬ 
lares subsiguientes. 

^Cdmo es cambkda, o transduada, k serial de apareamiento 
en la superficie de la celula de levadura en una forma que indu¬ 
ce k respuesta celular del apareamiento? El proceso por el cual 
una serial sobre una superficie celular se convierte en una res¬ 
puesta celular es una serie de pasos denominada via de trans¬ 
duction de seriates, Muchas de estas vias se han estudiado en 
profundidad tanto en ks celuks de levadura como en ks animates. 


© 



Intercambio 
de factores 
de aparea¬ 
miento, 

Cada tipo de 
celula secreta 
un factor de 
apareamiento 
que se une a 
los receptores 
del otro tipo 
de ctiula. 


Celula 

de levadura, tipo de 
apareamiento a 


de levadura, tipo de 
apareamiento a 


B Apareamiento. 

U union de los 
factores a los 
receptores 
inducen cambios 
en las celulas que 
conducen a su 
fusidn. 





H Celula a /ct nueva. 

El nudeo de la 
celula fusionada 
incluye todos los 
genes de las celulas 

a y a. 



A Fig. 11-2. Comunkacion entre dos celulas de levadura apare- 
andose. Las celulas de Saccharomyces cerevisiae utilizan sefiales quf- 
micas para identlflcar ctiulas de tipo de apareamiento opuesto e inidar 
el proceso de apareamiento. Los dos tipos de apareamiento y sus sena- 
les qulmicas correspondientes, o factores de apareamiento, se denomi- 
nan a y a. 


De manera sorprendente, los detalles nioleculares de k trans¬ 
duction de senates en k levadura y en los mamiferos son nota* 
blemente similares, a pesar de que el ultimo ancestro comun de 
estos dos grupos de organismos vivid hace mas de mil millones 
de arios. Estas similitudes y otras descubiertas mas recientemen- 
te entre los sistemas de serialization en ks bacrerias y ks pkntas 
sugieren que ks versiones primitivas de los mecanismos de sena¬ 
lizadon celular empleados hoy en dia evolucionaron mucho antes 
de que las primeras criaturas multicelulares aparecieran en la 
Tierra. Los cientificos creen que los mecanismos de serialization 
evolucionaron primero en los procariontes ancestrales y los euca- 
riontes unicelukres y luego fueron adoptados para nuevos usos 
por sus descendientes multicelulares. 

Serialization local y de larga distancia 

A1 igual que ks celulas de levadura, las celulas de un organis- 
mo multicelular se comunican, por lo general, a traves de men- 
sajeros qulmicos dirigidos por celulas que pueden o no estar 
imnediatamente adyaeentes. Las celuks son capaces de comuni- 
carse por contacto directo, como vimos en los capitulos 6 y 7. 
Tanto los animales como ks pkntas tienen uniones celulares que 
conectan directamente los citoplasmas de celulas adyaeentes (f ig. 

En estos casos, las sustancias de senalizacidn que se 
disolvieron en el citosol pueden pasar libremente entre celulas 
adyaeentes. Ademas, ks celulas animales pueden comunicarse a 
traves del contacto directo entre moleculas de la superficie celu¬ 
lar {fig. 11-3b). Esta clase de senalizacidn, denominada reeono- 
cimiento intercelular, es imponante en procesos como el desarrollo 
embrionario y la respuesta inmune. 

En muchos otros casos, las mokcuks mensajeras son seereta- 
das por la celula productora de serial. Algunas de elks recorren 
sokmeme distancias cortas; estos reguladores locales influyen 



Uniones comunicantes Plasmodesmas entre 

entre celulas animales celulas vegetales 

(a) Uniones celulares. Tanto las celulas animales como las 

vegetales tienen uniones celulares que permiten a las mokculas 
pasar r^pidamente entre celulas adyaeentes sin cruzar las 
membranas plasm^ticas 


Membranes plasm^ticas 



(b) Reconocimiento intercelular. Dos cdlules de un animal pueden 
comunicarse mediante la interaccidn entre moleculas que se 
proyectan desde su superficie. 


A Fig* 11-3. Comunkacion por contacto directo entre celulas. 
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Serialization local 
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La senal electrica a 
lo largo de la ceiula 
nerviosa desenta- 
dena la liberacidn 
^{e neurotrans- 
\misor, 

El neurotransmisor 
! difunde a traves 
v de la sinapsis, _ 



,, 


I 

Ceiula diana 
estimulada 


(a) Senalizacion paracrina. Una ceiula secre- (b) Serialization sinaptica. Una ceiula nerviosa 
tora actua sobre celulas diana cercanas des- libera moleculas neurotransmisoras a una 
cargando moleculas de un regulador local sinapsis y estimula la ceiula diana 

(por ejemplo, un factor de crecimiento) al Itquido 
extracelufar 


Senalizacion de larga distancia 



(c) Senalizacion hormonal. Las celulas endo- 
crinas especializadas secretan hormonas en los 
Iiquidos del cuerpo, con frecuends en la sangre. 
Las hormonas pueden alcanzar praotkarmente 
todas las celulas del cuerpo. 


a Fig, 11-4, Comunicacion celular local y de larga distancia en animales. Tanto en la senalizaddn local como en la de larga distancia solo las 
:e!ulas diana especfficas reconocen y responden a una senal quimica concrete. 


sobre las celulas vecinas. Un tipo de reguladores locales en los 
animales, los fadores de crecimiento , son compuestos que esti- 
mulan a las celulas diana cercanas para que crezcan y se mul- 
tipliquen. Numerosas celulas pueden recibir y responder 
r-multaneamente a las moleculas de factores de crecimiento pro- 
iucidos por una sola ceiula vecina. Este tipo de senalizacion local 
en animales se denomina senalizacion paracrina (fig, 11 -4a). 

Otro tipo mas especializado de senalizacion local, llamada 
senalizacion sinaptica, tiene iugar en el sistema nervioso animal 
Una senal electrica a lo largo de una ceiula nerviosa desencade- 
na la secrecion de una senal quimica en forma de moleculas de 
neurotransmisores- Estas se difunden a traves de la sinapsis, el 
ispado estrecho entre las celulas nerviosas y su cdula diana (en 
general, otra cdula nerviosa). El neurotransmisor estimula a la 
ceiula diana (fig. 11-4b) 

La senalizacion local en las plantas no se conoce biem Debido 
a sus paredes celulares, las plantas deben utilizar mecanismos 
algo diferentes de los que funcionan localmente en los animales. 

Tanto los animales como las plantas utilizan compuestos 
□ufmicros denominados hormonas para la senalizacion de larga 
distancia. En la senalizacion hormonal en animales, tambien 
conocida como senalizacion endocrina, algunas celulas especiali¬ 
zadas liberan moleculas de hormona en los vasos del sistema cir- 
cuiatorio, por los cuales viajan hasta las celulas diana en otras 
panes del cuerpo (fig, 11-4c). Las hormonas de las plantas (a 
menudo denominadas reguladores de crecimiento), a veces viajan 
en vesiculas, pero con mayor frecuencia alcanzan sus dianas 
moviendose a traves de las celulas (vease cap. 39) o por difusion 
a craves del aire en forma de gas. Las hormonas varian amplia- 
mente en tamario y forma molecular, como lo hacen los regula¬ 
dores locales. Por ejemplo, la hormona vegetal etileno, un gas 


que promueve la maduracion de frutas y ayuda a regular e! ere- 
cimiento, es un hidrocarburo de solo seis atomos (C 2 H 4 ) que 
puede pasar a traves de las paredes celulares. En contraste, la 
hormona de los mamiferos insulina, que regula los niveles de 
azucar en la sangre, es una proteina con miles de atomos. 

La transmisibn de una serial a travCs del sistema nervioso tam- 
bien puede considerarse como ejemplo de senalizacion de larga 
distancia. Una senal electrica viaja a traves de la longitud de una 
ceiula nerviosa y luego se reconvene en una senal quimica que 
cruza la sinapsis hasta otra ceiula nerviosa. Aqui se convierte 
nuevamente en una serial electrica. De esta forma, una serial ner¬ 
viosa puede viajar a traves de una serie de celulas nerviosas. 
Puesto que algunas celulas nerviosas son bastante largas, la serial 
nerviosa puede viajar grandes distances rapidamente, desde el 
cerebro hasta la punta del dedo gordo del pie, por ejemplo, Este 
tipo de senalizacion de larga distancia se analizara en detalle en 
el capitulo 48. 

^Qu£ sucede cuando una ceiula encuentra una serial? La serial 
debe ser reconocida por una molecula receptora especifica y la 
information que lleva debe ser cambiada por otra forma -trans- 
ducida- dentro de la ceiula antes de que la ceiula pueda respon¬ 
der. El resto del capitulo aborda este proceso, sobre todo de la 
forma en que tiene Iugar en las celulas animales. 

Las tres etapas de la senaUzacion celular: 
presentation preliminar 

Nuestra comprension actual de cbmo actuan los mensajes 
quimicos a traves de vias de transduction de sefiales tiene su 
origen en el trabajo pionero de Earl W. Sutherland, por cuya 
investigation obtuvo el Premio Nobel en 1971. Sutherland y sus 


capItulo 11 Comunicaririn celular 203 







► Fig. 11-5. Panorama general de la sena- 
lizacron celular. Desde la perspectiva de la 
celula que retibe el mensaje, la senalizacibn 
celular puede divldirse en tres etapas; la retep- 
dbn de senales, la transduccion de senales y !a 
respuesta celular Cuando la recepcibn tiene 
lugar en la membrana plasmatica, coma se rnues- 
tra aquf, la etapa de transdircdbn generalmen- 
te es una vfa de varlos pasos, en la que cada 
molecula en la via oeasiona un cambio en la 
siguiente molbcda. La ultima molecula en la 
via desencadena la respuesta celular Las tres 
etapas se explican en el texto. 
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colegas de la Universidad de Vanderbilt estaban investigando el 
modo en que la hormona animal epinefrina estimula la degrada- 
cion del polisacarido de almacenamiento glucbgeno demro de las 
celulas del higado y de las celulas del musculo esqueleiico. La 
degradacion del glucogeno libera el azucar glucosa 1-fosfato, que 
la celula convierte en glucosa 6-fosfato. Luego, la celula (una 
c£lula hep^tica, por ejemplo) puede utilizar este compuesio, un 
intermediario en la glucolisis, para la produccibn de energia, Tor 
otra parte, el compuesto puede ser despojado del fosfato y libe- 
rado de la celula hepatica a la sangre en forma de glucosa, que 
puede servir como combustible a las celulas de todo el cuerpo, 
Asi, un efecto de la epinefrina, que se secreta desde la glandula 
suprarrenai durante los mementos de esfuerzo ffsico o mental, es 
la movilizacibn de las reservas de combustible, 

El equipo de investlgacibn de Sutherland descubrid que la 
epinefrina estimula la degradacion del glucbgeno at activar de 
atguna forma una enzima citosblica, la glucbgeno fosforilasa. Sin 
embargo, cuando se anaclio la epinefrina a una mezda en un 
tubo de ensayo que contents la enzima y su sustrato, glucbgeno, 
no tuvo lugar la degradacion. La epinefrina active a la glucoge¬ 
no fosforilasa solameme cuando la hormona se agregb a una 
solution que contema celulas mtactas, Este resultado le indicb a 
Sutherland dos cosas. Primero, que la epinefrina no interactua 
directamente con la enzima responsable de la degradacibn del 
glucbgeno; demro de la celula debe ocurrir un paso o una serie 
de pasos intermedios. Segundo, la membrana plasmatica esta en 
cierta forma implicada en la transmlsibn de la serial de la epine¬ 
frina. 

El trabajo previo de Sutherland sugirib que et proceso que 
ocurre en el extreme receptor de una conversacibn celular puede 
dividirse en tres etapas: reception, transduccion y respuesta 

(fig. 11-5): 

© Recepcibn. La recepcibn es la detection de la celula diana 
de una molbcula senal proveniente del exterior de la celu¬ 
la, Una senal qulmica se “detecta" cuando se une a una pro- 
teina receptora ublcada en la superficie celular o dentro de 
la celula. 

Transduccion. La unibn de la molecula senal de alguna 
manera altera la proteina receptora, Iniciando el proceso 
de transduccion. La etapa de transduccion convierte la 
senal en una forma que puede ocasionar una respuesta 
celular especifica. En el sistema de Sutherland, la unibn 
de la epinefrina a una proteina receptora en una membra¬ 


na plasmatica de una celula hep&tica conduce a la acriva- 
cibn de glucbgeno fosforilasa. La transduccion a veces 
tiene lugar en un unico paso, pero con mayor frecuencia 
requiere una secuencia de cambios en una serie de mole¬ 
culas: una via de transducdbn de senales. Las moleculas de 
la via a menudo se denominan moleculas transmisoras. 
Respuesta. En la tercera etapa de !a serialization celular, 
la senal transducida finalmente desencadena una respues- 
ta celular especifica. La respuesta puede ser cast cualquier 
aedvidad celular imaginable, como la catalisis por una 
enzima (por ejemplo, la glucbgeno fosforilasa), el reorde- 
namiento del citoesqueleto o la activacibn de genes espe- 
cfficos en el ndcleo. El proceso de serialization celular 
garamiza que las actividades crudales como £stas tengan 
lugar en las celulas apropiadas, en el momento apropiado 
y en coordinacion con las otras celulas del organismo. 
Ahora exploraremos el mecanismo de la serialization 
celular con mayor detalle. 


Evaluation de concepios 


1. Explique el modo en que las celulas nerviosas 
proporcionan ejemplos de senalizacibn tanto local como a 
larga distancia. 

2. Cuando la epinefrina se mezda con glucbgeno fosforOasa 
en un tubo de ensayo, ^se genera glucosa-1-fosfato? 

I Por que? 

Viimse las fespuestas cn cl Apcndicc A. 


Concepto 


Recepcion: una molecula senal se 
une a una proteina receptora y la 
induce a cambiar de forma 

Cuando hablamos con alguien, otras personas que estin 
cerca a veces, pueden escuchar nuestro mensaje, con conse- 
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cuencias lamentables. Sin embargo, los errores de este tipo 
rara vez suceden emre las celulas, Las senates emitidas por una 
levadura a son * L oidas” solo por sus parejas eventuates, las cdu- 
las a. De forma similar, aunque la epinefrina encuentra muchos 
lipos de celulas a medida que circulan en la sang re, sol ament e 
ciertas celulas diana detectan o reaecionan a la hormona. Una 
proteina receptora sobre o en la celula diana permite que la celu- 
la *oiga” la serial y responda a ella. La molecula serial es la 
forma eomplemeniaria de un sitio especifico sobre el receptor 
y se adhiere alll, como una Have y una cerradura o un sustra- 
io en el sitio catalitico de una enzima, La molecula serial $e 
comporta como un Hgartdo, el termino para una molecula que 
se une especificsmeme a otra molecula, con Frecuencia una 
mas grande. Por lo general, la union del Uganda ocasiona que 
una protetna receptora sufra un cambio de estructura; es decir, 
que cambie de forma, En el easo de muchos receptores, este 
cambio de forma activa directamente al receptor y le permite 
mteractuar con otras moleculas eelulares. En el caso de otros 
tipos de receptores, el efecto immediate de la union del ligan- 
do es ocasionar la agregacion de dos o mas moleculas recepto¬ 
ras, lo que provoca episodios moleculares ulteriores dentro de 
la celula. 

La mayorta de los receptores de sehales son protdnas de la 
membrana plasmatica. Otros receptores de senates, sin embar¬ 
go, se ubican dentro de la celula. Analizaremos esto a corni- 
nuacion, antes de continuar con los receptores de membrana, 

Receptores intracelulares 

Las protemas receptoras intracelulares se eneuemran en el 
citoplasma o en el nticleo de las celulas diana, Para alcanzar 
este receptor, un mensajero quimico pasa a traves de la mem¬ 
brana de la celula diana. Numerosas moleculas serial impor¬ 
tances pueden efectuar esto debido a que son sufidemememte 
hidrofobas o suficientemente pequenas para atravesar el inte¬ 
rior fosfolipidico de la membrana, Estos mensajeros quimicos 
hidrdfobos incluyen las hormonas esteroideas y las hormonas 
nroideas de los animates. Otra serial quimica con un receptor 
intracelular es el oxide nttrico (NO), un gas; sus moleculas, 
que son muy pequenas, pasan rapidamente entre los fosfoli- 
pidos de membrana. 

El comportamiemo de la testosterona es representative de 
las hormonas esteroideas. Secretada por las celulas del testfeu- 
lo, la hormona viaja a traves de la sangre y entra en las celulas 
por todo el cuerpo. En el citoplasma de las celulas diana, las 
unicas celulas que contienen moleculas receptoras para la tes¬ 
tosterona, la hormona se une a la proteina receptora y la 
activa (fig. 11-6). Con la hormona unida, la forma activa de 
la proteina receptora entra en el nucleo y activa a genes 
e specific os que controlan las caractensticas del sexo m ascii- 
lino. 

^Como activa el complejo receptor de hormonas a los genes? 
Recuerde que los genes en el DNA de una celula funcionan al 
ser transcritos y procesados en RNA mensajero (mRNA), el 
cual abandons el nhcleo y es traducido por los ribosomas en 
el citoplasma (fig. 5-25). Las proteinas especlficas denomina- 
dasf adores de transcripddn controlan cuales son los genes que 
se activan, es dedr, que genes son transcritos a mRNA en una 
celula concreta en un momento particular, El receptor de tes¬ 
tosterona, cuando se activa, actua como factor de transcrip- 
cion, que activa a los genes especificos. 

Al actuar como Factor de transcripddn, el receptor de tes¬ 
tosterona por si mismo lleva a cabo la transduccion completa 




Hormona 
(testosterona) 


LfQUlDO 

EXTRACELULAR 


proteina 
receptora 


i 

Membrana 

plasmatica 


Complejo 

hormona- 

receptor 


0 La hormona 
esteroidea testoste¬ 
rona pasa a traves 
de la membrana 
plasmatica. 

0 La testosterona 
se une a una proteina 
receptora en el dto- 
plasma r acttvandola. 


© El complejo hor- 
mona-receptor esta 
el el nucleo y se 
une a genes 
espetfficos. 


0 La proteina unida 
estimula la transcrip- 
cion del gen a mRNA 


Q El mRNA es 
traducido a pratef- 
nas espedfteas. 


A Fig. 11-6. La hormona esteroidea interactuando con un recep¬ 
tor Intracelular. 


de la serial. La mayorta de los otros receptores intracelulares fun¬ 
cionan de la misma forma, aunque muchos de ellos ya se encuen- 
tran en el nucleo antes que la molecula sehal los alcance (un 
ejemplo es el recepLor de la hormona tiroidea), Es imeresan- 
te ver que muchas de estas proteinas receptoras son similares 
desde el pumo de vista estructura 1, lo que sugiere una rela- 
ci6n evolutiva. Observaremos con mayor detalle las hormo¬ 
nas con receptores intracelulares en el capitulo 45. 

Receptores en la membrana plasmatica 

La mayoria de las moteculas serial solubles en agua se unen 
a sitios especificos sobre proteinas receptoras embebidas en la 
membrana plasmatica de las celulas. Este receptor transmite 
informacibn desde el medio extracelular hacia el interior de la 
celula, cambiando de forma o agregandose cuando un ligando 
especifico se une a el. Podemos observar cbmo trabajan los recep¬ 
tores de la membrana teniendo en cuenta tres tipos princi pa¬ 
les: los receptores asociados a la proteina G, los receptores 
tirosincinasa y los receptores asociados a canales ionicos. Estos 
receptores se estudian y se Oustran en la figura 11-7 en las 
tres paginas siguiemes; por favor estudie esta figura antes de 
continuar. 
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Figura 11-7 


de los receptores de membrana 

RECEPTORES ASOCIADOS A LA PROTEINA G 


Un receptor asociado a protet- 

na G es un receptor de la mem¬ 
brana plasmatica que (undo 
na con la ayuda de una proie- 
ina denominada protetna G. 
Muchas mo] ecu las seftal dife- 
renies utilizan receptores aco- 
plados a una proteina G, entre 
ellos, los factores de apatea- 
mlento de la levadura, la epine- 
frina y muchas otras hormonas 
y neurotransmisores. Estos 
receptores varian en cuanto a 
sus sitios de unidn para reco 
nocer moleculas seftal y para 
reconocer diferentes proteinas G demro de !a celula. No obstante, redos los 
receptores asodados a proteinas G son notablemenre similares en su estruc¬ 
tura. Cada uno tiene siete helices tx atravesando la membrana, como se 
muestra amba. 


Una gran familia de proteinas receptoras eucariontes tienen esta 
estructura secundaria, en la que el unico polipeptido, representado aqui 
como una cinta, tiene siete Mices a, representadas como dlindros y 
dibujadas en hilera para mayor claridad. Hay asas especificas emre las 
helices forman sitios de union para sefiales v moleculas de la proteina G. 

Los sistemas receptores asociados a una proteina G son extremadamen- 
te comunes y di versos en sus fund ones, que incluyen papeles en el desa- 
rnollo embrionario y la reception sensorial En los seres humanos, por 
ejemplo, tan to la visidn como el olfato depen den de esas proteinas. Las 
similitudes en la estructura entre las proteinas G y los receptores asociados 
a proteina G de los organism os modetnos sugieren que las proteinas G y 
los receptores asociados evotudonaron muy tempranamente. 

Los sistemas de proteina G estftn involucrados en muchas enferme- 
dades humartas, induidas las infecciones bacterianas. Las bacterias cau- 
santes del cdlera, la tos ferina (tos eonvulsa) y el botulismo, entre otras, 
enferman a sus victimas al producir toxinas que interfieren con la fun- 
cion de la proteina G, Los farmacOlogos ahora saben que el 60% de 
tod as las medicinas utilizadas hoy en dia ejereen sus acciones influyen- 
do en las vlas de la proteina G. 



con las proteinas G 

Receptores asociados a proteinas G 




Receptor asociado 


Membrana 

plasmatica 


C1TOPLASMA 


(inactiva) 


Enzirna 


Receptor 

acuvado 




1 - ■ se ^ a | 




Enzima 

inactiva 


Ligeramente unida al lado citoplasmatico de la membrana, la 
proteina G fundona como un interrupter molecular que est4 
encendido o apagado, segun cual de los dos nucleotides guanina 
este adherido, GDP o GIF, de all! e! t£rmino proteina G fel GTP, o 
guanosina trifosfato, es similar al ATP). Cuando el GDP esta unido a 
la proteina G, como se muestra arrrba, esta se encuentra inactiva. El 
receptor y la proteina G trabajan junto a otra proteina, 
generalmente, una enzima. 



Cuando fa molfrrufa serial apropiada se une af lado extracelular del 
receptor, el receptor se activa y cambia de forma, Su lado 
citoplasmatico se une a una proteina G inactiva y ocasiona que un 
GTP desplaee al GDP, Esto activa a la proteina G. 



Respuesta cellular 

La proteina G activada se disocia del receptor y se difunde a lo 
largo de fa membrana, luego se une a una enzima y altera su 
actividad. Cuando Ja enzima est3 activada puede desencadenar el 
siguiente paso en una via que conduce a una respuesta celular. 



Los cambios en la enzima y en la proteina G son solo temporafes 
debido a que la proteina G tambien fundona como una enzima 
GTPasa y pronto hidroliza su GTP unido a GDP, Ahora nuevamente 
inactiva, la proteina G deja a la enzima, que regresa a su estado 
original. La proteina G ahora est£ disponible para ser reutilizada. la 
funcion GTPasa de la proteina G permite que la via se apague 
rapidamente cuando la molecula serial deja de estar presente. 
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RECEPTOR T1ROSINCINASA 


Un receptor tirosincinasa puede dese ncadenar mas de una via de trans- 
iuccidn de sefiales a la vez y ayudar a la c£lula a regular y coordinar 
- muchos aspectos del crecimiento celular y de la reproduccidn celular. 
Este receptor pertenece a una dase importante de receptores de la mem¬ 
brana plasmfttica caractertzados por lener actividad enzimatica, Una 
onasa es una enzima que cataliza la transferencia de grupos fosfato. La 
parte de la proteins receptors que se extiende hacia el citoplasma fun- 
dona como una enzima, denommada tirosinrinasa, que cataliza la trans- 
erencia de un grupo fosfato del ATP al ammoaddo tirosina sobre una 


protelna del sustrato. Ast, los receptores tirosincinasa son receptores de 
membrana que imen Fosfatos a las tirosinas. 

Un complejo receptor tirosincinasa puede activar diez o mas Was de 
Lransduccion y respuestas celulares diferentes La capacidad de un solo 
episodic de union del ligando para desencadenar tantas Was es una dife- 
renda clave entre los receptores tirosincinasa y los receptores acoplados 
a protelna G. Los receptores tirosincinasa anOmalos que se dimerizan 
incluso en ausenda de moleculas sefial pueden contribuir a ciertos tipos 
de cancer. 



Protefnas receptoras 
tirosincinasa 


C (TO P LAS M A {m one m e ros i na cti vos) 

Machos receptores tirosincinasa tienen la ©struct ura descrita 
esquemiticamente aqui. Antes de que la moidcula serial se una, los 
receptores existen como polipeptidos individuales. Ndtese que cada 
uno tiene un sitio de union para ia serial extracelular, una hdice 
que atraviesa la membrana y una cola intracelular que contiene 
multiples tirosinas. 



La unidn de una molecula serial (como un factor de credmiento) 
determina que dos polipeptidos receptores se asocien 
estrechamente entre si para for mar un dlmero (dimerizacidn). 



Regiones tirosincinasa Receptor tirosincinasa 

activadas (dlmero no compietamente activado 

fosforilado) (dlmero fosforilado) 



Respuesta 
celular 1 


Protefnas transmisoras 
activadas 


La dlmerlzacibn activa la regibn tirosincinasa de cada polipeptido; 
cada tirosincinasa agrega un fosfato de una moldcula de ATP a la 
ttrosina sobre la cola del Giro polipeptido. 


Una vez que la protelna receptora esta compietamente actlvada, es 
reconocida por las protefnas transmisoras especificss dentro de la 
celula. Cada una de estas protefnas se une a una tirosina 
fosforilada especlflca, para atravesar un cambio ©structural 
resultante que activa la protelna unida, Cada protelna activada 
desencadena una via de transduccion, que conduce a una 

respuesta celular. _ A . ■ . 

Continue en la prdxima pagina 
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Figura 11-7 (continuation) 

de los receptores 
de membrana 

RECEPTORES ASOCIADOS A CANALES IONICOS 


Un canal ianico regulado por ligando es un tipo de receptor de mem¬ 
brana, una region qoe puede actual como "entrada" cuando el recep¬ 
tor cambia de forma. Cuando una molgcula serial se une como un 
ligando a la proteina receptora, la entrada se abre o se cierra, permi- 
tiendo o bloqueando el flujo de iones especlflcos, como Na + o Ca 2+ , a 
craves de un canal en el receptor. Al igual que los otros receptores que 
abordamos, estas proteinas unen al ligando en un sitio especifico sobre 
su Iado extracelular. 


Evaluation de eon cep los 


I. El factor de crecimiemo nervioso (NGF) es una mole- 
cttla serial soluble en agua. ^Cree que el receptor para 
el NGF es intracelular o esta en la membrana 
plasm&tica? 

Veanse ks respuesms en el Apindke A. 


Concepto 


4Q Aqul se muestra un 
receptor asociado a 
un canal ibnico 
regulado por 
ligando que 
permanece cerrado 
hasta que un 
ligando se unea £l. 


Cuando elligando 
se une al receptor y 
la entrada se abre, 
iones especfficos 
pueden fluir a trav£s 
del canal y cambiar 
r^pkJa mente la 
concentracidn de 
ese ion en particular 
dentro de la c£lula. 
Este cambio puede 
afectar di recta me nte 
la actividad de la 
c£lula en cierta 
forma. 

Cuando el ligando 
se disoeia de este 
receptor, la entrada 
se cierra y los iones 
no entran rm^s a la 
c£lula. 


Entrada ° ° 

senal w cerrada ^ ,ones Q 


(ligando) 




a o 


Canal ionieo regulado 
por ligando 


Membrana 

plasm^tica 





Los canales idnicos regulados por ligando sou muy importances en el 
si sterna nervioso. Por ejemplo, las moleculas neurotransmisoras libe- 
radas en una sinapsis mere dos celulas nerviosas (fig. 11 -4b) se unen 
como ligand os a los canales ionicos sobre la celula receptora y deter- 
minan que los canales se abran. Los iones fluyen y desencadenan una 
sefial elec Erica que se propaga a lo largo de la longitud de la celula 
receptora. Algunos canales iOnicos regulados son controlados por 
senales electricas en lugar de ligandos; estos canales ionicos regulados 
por vokaje tambi£n son cruciales para et funcionamiento del sistema 
nervioso, como comentaremos en el capimlo 48. 


Transduccion: las cascadas de 
interacciones moleculares transmiten 
senales desde los receptores had a 
las moleculas diana en el interior 
de la celula 

Cuando los receptores de senales son proteinas de la mem¬ 
brana plasmatica, como la mayoria de las que hemos comen- 
tado, la etapa de transduccidn de la senalizacion celular 
general mente es una via de rmiltiples pasos. Un beneficio de 
esta via es la posibilidad de amplificar enormemente utia 
senal. Si algunas de Las moleculas en una via transmiten la senal 
a multiples moteculas del siguiente componente en la serie, el 
resultado puede ser un enorme ntimero de moleculas activa- 
das al final de la via. En otras palabras, un pequeno numero 
de moleculas senal extracelulares pueden producir una res¬ 
puesta celular enorme. M£s aun, las vias de multiples pasos 
proporcionan mas oportunidades para la coordinacion y la 
regulation que los sistemas m£s simples, como trataremos 
m&s tarde. 

Vias de transduccion de senales 

La union de una molecula serial especifica a un receptor en 
la membrana plasni&tica desencadena el primer paso en la 
cadena de interacciones moleculares -la via de transduccion 
de senales- que conduce a una respuesta particular dentro de 
la celula. Al igual que una serie de fichas de domino, el recep¬ 
tor activado por la senal activa a otra proteina, que activa a 
otra molecula y asl sucesivamente, hasta que se activa la pro- 
tefna que produce la respuesta celular final. Las moleculas que 
transmiten una serial desde el receptor hasta la respuesta, que 
en este libro denominamos moleculas transmisoras, son en su 
mayoria proteinas. La interaedbn de proteinas es un tema 
importante de la serialization celular. De hecho, la interaccibn 
proteiea es un tema unificador de toda la regulacion a nivel 
celular. 

Tenga en mente que la molecula senal original no pasa flsi- 
camente a lo largo de una via de serialization; en la mayoria de 
los casos, ni siquiera entra jamas en la celula. Cuando decimos 
que la serial es transmitida a lo largo de una via queremos 
decir que se pasa cierta informacion. En cada paso, ia serial es 
transducida a una forma diferente, por lo general un cambio 
de estructura de la proteina. Muy a menudo, el cambio de 
estructura es ocasionado por la fosforiladon. 
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Fosforilacion y defosforilacion proteica 

Hn los capitulos previos introdujimos el coneepto de acti- 
vacifin de una proteina mediante la adieion de uno o m&s 
grupos fosfato a ella (Fig. 8-11). En la figura 11-7 vimos el 
mode en que la fosforilacion se ve implicada en la aciivacion 
de los receptores tirosincinasa. De hecho, la fosforilacibn y la 
defosforilacion de p rot etnas es un mecanismo celular amplia- 
mente difundido para regular la acrividad proteica. El nom- 
bre general de una enzima que transfiere grupos fosfatos 
Jesde el ATP a una proteina es proteincinasa. Recuerde que 
!os receptores tirosincinasa fosforilan otros monomeros de los 
receptores tirosincinasa. Sin embargo, la mayona de las pro- 
teincinasas erto plasma tic as actuan sobre proteinas diferentes. 
Otra distinciOn es que la mayoria de las proteincinasas cito- 
plasmaiicas fosforilan el aminoacido serina o treonina, en 
lugar de la Urosina. Estas serinAreonmclnasas pariicipan 


ampliamente en las vias de serializacMn de animates, plantas 
y hongos. 

Muchas de las moteculas transmisoras en las vtas de trans- 
ducciOn de senates son proteincinasas y con frecuencia actuan 
sobre otras proteincinasas en la via. La figura 11-8 ilustra una 
via hipotetica que contiene tres proteincinasas diferentes, que 
crean una “cascada de fosforilacion". Esta secuencia es similar a 
muchas vias conoddas, entre ellas, las desencadenadas en la 
levadura mediante factores de apareamiento y en las celulas ani¬ 
mates por muchos factores de crecimiento. La serial se transmite 
mediante una cascada de fosforiladones proteicas, cada una de 
las cuales induce un cambio estructural. Cada cambio estructu- 
ral es resultado de la interaction de los grupos fosfaio reeiente- 
mente agregados con aminoacidos cargados o polares (fig, 5-17), 
El agregado de grupos fosfato a menudo cambia una proteina de 
una forma inactiva a una forma activa (aunque, en otros casos, la 
fosforilacion dismmuye la actividad de la proteina). 




Motecula senal 


Las enzimas llamadas 
proteinfosfatasas {PP) 
catalizan la elimination 
de grupos fosfato de las 
proteinas, lo que las torna 
mattivas y disponibles para 
ser reutilizadas. 


Una molecufa transmlsora 
activa a la proteincinasa T 


La proteincinasa 1 activa 
transfiere un fosfato del ATP 
a una molecufa inactiva de 
proteincinasa 2 y asf activa 
esta segunda tinasa. 


C dCLtVd 




0 PP 


Proteina 

inactiva 


A La proteincinasa 2 activa 
luego cataliza la fosfodlacidn 
(yj activatidn) de la 
proteincinasa 3. 


For ultimo, la 
proteincinasa 3 activa 
fosforila una proteina 
(rose) que genera la 
respuesta celular a la senaL 


Proteina 

activa 

\ / 


Respuesta 

celular 


4 Fig. 11-8. Una cascada de fosforilacion. En una cascada de fosforilacion se fosforilan de una en una diferentes mol£culas en una via, donde 
cada mol^cula agrega un grupo fosfato a la siguiente. Las formas activa e inactiva de cada proteina est£n representadas por diferentes formas que 
retuerdan que la activacibn se asoda, por lo general, con un cambio conformaclonal molecular 
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Las proteincinasas tienen una importancia fundamental. 
Se cree que alrededor del 2% de nuestros genes codifican 
proteincinasas. Una sola c£lula puede tener cientos de dife- 
rentes tipos, cada uno especlfico de una proteina sustrato 
diferente. Juntas probablentente regulan una gran proportion 
de las miles de proteinas en una celula. Entre estas se encuen- 
tran la mayoria de las proteinas que, a su vez, regulan la repro- 
duccibn telular. La actividad anormal de esta cinasa puede 
ocasionar un crecimiento telular anormal y contribuir al 
desarrollo del cancer. 

Igualmente importantes en la cascada de fosforilacidn son las 
proteinfosfatasas, enzimas que pueden eliminar rapidameme 
grupos fosfatos de las proteinas, en un proceso denominado 
de fosforilacidn. Al defosforilar y, por tan to, inactivar las proteinas 
dnasas, las fosfatasas proporcionan el mecanismo para desacLivar 
la via de transduceibn de senales cuando la serial inicial ya no 
est& presente. Las fosfatasas tambien dejan a las proteincina¬ 
sas disponibles para la reutilizacibn, lo que permite a la celu¬ 
la responder nuevamente a una serial extracelular. En cualquier 
momento concreto, La actividad de una proteina regulada por 
fosforilacidn depende del balance en la celula entre las motecu- 
las cinasas activas y las moleculas fosfatasa activas. El sistema de 
iosforilacidn/defosforiladdn actua como un interruptor molecu¬ 
lar en la cdlula, encendiendo o apagando actividades cuando son 
requendas. 

Moleculas pequenas e tones como 
segundos mensajeros 

No todos los comp one ntes de las vlas de transduccion de 
senales son proteinas. Muchas vlas de senalizacibn tambien 
involueran a pequenas moleculas no proteicas solubles en agua 
o iones denominados segundos mensajeros (la moldcula serial 
extracelular que se une al receptor de la membrana es un “pri¬ 
mer mensajero* de la via). Debido a que los segundos mensaje¬ 
ros son pequerios y solubles en agua, pueden esparcirse con 
rapidez a traves de toda la cdula por difusion. Por ejemplo, 
como veremos en breve, la molbcula que transporta la serial ini- 
ciada por la epinefrina desde la membrana plasmatica de una 
celula hepaiica o muscular hacia el interior de la cdula, donde 
produce la degradacion del glucogeno, es un segundo mensaje- 
ro Llamado AMR Los segundos mensajeros participan en vlas 
iniciadas tamo por los receptores acoplados a una proteina G 


como por receptores tirosincinasas. Los dos segundos mensaje- 
ros mas ampliamente utilizados son el AMP ciclico y los tones 
calcic, Ca 2+ , Una gran variedad de proteinas transmisoras son 
sensibles a la concentration citosolica de uno u otro de estos 
segundos mensajeros. 

AMP adiro 

Una vez que Earl Sutherland estabiecio que la epinefrina de 
alguna forma causaba la degradacion del glucogeno sin pasar a 
traves de la membrana plasmatica, comenzo la brisqueda de 
los segundos mensajeros (este investigador acurio el termino) 
que transmiten la serial desde la membrana plasmatica hasta la 
maquinaria metabbliea en el citoplasma. 

Sutherland encontro que la union de la epinefrina a la mem¬ 
brana plasmatica de una celula hepatica eleva la concentracion 
citosolica de un compuesto denominado monofosfato ciclico 
de adenosina, abreviado AMP ciclico o cAMP (fig. 11-9), 
Una enzima embebida en la membrana plasmatica, la adenila- 
to ciclasa, convierte el ATP en cAMP en respuesta a una serial 
extracelular, en este caso, la epinefrina, Pero la epinefrina no 
esttmula a la adenilato ciclasa directamente, Cuando la epine¬ 
frina Tuera de la celula se une a una proteina receptora especl- 
fica, la proteina activa la adenilato ciclasa, que a su vez puede 
catalizar la slntesis de muchas moleculas de cAMP. De esta 
forma, la concentracion celular normal de cAMP puede 
aumentar veinte veces en cuestibn de segundos. El cAMP 
transmite la serial al citoplasma. Esta no persisie mucho tiern- 
po en ausencia de La homiona, debido a que otra enzima, lla¬ 
ma da fosfodiesterasa, convierte el cAMP en AMR Se requiere 
otro in c remen to subito de epinefrina para aumentar la con¬ 
cent racibn citosolica de cAMP de nuevo, 

Investigaciones posteriores revelaron que la epinefrina solo 
es una de muchas hormonas y otras moleculas serial que desen- 
cadenan la formacibn de cAMP, Tambibn trajo a la luz a los 
otras component es de las vlas del cAMP, incluyendo a las pro¬ 
teinas G, receptores asociados a proteina G y proteincinasas 
{fig, 11-10), Generalmente, el efecto inmediato del cAMP es 
la activacibn de una serin/treonincinasa denominada pratdnri- 
nasa A. Luego, la cinasa activada fosforila a otras proteinas, de 
acuerdo con el tipo celular (la via complete para la estimula- 
cibn de la degradacibn del glucogeno por la epinefrina se 
muestra mas adelante en la figura 11-13). 



A Fig, 11-9. AMP ciclico. El segundo mensajero AMP ciclico (cAMP) se elabora a partir de ATP por medio de la adenilato ciclasa, una enzima embe¬ 
bida en la membrana plasmatica. El AMP ciclico se inactiva por la fosfodiesterasa, una enzima que lo convierte en AMP. 


210 u ni dad dos Lacduta 















Primer mensajero 

(molfrrula senal 
como epinefrina) 

Protefna G 


SEP 


Adenilato dclasa 


Receptor acoplado 
a protefna G 


A Fig, 11-10. cAMP como 
segundo mensajero en una via 
se serialization de la proteins 

G. El prinner mensajero activa a un 
receptor asoriado a protefna G r fa 
que activa a una protefna G espe- 
tifica. A su vez, la protefna G acti¬ 
va la adenilato dclasa., que catalfza. 
is conversidn de ATP en cAMP, El 
cAMP activa a otra protefna, gene- 
rafmente, una proteindnasa A. 



Segundo 

mensajero 

■ Protein¬ 
dnasa A 


Respuestas celulares 


Oiros sistemas de la proteina G que mhifcen a la adenililci- 
..zsa proporcionan regulation adicional del metabolismo de 
•a celula. En estos sistemas, una moldcula senal diferente acti¬ 
va un receptor diferente, el cual activa a una proteina G inM- 
bidora, 

Ahora que conocemos la funcidn del cAMP en la via de 
-'cnalizadon de la proteina G podemos exphcar con detalle 
molecular como ciertos microorganismos causan enfermedad. 
Considerese el colera, una enfermedad que con frecuencia es 
epidemica en lugares donde el abastecimiento de agua esta con- 
taminado con heces humanas. La gente adquiere k bacteria del 
colera, Vibrio cholerae, al tomar agua contaminada. La bacteria 
coloniza el revestimiemo del intestino delgado y produce una 
oxina. La toxina del colera es una enzirna que modifica qui- 
mtcamente a una proteina G implicada en la regulacion de la 
sal y la secrecidn de agua. Debido a que la proteina G modifi- 
^ada es incapaz de hidrolizar el GTP a GDP, permanece blo- 
queada en su forma activa y estimuk de manera continua la 
ekboracidn de cAMP por parte de la adenilato ciclasa Las altas 
concentraciones de cAMP resultantes ocasionan que las celulas 
imestinales secreten grandes cantidades de agua y sales en los 
mtestinos. Una persona infectada desarrolk en breve una abun- 
dante diarrea y si no se trata puede morir por perdida de agua 
v sales. 

Nuesira comprensidn de las vias de senalizacidn que afec- 
aji al AMP ciclico o a los mensajeros relacionados ha permiti- 
do desarrollar tratamientos para ciertas enfennedades en seres 
htimanos. Una de estas vias emplea GMP cIcHco, o cGMP , como 
molecula de senalizacion; sus efectos incluyen la relajacidn de 
las celulas musculares lisas en las paredes arteriales, Un 
compuesto que inhibe la hidrolisis de cGMP a GMP, proton- 
cmdo la senal, fue prescrito al principle para la angina de 
pecho debido a que incrementa e! flujo de sangre hacia e! mus¬ 
culo cardiaco. Con nombre comercial de Viagra (fig. 11-1), 
este compuesto se utiliza ampliamenle en la actualidad en el 
tratamiento de la disfunddn erectiL Viagra provoca la dilata¬ 
tion de los vasos sangulneos, lo que incrementa el flujo san- 


guineo hacia el pene y optimiza las condiciones fisiologicas de 
las erecciones. 


Los iones catcio y el inositol trisfosfato (IFj) 

Muchas moleculas senal de animates, entre ellas, los neuro- 
transmisores, los factores de crecimiento y algunas hormonas, 
producen respuestas en sus celulas diana a traves de las vias de 
transduction de senates que incrementan la concentration cito- 
sdlica de iones calcio (Ca 2+ ), El caldo se utiliza incluso mas que 
el cAMP como segundo mensajero. El incrementa de la concen¬ 
tration citosolica de Ca 2+ ocasiona muchas respuestas en las 
celulas animates, incluidas la contraction de las celulas muscuk- 
res, k secretion de ciertas sustancias y la division celukr. En las 
celulas vegetates, un amplio espectro de esiimulos hormonales y 
ambientales puede ocasionar breves incrementos en la concen- 
tracion citosolica de Ca 2+ y desencadenar diversas vias de sena- 
lizacion, como la via para el florecimiento en respuesta a la luz 
(fig. 39-4), Las celulas emplean el Ca 2+ como segundo mensaje¬ 
ro tanto en las vias de k proteina G como en las del receptor tiro- 
sincinasa, 

Aunque ks celulas siempre contienen iones Ca 2+ , este ion 
puede funcionar como un segundo mensajero debido a que su 
concentracion en el citosol normalmente es mucho menor que 
la concentracion fuera de la celula (fig. 11-11). De hecho, el 
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A Fig, 11-11. Mantenirmento de las concentradones de iones 
calcio en una celula antmaL Por fo general la concentracion de Ca 2+ 
en el citosol es mucho menor (azut claro) que en el llquido extracelular 
y el RE {azul m^s oscuro). Las bombas de protefnas en la membrana 
pEasm^tica y la membrana del RE r accionadas por ATR bombean el Ca 2+ 
desde el citosol hacia el llquido extracelular y la luz del RE, Las bombas 
mitocondriales, conducidas por quimiosmosis (v^ase cap. 9) H movilizan 
el Ca 2+ hacia dentro de la mitocondria cuando el nivel de calcio en el 
citosol aumenta de manera significativa. 
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► Fig. 11-12. Cakio e IP 3 en las vfas de 
serialization. Los tones cakio (Ca 2 +) y el 
inositol trifosfato (IP 3 ) funtionan como segun- 
dos mensajeros en muchas vfas de transduc¬ 
tion de senates. En esta figura, el proceso 
se rnicia por la union de una motecula senal 
a un receptor acoplado a protefna G. Un 
receptor tirosintinasa tambien puede ml- 
tiar esta vfa al activar la fosfolipasa C 


O Una molecula senal se une a 
un receptor, to que conduce a 
la activation de la fosfolipasa C. 


© La fosfolipasa C estinde un fos- 0 El DAG fundone 
folipido de la membrana plasma- como segundo men- 
tica denominado PIP 2 ,en DAG e IP 3 sajero en otras vias. 


nivel de Ca 2_h en la sangre y en los liqui- 
dos extracelulares de un animal con fre- 
cuencia excede el del eitosol en mas de 
10 000 veces, Los tones calcio se rrans- 
ponan activamente fuera de la cblula y 
se importan activamente desde el cito- 
sol hasta el interior del reticulo endo- 
plasmatico (y en ciertas condiciones, 
a la mitocondria y a los cloroplastos) 
mediante bombas proteicas (fig. 11- 
II). Como resultado, la concentration 
de calcio en el RE es gcneralmente mueho 
mayor que la del eitosol. Debido a que 
el nivel de calcio citosblico es bajo, un 
pequeno cambio en los niimeros abso- 
lutos de tones representa un cambio de 
porcentaje relativamenie grande en la 
concentratibn de calcio. 

En respuesta a una senal iransmitida 
por una via de transduction de senales, 
el nivel de calcio citosblico puede ele- 
varse t generalmente, mediante un meca- 
nismo que libera Ca 2+ a pardr del RE de 
las celulas. Las vias que producen liberation de calcio ademas 
afectan a otros segundos mensajeros, el inositol trifosfato (IP 3 ) 
y el diacilglicerol (DAG). Estos dos mensajeros son producidos 
por escision de un tierto tipo de fosfolipido en la membrana 
plasmatica. La figura 11-12 muesira el modo en que esto tiene 
lugar y la manera en que el IP ? estimula la liberation de calcio 
desde el RE. Debido a que el IP 3 actua antes que el calcio en estas 
vias, el calcio puede considemrse como un tiercer mznsajem” Sin 
embargo, los ciemificos uLilizan el termino segtmdo memajero 
para todos los componentes no proteicos de las vias de trans- 
duecibn de senales. 



© El l p 3 se difunde rapidamen- 
te a traves del eitosol y se une a 
un canal de calcio regulado por 
IP^en fa membrana del RE; 
ello determina que se abra. 


© Los iones calcio fluyen fue¬ 
ra del RE (a favor de su gra- 
diente de concentration) y 
elevan el nivel de Ca 2+ en el 
eitosol. 


© Los tones calcio ac- 
tivan !a siguiente pro- 
tei'na en una o mas 
vias de serialization. 


Concepto 


Respuesta: la serialization celular 
conduce a la regulation de las 
actividades citoplasmaticas 
o a la transcription 


Evaluation de conceptos 


1. iQni es una prottintinasa y cull es su funcidn en una 
via de transduction de senales? 

2. Cuando una via de transduction de senales afecta una 
eascada de fosforilacion, ^cbmo se elimina la respuesta 
de la celula? 

3. Al activarse la fosfolipasa C por la unibn del ligando a un 
receptor, ^que efecto tiene el canal de calcio regulado por 
IP 3 sabre la concentration de Ca 2+ en el eitosol? 

Veanse las re spues fas en el Apendke A, 


Ahora estudiaremos con mayor profundidad la respuesta pos¬ 
terior de la celula ante una serial extracelular, lo que algunos 
investigadores Hainan la “respuesta de salida”. ^Cual es la natu- 
raleza del paso final en una via de serialization? 

Respuestas citoplasmatica y nuclear 

En ultima instancia, una via de transduction de senales con¬ 
duce a la regulation de una o mas actividades celulares. La res¬ 
puesta puede tener lugar en el citoplasma o bien implicar action 
en el nucleo. 

En el citoplasma, una senal puede ocasionar, por ejemplo, 
la apertura o el cierre de un canal idnico en la membrana 
plasmatica o un cambio en el metabolismo celular Como ya 
vimos, la respuesta de las ctiulas hepatieas a la serialization 
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por parte de la hormona epinefrina ayuda a regular el metabo- 
'.:smo de energfa celular. El paso final en la via de senalizacion 
ictiva la enzima que cataliza la degradacibn del glucogeno. La 
figura 11-13 muestra la via completa que conduce a la libe- 
'.icion de glucosa 1-fosfato a partir del glucogeno. Notese que, 
en cada paso, la respuesta se amplifies, como veremos mas 
tarde. 

Muchas otras vlas de senalizacion no regulan la actividad de 
enzimas sino la sintesis de enzimas u otras protemas, por lo 
zeneral, activando o desactivando genes especificos en el nucleo. 
Al igual que un receptor esteroide activado (fig, 11-6), la molb~ 
. ula activada en ultimo lugar en una via de senalizacibn puede 
runcionar como un factor de transcription. La figura 11-14 
muestra un ejemplo en el cual una via de senalizacion activa, 
un factor de transcripcibn que activa un gen. La respuesta a la 
serial del factor de crecimiento es la sintesis de mRNA, que se 


traducira en el citoplasma en una proteina espedfica. En otros 
casos, el factor de transcripcibn puede regular el gen apagan- 
dolo, Con frecuencia, un factor de transcripdon regula varies 
genes diferentes. 

Todos los tipos diferentes de receptores de seriales y molecu- 
las transmisoras presentados en este capltulo participan en diver- 
sas vlas reguladoras de genes, al igual que en vias que conducen 
a otros tipos de respuestas. Los mensajeros moleculares que pro- 
ducen respuestas de regulacion de genes incluyen factores de 
crecimiento y dertas hormonas vegetales y animates. El mal fun- 
cionamiento de las vlas de los factores de crecimiento, como en 
la figura 11-14, puede eontribuir al desarrollo de cancer, como 
veremos en el capltulo 19. 

Sintonizacion Qna de la respuesta 

^Por que con frecuencia hay tantos paso s entre un suceso de 
senalizacion en la superficie celular y la respuesta celular? Como 
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4 Fig, 11-13, Respuesta dtoplasmatka a una senab estimuladon 
de la degradarion del glucogeno por la epinefrina, En este sistema 
i* senalizacidn, la hormona epinefrina aetua a travbs de un receptor 

5 soda do a una proteina G para activar una sucesibn de moteculas 

‘3nsmisoras ( entre ellas cAMP y dos proteincinasas (vbase tambien fig. 
' MO). La proteina final a ser activada es 3a enzima glucogeno fosfori- 
asa, que libera unidades de glucosa-1-fosfato del glucogeno. Esta via 

amplifica la senal hormonal debido a que una proteina receptors puede 
activar alrededor de 100 motecutas de proteina G y cada enzima de la 

/ta puede actuar sobre muchas mol^culas de su sustrato, la siguiente 
molecula en la cascada. E3 numero de moleculas activadas que se da 
para cada paso es aproximado. 
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4 Fig, 11-14. Respuestas nudeares a una senal: activadon de 
un gen especifico por un factor de crecimiento. Este diagrams es 
una representacibn simplificada de una via de senalizacidn tipica que 
conduce a la regutacibn de la actividad de los genes en el nudeo celu¬ 
lar. La molbcula serial inicial, un regulador local denominado factor de 
crecimiento, desencadena la cascada de fosforiladbn (las molbcttlas 
de ATP que sirven como fuentes de fosfato no se muestran), Una vez 
fosforiladas, la Oltima cinasa en la secuencia entra en el nucleo y alii 
activa a una proteina reguladora de genes, un factor de transcnpdbn. 
Esta proteina estimula un gen especifico de forma que se sintetiza un 
mRNA, que luego dirige la sintesis de una proteina particular en el 
citoplasma. 
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se menciono con anterioridad, las vias de serialization con una 
multiplitidad de pasos tienen dos beneficios importantes: ampiri 
Scan la serial (y, por tanto, la respuesta) y comribuyen a la espe- 
cificidad de respuesta. 


Anipli/itacidn de la serial 

Las cascadas de enzimas elaboradas amplifican la respues¬ 
ta de la celula a una serial. En cada paso catalitico de la cas¬ 
cade, el numero de productos activados es mucho mayor que 
en el paso precedente. Por ejemplo, en la via desencadenada 
por epinefrina en la figura 11-13, cada mol£eula de adenilato 
ciclasa cataliza la formation de muchas moleculas de cAMP, 
cada molOcula de proteincinasa A cataliza la formation de 
muchas moleculas de cAMP, cada molecula de proteincinasa A 
fosforila muchas moleculas de la siguiente einasa y asi sucesi- 
vamente. El efecto de amplification proviene del hecho de 
que estas proteinas persisten de forma activa io suficiente para 
procesar numerosas moleculas de sustrato antes de que se 
vuelvan inactivas nuevamenie. Como resultado de la amplifi¬ 
cation de senales, un pequerio numero de moleculas de epi- 
nefrina que se une a los receptores sobre la superficie de una 
celula hepatica o muscular puede inducir a la liberation de 
cientos de millones de moleculas de glucosa a partir del glu¬ 
ed ge no. 


La especificidad de la senalizaeton celular 

Considere dos celulas diferentes en su cuerpo; una ctiula 
hepatica y una celula muscular eardiaca, por ejemplo. Ambas 
estan en contacto con la circulation sanguinea y, por tamo, 
estan expuestas constantemente a muchas moleculas hormo- 
nales diferentes, al igual que a regu lad ores locales secretados 
por celulas cercanas, Aun asi, la celula hepatica responde a 
algunas senales pero ignora otras y lo misma sucede en el caso 
de la cdula cardlaca. Y algunos tipos de senales desencadenan 
respuestas en ambas celulas, si bien respuestas diferentes. Por 
ejemplo, la epinefrina estimula a la celula hepatica a que degra¬ 
de el glucdgeno, pero la principal respuesta de la celula car- 
dfaca a la epinefrina es la contraction, que ocasiona un 
aumento de la frecuencia cardlaca. ^Corno se explica esta dife- 
rencia? 

La explication de la especificidad exhibida en las respuestas 
celulares a las senales es la misma que la explicacidn basica de 
virtualmente todas las diferencias entre las celulas. Diferentes 
tipos de celulas tienen diferentes conjuntos de proteinas {fig. Il¬ 
ls) La respuesta de una celula concrete a una senal depende 
de su conjunto particular de protemas receptoras de senales, 
proteinas transmisoras y proteinas necesarias para lleva-r a 
cabo la respuesta. Una celula hepatica, por ejemplo, esta dis- 
puesta a responder de forma apropiada a la epinefrina al con- 
tar con las proteinas recogidas en la figura 11-13, al igual que 
las requeridas para fabricar glucdgeno. 

De esta Forma, dos celulas que responden de mode diferen- 
te a la misma serial difieren en una o mas de las proLeinas que 
manejan y responden a la serial. Ndtese en la figura 11-15 que 
diferentes vias pueden tener algunas moleculas en comrin. Por 
ejemplo, las celulas A, B y C utilizan la misma proteina recep- 
tora para la molecula serial naranja; las diferencias en otras 
proteinas explican sus diferentes respuestas. En la celula D, 
una proteina receptors diferente se utiliza para la misma mole¬ 
cula serial y conduce a otra respuesta mas. En la celula B, una 
via desencadenada por un unico tipo de serial diverge para 


producir dos respuestas; con frecuencia, estas vias ramificadas 
involucran receptores tirosincinasa (los cuales pueden activar 
a varias proteinas transmisoras) o segundos mensajeros (que 
pueden regular numerosas proteinas). En las celulas C, dos vias 
desencadenadas por seriales separadas convergen para modu¬ 
lar una respuesta unica. La ramification de vias y la “conver¬ 
sation cruzada” (interaction) entre vias son importantes para 
regular y coordinar una respuesta celular a la information pro- 
veniente de diferentes fuentes en el cuerpo. Ademas, la utili¬ 
zation de algunas de las mismas proteinas en mas de una via 
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Celula B, La via se ramifies, lo 
que conduce a dos respuestas 



\ i 



I 


Respuesta 4 

Celula C Las interacciones 
tienen lugar entre dos vias 


A 



Respuesta 5 


Celula D. Receptores 
diferentes conducen a una 
respuesta diferente 


A Fig, 11-15, Especificidad de la serializacion celular. Las protef- 
nas particulars que posee una celula determinan a que moleculas senal 
responden y la naturaleza de la respuesta. Las cuatro celulas en estos 
dtagramas responden a la misma molecula senal (naranja) de formas 
diferentes debido a que cada una tiene un conjunto de proteinas dife¬ 
rente (forma violeta y verde brillante). Sin embargo, observe que los 
mismos tipos de moleculas pueden participar en m^s de una via. 
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permite a la celula reducir el mimero de proteinas diferemes 
que debe elaborar. 


Eflciencia de la serialisation; proteinas de andamiaje 
y comptejos serial 

La via de senalizacibn de la figura 11-15 Cal igual que algunas 
de las otras vias representadas en este capftulo) esta enormemen- 
te simplificada. Los diagramas muestran solo unas pocas moleculas 
de transmision y para aumentar la claridad despliegan esas molt- 
culas separadas en el citosol. Si esto fuera asi en k celula, las vias 
de senalizadon funcionarian de forma rauy ineficiente, debido a 
cue la mayona de las moleculas transmisoras son proteinas y las 
proteinas son demasiado grandes para difundirse con suficiente 
velocidad a traves del viscoso citosol. ^Cbmo una determinada 
proteineinasa encuentra su sustrato? 

Estudios recientes sugieren que la eflciencia de la transduc- 
.ibn de senales puede en muchos casos incrementarse por la 
presencia de proteinas de andamiaje, grandes proteinas trans¬ 
misoras a las cuales se unen de manera simultanea muchas otras 
proteinas transmisoras. Por ejemplo, una proteina de andamiaje 
aislada del cerebro de ratdn contiene tres proteincinasas y 
iransporta estas cinasas consigo cuando se une a un receptor de 
membrana activado; de este modo, facilita una cascada de fosfio 
rdacion especifica (fig* 11-16). De hecho, los invesdgadores 
estan encontrando proteinas de andamiaje en las celulas cerebra¬ 
ls que mantienen unidas redes de proteinas de vias de serializa¬ 
tion en las sinapsis. Este denso cableado aumenta la velocidad y 
la precision de la transference de senales entre celulas. 

Cuando las vias de senalizadon fueron descubiertas por pri- 
mera vez se penso que eran vias lineales e independientes, Nuestra 
^omprension de los proeesos de la comunicacidn cetular ha 
mejorado al saberse que las cosas no son tan simples. De hecho, 
_omo se ve en la figura 11-15, algunas proteinas pueden panics 
par en mas de una via sea en diferentes tipos celulares o en la 
misma celula en mementos diferentes o en condiciones diferen- 
.es. Esta vision subestima la importancia de los complejos pro- 
teicos' permanentes o transitorios en el funcionamiemo de una 
celula . 

La importancia de las proteinas transmisoras que sirven 
comb puntos de ramificacion o interseccion en las das de 
senalizacibn se pone de relieve por los problemas que surgen 
cuando estas proteinas son defectuosas o estan ausentes. Por 
ejemplo, en un trastorno hereditario llamado sindrome de 
Wiskott-Aldrich (WAS, sigla en ingles), la ausencia de una sola 
proteina transmisora conduce a efectos tan diversos como san- 
giado anormal, eccema y predisposition a las infecciones y a 
la leutemia, Se piensa que estos sin tom as surgen prineipal- 
mente de la ausencia de la proteina en celulas del sistema 
mmunitario Al estudiar las celulas nor males, los cientificos 
encontraron que la proteina WAS se localiza justo debajo de la 
5'jperficie celular. La proteina interactua tamo con microfila- 
mentos del citoesqueleto como con muchos componentes 
diferentes de las vias de senalizadon que transmiten informa- 
cion de la superficie celular, inchndas las vias que regular* la 
proliferacidn de las celulas inmunitarias. Esta proteina trans¬ 
misora multi funcional es, por tamo, un punto de ramificacion 
asi como un punto de interseccion impqrtante en una red de 
senales de transduction compleja que controla el comporta- 
miento de las celulas inmunitarias. Cuando la proteina WAS 
esta ausenie, el citoesqueleto no esta organizado apropiada- 
mente y las vias de serialization se deterioran, lo que conduce 
a los sintomas de WAS. 



A Fig. 11-16, Una proteina de andamiaje. La proteina de anda¬ 
miaje que se muestra aqui (rosa) se une simulteneamente a un receptor 
de membrana activado de forma especifica y tres proteincinasas dife¬ 
rentes. Esta configuration fisica facilita 9a transduccibn de senales por 
estas moleculas. 


Termination de In serial 

Para mantener la claridad de la figura 11-15 no indicamos los 
mecanismos de inactivari&n , que son un aspecto esencial de la 
senalizacibn celular, Para que una celula de un organismo multi- 
celular permanezea alerta y sea capaz de responder a las senales 
entrantes, cada cambio molecular en sus vias de senalizacibn 
debe durar muy poco tiempo. Como vimos en el ejemplo del 
cblera, si el componente de una via de senalizacibn queda blo- 
queado en un estado, sea activo o inactive, puede tener conse- 
cuencias nefastas para el organismo, 

Por tamo, una clave de la cominua receptividad a la regulacibn 
de una celula es la reversibilidad de los camhios que producen las 
senales. La unibn de las moleculas serial a los re cep tores es rever¬ 
sible, con el resultado de que mxentras mas baja sea la concentra- 
cion de las moleculas serial, habr& menos unidas en un momento 
concrete, Cuando las moleculas dejan el receptor, este se convier- 
te en la forma inactive, Luego, a travbs de diversos medios, las 
moleculas transmisoras regresan a sus formas inactivas: la aetivi- 
dad GTPasa intrinseca de una proteina G hidroliza su GTP unido; 
la enzima fosfodiesterasa convierte el cAMP en AMP; las protein- 
fosfatasas inactivan las cinasas fosforiladas y otras proteinas; y asi 
sucesivamente, Como resultado, la celula esta rapidamente pre- 
parada para responder a una nueva serial, 

Este capitulo ha presentado muchos de los mecanismos gene- 
rales de la comunicacibn celular, como la unibn del ligando, los 
cambios de esiructura, las cascadas de interacciones y la fosfori- 
lacion proteica. A medida que usted continue leyendo el texto, 
encontrara numerosos ejemplos de seftalizacibn celular. 


Evaluation de conceptos 


1, ^Como puede amplificarse mas de un millon de veces la 
respuesta de una cdluk diana a una hormona? 

2, Explique como podrian comportarse de manera diferente 
dos celulas con diferentes proteinas de andamiaje en 
respuesta a la misma molbcula senal. 

Vefinse Jtrs respuestas m d Api#d\ee A. 
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videos y preguntas de autoevaluacion 


Revision del eapitulo 





RESUMEN DE CONCEPTOS CLAVE 


Concepto 


Las senates external se eonvierten en respuestas 
dentro de la celula 

► Evolution de la senalizacion celular (pp, 201-102), La senaliza- 
ciOn en microorganismos tiene mucho en comtin con los procesos 
en los organismos multicelulares, lo que sugiere un origen tempra- 
no. 

Serialization local y de larga distancia (pp. 202-203). En la 

serialization local, las ctiulas animates pueden comunicarse por 
con Lac to di recto o por la segregation de reguladores locales, come 
los factores de crecimiento o tos neurotransmi sores, Para la seriali¬ 
zation a distances targas, tanto los animates como las plantas utili- 
zan hormonas; los animates tambien envlan senates a travgs de las 
ctiulas nerviosas. 

^ Las tres eta pas de la sen a lisa cion celular: presen t a cion preli- 
minar (pp. 203-204). Earl Sutherland descubrib el modo en que la 
hormona epinefrina actua sobre las ctiulas. La molecula serial epine- 
frina se Line a los receptores sobre la superficie de una celula (recep¬ 
tion), produeiendo una sexie de cambios en el receptor y en otras 
moleculas dentro de la celula (transduction) y, por ultimo, activando 
de una enzima que descompone el glucOgeno (respues ta). 


Con cep lo 


Reception: una molecula senal se une a una protei- 
na recepiora y la induce a cambiar de forma 

> La union entre la molecula serial (ligando) y el receptor es altamen- 
te especlfica. Con frecuentia, un cambio conformational en un 
receptor es la transduction initial de la serial (pp. 204-205). 

Receptores intra celula res (p. 205). Los receptores intracelulares 
son pro Lein as citoplasmaticas o nucleares. Las moleculas seftal que 
son pequenas o hidrdfobas y que pueden atravesar rapidamente la 
membrana plasmaiica utilizan estos receptores. 

Receptores en la membrana plasmaiica (pp. 205-208). Un 

recepLor asotiado a proteina G es un receptor de membrana que 
lunciona con la ayuda de una proteina G eitoplasmatica. La union 
del ligando activa el receptor, que luego activa una proteina G espe¬ 
tifica, la cual activa otra proteina mas y propaga as! la serial a lo 
largo de una via de transduction de senates. 

Los recepLores timsmemasa reaccionan a la unibn de moleculas 
serial mediante la formation de dimeros v luego agregandc grupos 
fosfato a las tirosinas sobre el lado titoplasmatico de la otra subuni- 
dad del receptor. Luego, las protelnas transmisoras en la celula pue¬ 
den activarse al unirse a difererttes lirosinas fosforiladas, lo que 
perrnite que este receptor desen cadene muchas vias simuhaneamente. 
Las moleculas senal espectficas provocan que los canales ionicos 
regulados por ligando en una membrana se abran o se cierren, y 
regulen el flujo de iones especificos. 


Concepto 


Transduction: las cascadas de interacciones 
molcculares transmiten senates desde los receptores 
hacia las moleculas diana en el interior de la celula 

► Vias de transduction de senates (p. 208). En cada paso de una 
vta, la senal es transducida a una forma dlferente, por lo general un 
cambio estructural en una proLeina. 


► Fosforilacion y desfosforilation proteica (pp. 209-210). 

Muchas vias de transduction de senates induyen cascadas de fosfo- 
rilacidn, en las cuales en una serie de protemeinasas cada una agre- 
ga un grupo fosfato a la siguiente en la llnea, y la activa. Las 
enzimas fosfatasa pronto eliminan los fosfatos. 

► Moleculas pequenas e iones como segundos mensajeros 

(pp. 210-212). Los segundos mensajeros, como el AMP cfciico (cAMP) 
y d Ca 2 +, se difunden rapidamente a trav£s del citosol y asi ayudan a 
transmitir senates con rapidez. Muchas protelnas G activan la adenila- 
to ciclasa, que elabora cAMP a panic de ATP Las celulas utilizan Ca 2+ 
como segundo mensajero tanto en las vias de la proteina G como en 
las de la tirosincinasa. Las vias de tirosincinasa tambien pueden invo- 
lucrar ottos dos segundos mensajeros, el DAG y el 1P V El IP. puede 
desencadenar un incremento consiguiente de los niveles de Ca* + . 


Concepto 


Respuesta: la senalizacian celular conduce a la 
regulation de las actividadcs citoplasmaticas 
o a la transcription 

Respuestas citoplasmatica y nuclear (pp. 212-213). En el cito- 
plasma, las vias de serialization regutan, por ejemplo, la acrividad 
enzimatica y el reordenamiento del citoesqueleto. Otras vias regu- 
lan los genes activando factores de transcription, protelnas que 
encienden o apagan genes especificos, 

► 5 in Ionization fhta de la respuesta (pp. 213-215). Cada protei¬ 
na catalitica de una via de serialization amplifica la senal al activar 
multiples copias del siguiente componente de la via; para vias lar- 
gas, la amplification total puede ser un millOn de veces superior o 
mayor. La combination particular de protelnas en una celula le 
con fie re una gran especificidad tanto en las senates que deLccta 
como en las respuestas que Ifcva a cabo. Las protelnas de andamia- 
je pueden incrementar la eficiencia de la transduction de senates. 
La via de ramification y la conversation cruzada ayudan aun mis a 
la celula a coordinar las senal es emrantes. La respuesta a la serial 
termina rapidamente la reversion de la union del ligando. 


EVALUACION DE CONOCIMIENTOS 


Autoevaluacion 

L Las cascadas de fosforilaeiOn que afectan una serie de proteincina¬ 
sas son utiles para la transduction de senates celulares debido a 
que: 

a. Son espetiflcas de cada especie. 

b. Siempre conducen a la misma respuesta celular. 

c. Amplifican muchas veces la seftal original. 

d. Contrarrestan los efectos daninos de las fosfatasas. 

e. El numero de moleculas utilizadas es pequeno y fijo. 

2. La union de una molOcula senal, ^a que tipo de receptor conduce 
directamente a un cambio en la distribution de aniones y/o eatio- 
nes sobre lados opuestos de la membrana? 

a. Receptor tirosincinasa 

b. Receptor asociado a proteina G 

c. Dimero del receptor tirosincinasa fosforilado 

d. Canal ionico regulado por ligando 

e. Receptor intracelular 
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3. U activacitin del receptor tirosmcinasa esta siempre caracterizada 
pot: 

a. Dimerizacitin y fosforilacitin. 

b. Unitin de IP3. 

c. Una cascada de Fosforilacitin. 

d. Hidrtilisis de GTR 

e. Cambio estrucmral de proteina canal, 

4. De lo siguiente, ;que proporciona la major evidenria de que las vias de 
seftalizacitin cetular evolucionaron teraprano ert la historia de la vida? 

a. Se ven en celulas "primirivas” como la levadura. 

b. Las celulas de levadura se emian seftales unas a otras para el 
apareamiento, 

c. Las moleculas de transduccion de serial encontradas en organ! s- 
mos relacionados distantemente son similares. 

d. Las celulas pueden enviar seriates a krgas distances, 

e* La raayoria de las seflales son recibidas por receptores de superficie, 

5. iQu£ observation le sugiriti a Sutherland que habia un segundo 
mensajero que panic Lpaba en el efecto de la epinefrina sob re las 
celulas vivas? 

a. La acLividad enzimatica Fue proporciona! a la cantidad de calcio 
adicionado a un extmcto libre de celula, 

b. Estudios del receptor indiearon que la epinefrina era un ligando. 

c. La degradacion del glucogeno se observe) solo cuando la epinefri¬ 
na Fue admmistrada a celulas intactas. 

d La degradacion del glucogeno Fue observada solo cuando se 
combinaron la epinefrina y la gluetigeno fosforilasa. 
e Se sabia que la epinefrina tenia diferentes efecios sabre diferentes 
tipos de celulas. 

6. La Fosforilacitin proteica suele participar en todo lo siguiente excep- 
to en la: 

a* Regulation de la transcripcidn por moleculas serial extracelulares, 

b. Activacitin enzimatica. 

c. Activacitin de receptores asociados a proteina G. 

d. Ac ti vac ion de receptor tirosincinasa, 

e. Aetivaeitin de molticulas proteincinasa. 

7. La amplification de una serial qufmica ocurre cuando: 

a. Un receptor de la membrana plasmatica active varias molticulas 
de una proteina G mientras una molticula seftal estti unida a el. 

b. Una molecula de cAMP activa a una moltaik proteincinasa 
antes de convertirse en AMP 

c. Las actividades fosforilasa y fosfaiasa estan equilibradas. 

d. El receptor tirasincmasa dimeriza al unirse el ligando, 

e. Ocurra tan to a como d. 

8 . Las molticulas serial solubles en lipidos, como la testosterona, atra- 
viesan las membranas de Lodas las celulas pero afectan solo a las 
celulas diana porque: 

a. Solo las celulas diana retienen los segmentos de DMA apropiados. 

b. Los receptores imracelukres estan presentes solo en las celulas 
diana, 

c. La maycria de las celulas carecen del cromosoma Y neeesario. 

d. Solo las celulas diana poseen enzimas citostiUcas que Lransducen 
la testosterona, 

e. Solo en las ctilulas diana, la testosterona es capaz de irnciar la 
cascada de fosforilacidn que conduce hasta el factor de transcrip- 
cion activado. 


9, Las vfas de transduedtin de senales bendician a las celulas por 

todas las siguierues razones excepw: 

a. Ayudan a las ctiluks a responder a molticulas serial que son 
demasiado grandes o demasiado polares para atravesar la mem¬ 
brana plasmatica. 

b. Capacitan a las celulas diferentes a responder en forma apropia- 
da a la misma serial, 

c Ayudan a las celulas a consumir el Fosfato generado mediante la 
rnptura del ATP 

d. Variaciones en las vias de transduccion de serial pueden ampli- 
ficar la especificidad de respuesta. 

10. Considere esta via: epinefrina —> receptor asociado a proteina G 

—> proteina G —> adenilato ciclasa —> cAMP Tdentifique el segundo 

mensajero: 

a. cAMP 

b. Proteina G 

c. GTP 

d. Adenilato ciclasa 

e. Receptor acoplado a proteina G 

Vianse las respues r as en el Apendice A. 


Interrelation evolutive 

Usted ha aprendido en este capitulo que se piensa que la serialization 
imercelular ha surgido temprano en la historia de la vida debido a que 
los mismos mecanismos de serialization se encuentran en organismos 
relacionados de forma remota. Pero, ^por que no surgen “mejores” 
mecanismos? ^Es demasiado difid I que evoludonen mecanismos de 
sefializacion compleLamente nuevos, o los mecanismos existentes son 
smipiemente adecuados y por tanto mantenidos? Expresado de otra 
manera, ^se requiere que evoludonen mecanismos de serializadon 
superiores si los mecanismos existentes son adecuados y eficienies? 
;Por quti si o por quti no? 

Problemas cientificos 

La epinefrina inicia una via de transduedtin de serial que implica la 
production de AMP ciclico (cAMP) y produce la degradacion de glu- 
ctigeno a glucosa, una fuente de energia primordial para las celulas. 
Pero la degradation del gluctigeno es de hecho solo una parte de una 
"respuesta de lucha o huida" que la epinefrina ocasiona; el efecto glo¬ 
bal sobre el cuerpo incluye aceleracion cardiaca y estado de alerta, asi 
como un estallido de energia. 

Teniendo en cuenta que la cafeina bloquea la actividad de la cAMP fos- 
fodiesterasa, proponga un mecanismo por el cual la ingestitin de cafei¬ 
na conduce a intensificar el estado de alerta y la falta de suerio. 


Ciencia, tecnologia y sociedad 

Se piensa que el proceso de envejecimiemo se inicia a nivel celular. 

Los cambios que pueden ocurrir despues de un cierto numero de divi- 
siones celulares induyen la ptirdtda de la capacidad de la celula para 
responder a factores de crecimiento y a otras senales qutmieas. Muchas 
investigaclones sobre el envejecimiemo estan dirigidas a entender estas 
perdidas, con el objetivo Final de aumentar de manera significativa la 
vida humana. No todos los autores, sin embargo, estan de acuerdo con 
que esto sea un togro deseahle. Si la expectativa de vida se incrementa- 
se en gran medida, ^cuales pod nan set las consecuencias ecologicas y 
sociales? ^Crimo podriamos enfrentamos a esto? 
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El ciclo celular 




Conceptos clave 


12-1 La division celular produce celulas hijas 
geneticamente identicas 

12-2 En el ciclo celular, la fase milotica se alterna 
con la interfase 

12-3 El ciclo celular se regula por un sistema 
de control molecular 


Panorama general 


Las funciones clave de la division 
celular 

L a capacidad de los organismos para perpetuar su propia 
especie es la caracterlstiea que mejor distingue a los seres 
vivos de la materia no viva, Esta capacidad uniea de pro- 
crear, como todas las demas funciones biolbgicas, dene una base 
celular, Rudolf Virchow, un fisico aleman, 1o expreso de la siguien- 
te forma en 1855: “Donde existe una celula, debe haber existido 


A Fig, 12-1. Cromosomas en una celula en proceso de division. 


una cdula preexistente, de la misma forma que un animal surge a 
partir de otro animal y una planta solo a partir de otra planta” y 
resumio este concepto con el axioma en latfn “omnis celluia e cel!u- 
que signifies “toda celula se produce a partir de una cblula” La 
continuidad de la vida se basa en la reproduccibn de las cblulas, o 
division celular. Las microfotograflas de fluorescencia en la f igu- 
ra 12-1 siguen a los cromosomas de una cblula animal, desde la 
parte inferior izquierda hasta la pane inferior derecha, a medida 
que una celula se divide. 

La division celular desempena varios papeles importantes en la 
vida de un organismo. Cuando un organismo unicelular como una 
ameba, se divide y forma su descendencia por duplicado, la divi¬ 
sion de una celula reproduce el organismo complete (fig. 12-2a). 
Las divisiones celulares a gran escala pueden producir la progenie a 
partir de algunos organismos multicelulares (como las plantas que 
crecen a partir de cortezas). La division celular tambien permite a 
los organismos que se reproducen de forma sexual desarrollarse a 
panir de una sola celula, el bvulo fertilizado o cigoto (fig. 12-2b). 
V despues de que un organismo crece completamente, la division 
celular contintia funcionando en procesos de renovacibn y repara¬ 
tion, sustituyendo las celulas que mueren por uso y desgaste o por 
aceidentes, Por ejemplo, las celulas en division de la medula 6sea 
elaboran continuameme nuevos globules rojos (fig- 12-2c) 


100 um 



(a) Reproduction, Una ameba H un eucarionte 
uniceluiar, se divide en dos celulas, Cada 
celula nueva sera un organismo individual 
(MO). 
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(b) Crecimiento y desarrollo. Esta microfoto- 
grafla muestra un embribn de dbtar de arena (o 
galleta de mar) poco despu#s que el huevo 
fertilizado se dividib, para formar dos celulas 
(MO), 
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(c) Renovaclon tisular. Estas celulas de la 
medula bsea en divisibn (flecha) dar£n 
origen a cblulas sangufneas nuevas (MO), 


A Fig. 12-2. Funciones de la division celular. 
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El proceso de division celular es una parte integral del ciclo 
celular, que es la vida de una celula desde e! momento en que 
se forma por primera vez a partir de una celula progenitora 
hasta su propia division en dos celulas. Transmitir un material 
genetico identico a las celulas hijas es una funcion crucial de 
la divisibn celular. En este capttulo aprendera la manera en 
que la division celular distribuye el material genetico a las celu¬ 
las hijas*. Despues de estudiar la mecanica celular de la divi¬ 
sion celular aprendera acerca del sistema de control molecular 
;,ue regula el progreso a t raves del ciclo celular y lo que ocu- 
rre cuando el sistema de control funeiona mal. Debido a que la 
regulacidn del ciclo celular, o su ausencia, desempefta un 
papei importante en el desarrollo del cancer, este aspecto de la 
riologia celular es un area de investigation activa. 


Concepto 


La division celular produce celulas 
hijas geneticamente identicas 

La reproduction de una estructura lan compleja como una 
celula no puede tener lugar por una mera partition por la mitad; 
una celula no es como una burbuja de jab on que simplemen- 

se agranda y se divide en dos. Las divisiones conllevan la 
itstribucidn de material genetico identico -DNA- en dos celu¬ 
las hijas. Lo que es iMs notable acerca de la division celular es 
la fidelidad con la que el DNA pasa de una generation de c£lu- 
Las a la siguiente. Una celula en divisidn duplica su DNA, las 
dos copias se trasladan a los extremos opuestos de la celula y 
solo entonces se divide en celulas hijas. 

Organization celular del material genetico 

La dotacidn de DNA de una celula, su information geneti- 
:a. se denomina genoma. Aunque con frecuencia un genoma 
proearionte es una larga molecula de DNA S los genomas euca- 
nantes generalmente se componen de numerosas mokculas de 
DNA. La longitud general del DNA en una celula eucarionte es 
enortne. Una celula humana tipica, por ejemplo, tiene alrede- 
dor de 2 m de DNA, una longitud alrededor de 250 000 veces 
mayor que el diametro de una celula. Pese a ello, antes de que 
la celula pueda dividirse, todo este DNA debe ser copiado y 
aego las dos copias deben separarse de forma que cada celula 
h:ja tenga un genoma complete. 

La replication y la distribution de tamo DNA es maneja- 
ble debido a que las moleculas de DNA estan empaquetadas 
-:n cromosomas, llamados ast debido a que eaptan ciertos 
colorantes utilizados en microscopia (del griego khrdoma , 
color, y shoma, cuerpo) (fig. 12-3). Cada especle eucarionte 
uene un nhmero caracieristico de cromosomas en cada 
rucleo celular Por ejemplo, el nucleo de las celulas somati- 
cas humanas (todas las celulas del cuerpo con exception de 
as celulas Teproductoras) comiene 46 cromosomas que cons- 
tituyen dos juegos de 23, un juego heredado de cada proge- 


Aunque bs t6rminos celulas ftijas y cromMddi Txemafiafc (un L^rmino que 
ettcontrail mis adelante en el capRulo) son iradtcionales y se utilizar^n a lo 
[argo de todo este libra, las estruciuras a las que se refteren no tiene n genera. 
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A Fig. 12-3, Cromosomas eucariontes. Los cromosomas (tenidos de 
naranja) son visibles dentro del nucleo de la celula epitelial de la rata 
canguro en el centra de esta microfotograffa. La celula se esta prepa- 
rando para dividirse (MO). 


nitor. En los seres humanos, las celulas reproductoras o 
gametes -espermatoz aides y ovulos- tienen la mitad de los 
cromosomas que las celulas soma tic as, es decir, un juego de 
23 cromosomas. 

Los cromosomas eucariontes est&n constituidos por croma- 
tina, un complejo de DNA y moleculas de proteina asociadas, 
Cada cromosoma comiene una molecula de DNA lineal muy 
larga, que transporta entre varios cientos y miles de genes, que 
son las unidades que especifican los rasgos hereditarios de un 
organ ismo. Las prot etnas asociadas man tienen la estructura del 
cromosoma y ayudan a controlar la actividad de los genes, 

Distribucion de los cromosomas durante 
la division celular 

Cuando una celula no esta en proceso de division, e indu- 
so cuando duplica su DNA al prepararse para la division celu¬ 
lar, cada cromosoma se encuentra en forma de una fibra de 
cromatina larga y delgada. Sin embargo, despues de la dupli- 
cacibn del DNA los cromosomas se eondensam cada fibra de 
cromatina se enrolla y se pliega densamente, lo que hace que 
los cromosomas sean mucho mas cortos y tan gruesos que pue- 
den verse con un microscopic 6ptico. 

Cada cromosoma duplicado tiene dos cromatides herma- 
nas. Las dos cromatides, cada una con una molecula de DNA 
idtiUica, estan inicialmente unidas por proteinas adhesivas a 
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► Fig, 12-4. Duplication cromosomica y 
distribution durante la division celular. 

Una celula eucarionte se prepara para dividir- 
se dupiicando cada uno de sus cromosomas. 
La microfotografia muestra un cromosoma 
humano duplicado (MEB), Luego, las copias 
de cada cromosoma se distnbuyen entre las 
dos celulas hijas durante la division celular 
(normalmente, los cromosomas solo existen 
en el estado muy condensed© que se muestra 
aqui durante el proceso de la dlvisidn celular; 
los cromosomas en las cdulas de arriba y de 
abajo se muestran en forma condensada solo 
con fines ifustrativos). 


Una celula eucarionte 
tiene multiples 
cromosomas, uno de 
los tuales esta 
representado aqui. 
Antes de la duplication, 
cada cromosoma tiene 
una unica molecule de 
DNA. 


Una vez duplicado, un 
cromosoma se com pone 
de dos era mat ides 
bermanas conectadas 
en el centrdmero. Cada 
cromatide contiene una 
copia de la molecula de 
DMA. 


Procesos mecamcos 
separan las 
cromatides hermanas 
en dos cromosomas y 
los distribuyen en dos 
celulas hijas. 





0,5 pm 


hermanas 


5epara- 1 
cion de 
cromatides 
hermanass 


Duplicacidn 
cromosdmica 
(induye sfntesis 
de DMA) 


Centrdmeros 


hermanas 


lo largo de toda su longitud. En su forma condensada, el cro¬ 
mosoma duplicado tiene una “cintura” angosta en una region 
especializada ilamada centromero, donde las dos cromatides 
est£n unidas m£s cercanamente (fig, 12-4). Mas adelante en 
el proceso de division celular, las dos cromatides hermanas de 
cada cromosoma duplicado se separan y se mueven hacia los 
dos nucleos nuevos, uno en cada extreme de la celula. Una 
vez que las cromatides hermanas se separan, se consideran 
cromosomas individuates. Por lo tanto T cada niicleo nuevo 
recibe un grupo de cromosomas identico al grupo original en 
la celula progenitora. La mitosis, o division del nucleo, por lo 
general, va seguida de inmediato de la citocinesis, la division 
del eitoplasma. Donde una vez habia una celula, ahora hay 
dos, siendo cada una el equivalente genetico de la celula pro¬ 
genitora. 

^Que sucede con el numero de cromosomas a medida que 
seguimos el ciclo de vida humano a trav£s de las generaciones? 
Usted hereda 46 cromosomas, 23 de cada progenitor. Estos se 
combinaron en el nucleo de una celula cuando un espermato- 
zoide de su padre se uni 6 con un ovulo de su madre y formo 
un ovulo fertilizado o cigoto. La mitosis y la citocinesis produje- 
ron los 200 billones de celulas somaticas que ahora constitu- 
yen su euerpo, y el mismo proceso continua para generar celulas 
nuevas para reemplazar las muertas y las danadas. For otra 
parte, usted produce gametos -Ovules o espcrmatozoidcs - 
mediame una variacten de ia divisidn celular denominada meio- 
sis, que produce celulas hijas no idemicas que tienen solo un 
juego de cromosomas, por tanto, la mitad de los cromosomas 
que la celula progenitora. La meiosis tiene lugar en las gdna- 


das (ovaries o testiculos). En cada generation de seres huma- 
nos, 1a meiosis reduce el numero de cromosomas de 46 (dos 
juegos de cromosomas) a 23 (un juego), En la fecundation se 
fusionan dos gametos entre si y se restablece el numero de cro¬ 
mosomas en 46, y la mitosis conserva ese numero en cada 
nucleo de celula somatica del nuevo individuo. En el capitulo 
13 analizaremos con mayor detalle el papel de la meiosis en la 
reproduccibn y la herencia, En el resto de este capitulo nos 
centraremos en la mitosis y en el resto del ciclo celular. 


Evaluation de conceptos 


L A partir de un ovulo Fertilizado (cigoto), ^cuantas 
celulas tendrla un embriOn tras una serie de cinco 
divisiones celulares? 

2. ^Cuantas cromatides hay en un cromosoma 
duplicado? 

3. Una galiina tiene 78 cromosomas en sus cdulas soma¬ 
ticas; £Cudmos cromosomas heredd la galiina de cada 
progenitor? ^Cuantos cromosomas habr& en cada uno 
de los gametos de la galiina? ^Cuantos cromosomas 
habra en cada celula somatica de la descendentia de la 
galiina? ^Cu^nLos cromosomas hay en un 'juego' 1 ? 

Vianse las respuestas en el Aptndice A. 
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Concepto 


En el ciclo celular, la fase mitotica 
se alterna con la interfase 

En 1882, un anatomista aleman llamado Walther Flemming 
desarrollb tinciones que le permitieron observar, por primera 
vez, el componamiento de los cromosomas durante la mitosis y 
la citocinesis (de hecho, Flemming acuno los terminos mitosis 
y Durante el periodo entre una divisibn celular y la 

siguiente a Flemming le parecid que la cdlula simplemente esta- 
ba creciendo de tamano. Pero ahora sabemos que muchos suce- 
sos criticos tienen lugar durante esta etapa de la vida de una 
celula* 

Eases del cielo celular 

La mitosis es solo una parte del ciclo celular (fig, 12-5). De 
hecho, la Fase mitotica (M), que incluye tanto la mitosis como 
3 a citocinesis es, por lo general, la parte mas corta del ciclo celu¬ 
lar, La division celular mitotica se altema con una etapa mucho 
mas larga llamada interfase, que con frecuencia abarca cerca del 
90% del ciclo celular. Durante la interfase la celula crece y copia 
sus cromosomas en preparacidn para la divisibn celular. La inter- 
fase puede dividirse en subfases: la fase G 1 (“primer intervalo”), 
la fase S (“sintesis”) y la fase G 2 (“segundo intervalo*% Durante 
las tres subfases, la cdula crece y produce proteinas y organulos 
atoplasmMcos como la mitocondria y el reticulo endoplasnulti- 
co. Sin embargo, los cromosomas se duplican solo durante la fase 
S (en el capltulo 16 se trata la smtesis del DNA). Por tanto, una 
celula crece (Gj), continua creciendo a medida que copia sus cro¬ 
mosomas (S), crece mas a medida que completa la preparacidn 
para la division celular (G 2 ) y se divide CM). Las celulas hijas 
luego pueden repetir el ciclo. 



A Fig. 12-5. El cido celular. En una celula en proceso de division, la 
fase mitdtica (M) se alterna con la interfase o periodo de credmiento 
La primers parte de la interfase, llamada G„ va seguida de la fase S, 
oiando los cromosomas se duplican; la ultima parte de la interfase se 
llama G ? . En la fase M, la mitosis divide el niicieo y distribuye sus cro¬ 
mosomas de manera equilibrada, y la citocinesis divide el citoplasma 
para produdr dos celulas hijas. 


Una celula Humana tipica puede dividirse en 24 horas. De 
este tiempo, la fase M ocuparia men os de una hora, mientras 
que la fase S ocuparia alrededor de 10-12 horas, o aproxima- 
damente la mitad del ciclo. El resto del tiempo se dividiria 
entre las fases G, y G 2 , La fase G 21 generalmente dura entre 
cuatro y seis horas; en nnestro ejemplo, G } duraria cerca de 
dnco y seis horas. La fase Gi es la mas variable en duration en 
diferentes tipos de celulas. 

Las peliculas de celulas vivas en division revelan la dindmi- 
ca de la mitosis como una secuencia continua de cambios. Con 
fines descriptivos, sin embargo, la mitosis se divide en cinco 
etapas: profase, prometafase, metafase, anafase y teleofase. 
Superponiendose con las ultimas etapas de la mitosis, la cito- 
cinesis completa la fase mitotica. La figura 12-6 describe estas 
etapas en una celula animal, Asegtirese de estudiar a fondo esta 
figura antes de avanzar a las siguiemes dos secciones, en las 
que se analizan la mitosis y la citocinesis en mayor profundi- 
dad. 

El huso mitotico en detalle 

Muchos de los acontecimientos de la mitosis dependen del 
huso mitotico, que comienza a formarse en el citoplasma duran¬ 
te la profase. Esta estructura esta constituida por fibras compuestas 
por microtubules y proteinas asociadas. Mientras se ensambla el 
huso mitdtico, los otros microtubules del ciloesqueleio se desen- 
samblan parcialmeme, proporcionando, tal vez, el material utili- 
zado para formar el huso, Los microtabulos del huso se alargan 
por la incorporacion de m&s suburddades de la proteina tubuli¬ 
ns (cuadro 6-1), 

El ensamblaje de los microtabulos del huso comienza en el 
centrosoma, un org&nulo sin membrana que funciona a lo largo 
de todo el ciclo celular para organizar los microtubulos celulares 
(tambien se le llama centra organizador de microtubulos). En las 
celulas animales, un par de centriolos se localiza en el centro del 
centrosoma. pero estos no son esenciales para la division celular. 
De hecho, los centrosomas de la mayoria de las plantas carecen 
de centriolos, y si los centriolos de una celula animal se destru- 
yen con un microrrayo laser, se sigue formando un huso duran¬ 
te la mitosis. 

Durante la interfase, el unico centrosoma se replica para for¬ 
mar dos centrosomas, que permanecen juntos cerca del nucleo 
(fig. 12-6). Los dos centrosomas se separan uno de Giro durante 
la profase y la prometafase de la mitosis, a medida que los 
microtabulos del huso crecen a partir de ellos. A1 final de la 
prometafase, los dos centrosomas, uno en cada polo del huso, se 
encuemran en extremos opuestos de la cdula. Desde cada cen¬ 
trosoma se extiende el aster, una estructura con distribucion 
radial de microtubulos cortos. El huso incluye los centrosomas, 
los microtubulos del huso y los asteres. 

Cada ima de las dos cromatides hermanas de un cromosoma 
tiene un cinetocoro, una estructura de proteinas asociada con 
secciones especificas del DNA cromosomico en el centromere. 
Los dos cine to cores del cromosoma se colocan en direcciones 
opuesias. Durante la prometafase, aigunos de los microtubulos 
del huso se adhieren a los cinetocoros; estos se llaman micro- 
tubulos del cinetocoro (el numero de microtubulos unidos a un 
cinetocoro varia entre las especies, habiendo desde un micro¬ 
tubule en las celulas de levadura hasta alrededor de 40 en algu- 
nas celulas de mamlferos). Cuando uno de los cinetocoros de 
un cromosoma es “capturado 1 * por los microtilbulos, el cromo¬ 
soma comienza a moverse hacia el polo desde el cual se extien- 
den esos microtubulos. Sin embargo, este movimiento se 
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Figura 12-6 

La division mitotica de una celula animal 
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G 2 de la interfase 

► Una envoltura nuclear rodea al nucleo. 

► El nucleo contiene uno o m&s nucteolos 

► Se forman dos centrosomas par duplicacihn 
de un solo centrosoma. 

► En las celulas animates, cada centrosoma 
presents dos centrlolos. 

► Los cromosomas, duplicados durante la fase 
S, no pueden verse individualmente debido 
a que aiin no se ban condensado 


Las microfotograflas luminosas muestran 
celulas pulmonares de un triton, que tiene 
22 cromosomas en sus celulas somaticas 
(los cromosomas aparecen en azul, los 
microtubules en verde y los fllamentos 
intermedios en rojo). Para stmpllfkar, los 
dtbujos solo muestran cuatro cromosomas. 


Profase 

► Las libras de cromatina se enrollan mis y se 
condensan en cromosomas separados obser¬ 
vables con un microscopic dptico. 

► Nucleo los desaparecen. 

► Cada cromosoma duplicado aparece como 
dos cromStides hermanas idemicas unidas. 

► El huso mitbitco comienza a formarse. Esta 
compuesto per los centrosomas y los micro- 
tub ulos que se extienden desde ellos. Las 
disposiciones radiales de los microtubuios 
mas cortos que se extienden desde los cen¬ 
trosomas se denominan asteres (“estrellas"). 

► Los centrosomas se alejan unos de otros, 
aparememente impulsados por el alarga- 
miento de los microtubuios emre ellos. 


Promeiafase 

► La envoliura nuclear se fragmenta. 

► Ahora los microtubuios del huso pueden 
invadir el area nuclear e interactuar con los 
cromosomas, que se han condensado aun 
mas, 

► Los microtubuios se extienden desde cada 
centrosoma hacia el centre de la celula, 

► Cada una de las dos cromatides de un cro¬ 
mosoma ahora tiene un dnetocoro, una 
estructura protetea espedalizada ubicada en 
el centrdmero. 

► Algunos microtubuios se unen a los cineto- 
coros y se convierteo en ^microtubuios del 
dnetocoro”. Estos microtubuios del cine to- 
coro sacuden los cromosomas hacia delame 
y hacia atras. 

► Los microtubuios no pertenecientes al eine- 
tocoro interactuan con los del polo opuesto 
del huso. 




222 uni dad dos Lacdula 






















META FAS E 


ANAFASE 


TELOFASE Y CITOCINE5IS 


Placa 

metafiles 



Huso un polo del huso 


Metafase 

► La metafase es la etapa mas targa de la mito- 
sis; dura alrededor de 20 mlnutos, 

► Los centrosomas se en cuent ran ahora en 
extremes opuestos de la celula. 

► Los cromosomas se congregan sobre la placa 
metafasica, un piano imaginario equidlstame 
entre los dos polos del huso, Los centrhme- 
ros de los cromosomas se ubican sobre la 
placa metafasica. 

► En cada cromosoma, los cinetocoros de las 
cromatides hemianas se unen a los micro til - 
bubs del cinetocoro que provienen desde 
polos opuestos, 

► Todo el aparato de microtubules se denomi- 
na huso debido a su forma. 



Cromosomas 

hijas 


Anafase 

► La anafase es la etapa mas corta de la mito¬ 
sis, ya que dura solo unos pocos minutes, 

► La anafase comienza cuando las dos croma¬ 
tides de cada par subitamente se separam De 
este mode, cada cromatide se convierte en 
un cromosoma complete. 

► Los dos cromosomas liberados comienzan a 
mo verse hacia los extremes opuestos de la 
celula, a medida que sus micro tubulos del 
cinetocoro se acortan. Debido a que estos 
microtubules se unen en la region del cert- 
trOmero, los cromosomas se mueven desde 
el centrOmero (a 1 pm/m in). 

► La cdula se alarga a medida que los micro- 
tubulos no penenecientes al cinetocoro se 
alargan. 

► Al final de la anafase, los dos exiremos de la 
celula tienen conjuntos equivalentes -y 
comp let as- de cromosomas. 


Surco de Formacidn 



envoltura nuclear 

Telofase 

► Dos nticleos hijos comienzan a formarse en 
la celula 

► Las envoituras nuclcares surgen de los frag- 
mentos de la envoltura nuclear de la celula 
progenitora y otras porciones del sistema de 
endomembranas, 

► Los cromosomas se vuelven menos conden- 
sados. 

► La mitosis, la division del nricleo en dos 
nucleos geneticamente identicos, ahora esta 
completa. 

Citocinesb 

► La division del citoplasma esta bastante 
avanzada a! final de la telofase, por lo que las 
dos celulas hijas aparecen poco despues del 
final de la mitosis, 

► En las cdulas animates, la citodnesis implica 
la formation de un surco de segmentation, 
que por pirtzamiento divide a la celula en dos. 
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detiene cuando los microtubulos del polo opuesto se unen al 
otro dnetocoro, 

Lo que sucede despues es un tira y afloja que termina en 
empate, El cromosoma se mueve pritnero en una direccion, luego 
en la otra, hacia delante y hacia atras, para asentarse per ultimo 
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Microtubulos 
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1 pm 


A Fig. 12-7. El huso mitotico en la metafase. Los cinetocoros de las 
dos cromatides hermanas de un cromosoma apuntan en direcciones 
opuestas. Aquf, cada dnetocoro en realidad esta unldo a un grupo de 
microttibulos del dnetocoro que se extienden desde el centrosoma m^s 
cercano. Los microtijbulos no perteneeientes al dnetocoro se superpo- 
nen en la placa metafasica (TEM). 


a mitad de camino entre los dos extremes de la celula. En la 
metafase, los centromeres de todos los cromosomas duplicados 
se encuemran en un piano a mitad de camino entre los dos polos 
del huso. Este piano imaginario se denomina placa metafasica 
de la celula (fig. 12-7). Mientras tanto, los microttibulos que no 
se unen a los cinetocoros ban estado creciendo y por medio de la 
metafase se superponen e interactuan con otros microtubules no 
perteneeientes al dnetocoro del polo opuesto del huso (estos* a 
veces, se denominan microtubulos “polares”X Mediante la meta¬ 
fase, los microtubulos de los asteres tambien crecieron y estan en 
contacto con la membrana plasmatica. Ahora el huso esta com¬ 
plete . 

Veamos ahora como se correlaciona la estructura del huso 
complete con su funcidn durante la anafase. La anafase comien- 
za abruptamente cuando se inactivan las proteinas que nrnntie- 
nen juntas a las cromatides hermanas de cada cromosoma. Una 
vez que las cromatides se separan en cromosomas completos, se 
mueven hacia los extremes opuestos de la celula, ^Cdmo funcio- 
nan los microttibulos del dnetocoro en este movimiento de los 
cromosomas hacia los polos? Una posibilidad es que los cromo¬ 
somas sean dracdonados 1 ’ por los microtubulos que se estan 
acortando en los polos del huso. Sin embargo, la evidentia expe¬ 
rimental apoya la hipotesis de que el principal mecanismo de 
movimiento involucra proteinas motoras sobre los cinetocoros 
que “arrastran” a un cromosoma a lo largo de los microtubulos 
unidos hacia el polo mas cercano, Mientras tamo, los microtu¬ 
bulos se acortan por despolimerizacion en su extremes del cine- 
Locoro (fig. 12-8) (para revisar el modo en que las proteinas 
motoras mueven un objeto a lo largo de un microtubule vease la 
figura 6-21). 

^Cual es la funcidn de los microtubulos que no pertenecen al 
dnetocoro? En una edula animal en proceso de division, estos 
microtubulos son responsables de alargar toda la celula durante 
la anafase. Los microuibulos que no pertenecen al dnetocoro de 
polos opuestos se superponen entre si extensamente durante la 
metafase (fig. 12-7). Durante la anafase, la region de superposi- 
cion se reduce, a medida que las proteinas motoras adheridas a 
los microtubulos caminan sobre ellos alejandolos los unos de los 
otros, utilizando energia del ATP A medida que los microtubulos 
se empujan alejandose mutuamente, los polos del huso se sepa¬ 
ran y alargan la celula. Al mismo tiempo, los microtubulos se 
alargan un poco por el agregado de subunidades de tubulina a 
sus extremes superpuestos, Como resultado, ios microtubulos 
contintian superponiendose, 

Al final de la anafase, los grupos duplicados de cromosomas 
han llegado a extremes opuestos de la celula progenitora alarga- 
da. El nueleo se vuelve a formar durante la telofase. Generalmente, 
la cttocinesis comienza durante estas ultimas etapas de la mitosis 
y el huso termina por desensamblarse. 

La citocinesis en detalle 

En las celulas animales, la citocinesis se produce mediante 
un proceso conocido como segmentacion. Ei primer signo de 
segmentacidn es la aparicion de un surco de segmentacion, 
una hendidura profunda en la superficie cetular cerca de la 
antigua placa metafasica (fig. 12-9a), Sobre el lado citopks- 
maiico del surco se encuentra un anillo contractil de microfi- 
lamentos de actina asociado con moleculas de la protelna 
miosina (la actina y la miosina son las mismas proteinas que 
son responsables de la contraccidn muscular, igual que de 
muchos otros lipos de movimientos celulares). Los microfila- 
mentos de actina interactuan con las moleculas de miosina 
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Figure 12-8 

Durante !a anafase Jos microtubulos 
de los cinetocoros se acortan en los extremes del 
polo del huso o en los extremos del cinetocoro? 

EXPERIMENT© 


RESULTADOS 


A medida que los cromosomas se mueven 
hacia los polos, los segments de microtubulo del lado del cineto- 
eoro marcados con I3ser se acortan, mientras que los del lado del 
polo del huso pemnanecen con la mkma 1 — 


ceiulas hijas 

(b) Formadon de la placa celular en una celula vegetal (MET) 


Los microtubulos de una celula en anafase temprana se marcaron 
con tincibn fluorescente que brilla en el microscopic (amarillo). 


) Se utilizb un [£ser para marcar los microtubulos del cinetocoro, 
mediante eliminacibn de la fluorescencia, en una regibn entre un 
polo del huso y los cromosomas, A medida que la anafase pro- 
cedib, los investigadores monitorizaron los cambios de las longi¬ 
tudes de los microtbbulos a cada lado de la marca. 


Surco de segmentadbn 


y ——? 

100 pm 


contract]! 

de microfilamentos 

(a) Segmentadon de una 


Cblulas hijas 

celula animal (MEB) 


A Fig. 12-9. La citocinesis en cblulas animales y vegetales. 


Este experiment mostrb que durante la ana¬ 


fase, los microtiibulos del cinetocoro se acortan en los extremos 
del cinetocoro, no en los extremos del polo del huso. £ste es uno 
de los experiments que avaian la hipbtesis de que durante la ana¬ 
fase un cromosoma se mueve a !o largo de un microtubulo a medi¬ 
da que el microtubulo se despolimeriza en ei extremo de su 
cinetocoro, liberando unidades de tubulina. 


Movimiento 
del cromosoma 


Microtubulo 


Proteina 
motora 

Cromosoma 


^ oSubunidades 
°o°de tubulina 
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Nutleo Condensation 

\ MitrlMln de fa cromatina Cromosomas 




Plata celular 


10 jim 

I- 


Profase. La cromatina se 
est3 condensando. El 
nucl£o!o comienza a 
desaparecer Aunque aun 
no es visible en esta 
microfotografla, el huso 
nmtbtico comienza a 
formarse 


Prometafase, Ahora 
vemos cromosomas 
separados; cada uno 
secompone de dos 
cromatides hermanas 
identicas. Avanzada la 
prometafase, la 
envoltura nuclear se 
fragmentary 


Metafase. El huso est£ 
complete, y los 
cromosomas, unidos a los 
microtObulos en sus 
cinetocoros, se 
enaientran en la placa 
metafasica. 


Anafase. Las cromatides 
de cada cromosoma se 
han separado y los 
cromosomas de las 
futures dos chutes hijas se 
mu even a los extremes de 
la c£!ula a medida que los 
dnetocoros de ios 
mlcrotdbulos se acortan 


Telofase. Los nucleos 
"bps" se est^n 
formando, Mientras 
tan to, la citocinesis ya ha 
comenzado. La placa 
celular, que divide el 
dtoplasma en dos, esta 
credendo en direeddn al 
perlmetro de la c£lula 
progenitora. 


A Fig, 12-10. Mitosis en una celula vegetal. Estas microfotografias opticas muestran la mitosis en las c£!ulas de una ralz de cebolla, 


para hacer que el anillo se contraiga. l_a contraccion del anilto 
de microfilamentos de la celula en division es como si se tira- 
se de unos cordeles. El surco de segmentation profundiza 
hasta que la celula progenitor a se divide en dos por pinza- 
miento y se producen dos celulas completamente separadas, 
cada una con so propio nucleo y parte del citosol y de los orga- 
nulos. 

La citocinesis en las celulas vegetales que tienen paredes 
celulares, es basrante diferente. No hay ningun surco de segmen¬ 
tation. En su lugar, durante la telofase, las vesiculas derivadas 
del aparato de Golgi se mueven a lo largo de los microtubules 
hasta la mitad de la celula, donde se comb man, para producir 
una placa celular (fig. 12-9b). Los materiales de la pared 
celular transportados en las vesiculas se congregan en la placa 
celular a medida que crece. La placa celular se agranda hasta 
que sus membranas circundames se fusionan con la membrana 
plasmatica a lo largo de todo el penmetro de la celula. Como 
resultado se obtienen dos celulas hijas, cada una con su propia 
membrana plasmatica. Mientras tamo, se forma una nueva 
pared celular entre las celulas hijas, que surge a partir de los 
contenidos de la placa celular. 

La figura 12-10 es una serie de microfotografias de una 
celula vegetal en proceso de division. Analizar esta figura le 
ayudara a revisar la mitosis y la citocinesis. 

Fision binaria 

Los procariontes (bacterias) se re producen por un tipo de 
division celular denominada fision binaria, que significa literal - 
mente “division por la mitad". La mayoria de los genes bacteria- 
nos son transportados en un unico cromosoma bacteriano que se 
compone de una molecula circular de DNA y protemas asocia- 
das. Aunque las bacterias son mas pequenas y mas sencillas que 


las celulas eucariontes, el problema de replicar sus genomas en 
forma ordenada y distribuir las copias equitativamente a dos 
celulas hijas sigue siendo formidable. El cromosoma de la bacte¬ 
ria Escherichia coll, por ejemplo, cuando esta completameme esti- 
rado es cerca de 500 veces m&s largo que la longitud de la cdula. 
Claramente, un cromosoma tan largo debe estar muy enrollado y 
plegado dentro de la cClula, y asi es. 

En E. co|, el proceso de division celular comienza cuando el 
DNA del cromosoma bacteriano comienza a replicarse en un 
sitio especifico en el cromosoma conocido como el origen de 
replicacion, que produce dos origenes. A medida que el cromo¬ 
soma continua replicandose, un origen se rnueve rapidamen- 
te hacia el extreme opuesto de la celula (fig. 12-11), 
Mientras que el cromosoma se esta replicando, la celula se esti- 
ra. Cuando la replicacion se completa y la bacteria ha alcanzado 
alrededor del doble de su tamano inicial, su membrana plasma¬ 
tica crece hacia dentro, dividiendo la celula progenitora de E. 
coli en dos cdulas hijas. Cada celula hereda un genoma com¬ 
plete. 

Lftilizando las tCcnicas de la tecnologia moderna del DNA 
para marcar ios origenes de la replicacion con moleculas que 
fluorescen de color verde en el microscopio de fluorescencia (fig. 
6-3), unos investigadores observaron el movimiento de los cro¬ 
mosomas bacterianos directamente. Este movimiento evoca los 
movimientos hacia los polos de las regiones del centr6mero de 
cromosomas eucariontes durante la anafase de la mitosis, pero las 
bacterias no tienen husos mitdticos visibles o incluso microtubu- 
los. En la mayoria de las especies bacterianas estudiadas, los dos 
origenes de replicacion terminan en extremes opuestos de la 
celula o en alguna otra ubicacion muy espedfiea, posiblemente, 
anclada alii por una o mas protemas. Se esta volviendo mas clara 
la forma en que se mueven los cromosomas bacterianos y c6mo 
se establece y se mantiene su ubicacion especifica, pero attn no 
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Origen de 
replicacidn 


Comienza fa 
replication del 
cromosoma. 

Poco despues, una 
copia del origen se 
mu eve r^pidamente hacia 
el otro extreme de la ctiula 


Dos topi as 
de origen 


La replication continua 
Una copia del origen 
ahora se encuentra en 
cada extremo de la ctiula. 



Pared celular 

Membrana 
plasmdtica 

Cromosoma 

bacteriano 


Origen 


Origen 


La replication termina 
La membrana 
plasm^tica crece 
hacia dentro y se 
deposita la nueva 
pared celular. 



Como resultado 
se obtienen 
dos ctiulas hijas. 



a Fig. 12-11* Division celular bacteriana (fision binaria). El 

ejemplo mostrado corresponde a la bacteria E. cofi, Ef bnico cromo- 
i:ma circular se duplica, y las dos capias se separan por un mecanismo 
zesconocldo, de forma que los dos orlgenes (verde) terminan en extre- 
“os opuestos de la c£lula. Mientras tanto, la ctiula se alarga. Cuando 
e duplication cromosbmica esta completa, la membrane plasmatica 
:"ece hacia dentro y divide la ctiula en dos a medida que una nueva 
zared celular se deposita entre las ttiulas hijas. 


Cromosoma 

bacteriano 


(a) Procariontes, Durante la fisidn binaria, los orlgenes de los 
cromosomas de las celulas hijas se mueven hacia extremes 
opuestos de la telula. El mecanismo adn no se comprende por 
completo, pero las proteinas podrfan anclar los cromosomas de 
las hijas a sit los e specif i cos de la membrana plasmatica. 




(b) Dinoflagelados. En los protistas unicelulares llamados 

dinoflagelados, la envoltura nuclear permanece Intacta durante 
la division celular y los cromosomas se adhieren a la envoltura 
nuclear Los microtubules pasan a trav£s del micleo dentro de 
tuneles citoplasmSticos y refuerzan la orientation especial del 
mjcleo, que luego se divide por un proceso de f isi6n parecido a 
la division bacteriana 



Microtubules 
del cinetocoro 


Envoltura nuclear 
intacta 


(c) Diatomeas. En otro grupo de protistas unicelulares, las diatomeas r 
la envoltura nuclear tambien permanece intacta durante la division 
celular. Pero en estos organismos, los microtubulos forman un huso 
dentro del nOdeo. Los microtubulos separan los cromosomas y el 
ntideo se divide en dos nOcleos hijos. 


ez comprende por complete. Se ban idendficando varias proiei- 
que desempefian papeles importances. 

La evolution de la mitosis 

.Como evolucionO la mitosis? Dado que tos procariontes prece- 
z;-cron a los eucariontes en la Tierra por miles de millones de anos T 
; :driamos plantear la hipotesis de que la mitosis tuvo sus orlgenes en 
-"ccamsmos bacterianos simples de reproduction celular. De hecho, 
algunas de las proteinas implicadas en la fisiOn binaria bacreriana 
estin relacionadas con las proteinas eucariontes, lo que refuerza los 
zr gumentos a favor de la evolution de la mitosis a partir de la division 
celular bacienana. Los trabajos retientes han mostrado de manera 
nesperada que dos de las proteinas implicadas en la fisidn binaria se 
eticionan con las proteinas tubulina y aettna de los eucariontes. 

A medida que evolucionaron los eucariontes, junto con sus 
ze nomas msis grandes y sus envoituras nucleares, el proceso 
ancestral de fision binaria de alguna forma dio origen a la mito¬ 
sis. La ftgura 12-12 traza una hipotesis de la evolution pro- 



(d) La mayor la de los eucariontes. En fa mayor la de los otros 
eucariontes, entre ellos las piantas y los animates, el huso se 
forma fuera del nucleo y la envoltura nuclear se rompe 
durante la mitosis. Los microtbbulos separan los cromosomas y, 
posteriormente, la envoltura nuclear se vuelve a forman 

A Fig. 12-12 Secuencia hipotetica de la evolution de la mitosis. 

En los organbmos retientes, los invesfigadores han observado mecanis- 
mos de divisibn celular que parecen ser intermedios entre la fisibn bina¬ 
ria de las bacterias (a) y la mitosis como tlene lugar en la mayona de los 
eucariontes (d). A excepcidn de (a), estos diagramas esquem^ticos no 
muestran las paredes celufares. 
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gresiva de la mitosis. Los posiblcs pasos intermedios estan 
representados por dos tipos inusuales de divisi6n nuclear halla- 
dos en ciertos protistas unicelulares modernos. Se piensa que 
estos dos ejemptos de division nuclear son casos en los que Jos 
mecanismos ancestrales permanecieron relativamente sin 
cambios a lo largo del tiempo evolutive. En ambos tipos, la 
envokura nuclear permanece Intacta. En los dinofiagelados, los 
cromosomas replicados estan unidos a la envoltura nuclear y 
se separan a medida que el nucleo se estira antes de la divi¬ 
sion celular. En las diatomeas, un huso dentro del micleo 
separa los cromosomas, En la mayoria de las celulas euca- 
riontes, la envoltura nuclear se rompe y un huso separa los 
cromosomas. 


Evaluation dc couceptos 


L ^Durante que etapas del cido celular el cromosoma se 
compone de dos cromatides identicas? 

2. ^Cuantos cromasonias se muestran en el diagrama de la 
figura 12-7? ^Cuantas cromatides se muestran? 

3. Compare la citodnesis en las celulas animales y en las 
celulas vegetates, 

4. ^Gual es la fundon de los microtiibulos no 
pertenecientes al cinetocoro? 

5. Identifique ires similitudes entre los cromosomas 
bacterianos y los cromosomas eucariontes, considerando 
tan to la estmetura como el comports miento durante la 
division ceiulan 

y&rtse Ins respuestas en el ApettMce A. 


Concepto 


El ciclo celular se regula por un 
sistema de control molecular 

El tiempo y la velocidad de la division celular en diferentes 
partes de una planta o un animal son cruciales para el creci- 
miento normal, el desarrollo y el mantenimiento. La frecuencia 
de la division celular varia con el tipo de cdula, Por ejemplo, las 
cdulas de la piel humana se dividen con frecuencia a lo largo de 
la vida, mientras que las celulas del higado mantienen la capacb 
dad de dividirse pero la conservan hasta que surge una necesidad 
apropiada, por ejemplo, reparar una herida. Algunas de las c£lu- 
las mas especializadas, como las celulas nerviosas y las celulas mus- 
culares completamente formadas, no se dividen en absoluto en 
un ser humano adulto. Estas diferencias del ciclo celular son 
resultado de la regulacion a nivel molecular. Los mecanismos de 
esta regulacidn son de profundo interes, no solo para compren- 
der los ciclos vitales de las celulas normates, sino tambien para 
comprender c6mo consiguen las celulas cancerosas escapar a los 
controles normales, 

Evidencias de senates citoplasmaticas 

lQu€ es lo que dirige el ciclo celular? Una hipotesis razonable 
podria ser que cada suceso del ciclo desencadene el siguiente. De 


acuerdo con esta hipdtesis, por ejemplo, la replicacion de los cro¬ 
mosomas en la fase S ocasionaria el crecimiemo celular durante 
la fase G 2 que, a su vez, desencadenana directamente el micro 
de la mitosis. Sin embargo, esta hipotesis aparentemente logics 
no es corrects. 

A principios de los ahos 1970, varios experiment os sugirie- 
ron una hipotesis alternativa: que el ciclo celular es dirigido 
por senates moleculares especlficas presentes en el citoplasma, 
Algunas de las primeras evidencias sobre esta hipotesis provi- 
nieron de experimentos con celulas de mamiferos cukivadas, 
En estos experimentos, dos cdulas en diferentes fases del ciclo 
celular se fusionaron para formar una sola celula con dos ntide- 
os. Si una de las cdulas originales se encontraba en la Fase S y 
la otra estaba en la G p el nucleo G 3 entraba de inmediato en la 
fase S, como si fuera estimulado por compuestos quimicos 
presentes en el citoplasma de la primera cdula. De manera 
similar, si una celula que sufre la mitosis (fase M) se fusiona 
con otra celula en cualquier etapa de su ciclo celular, incluso 
G p el segundo nucleo entra inmediatamente en mitosis, con 
condensacidn de la cromatina y formacion del huso mitotico 
(fig, 12-13) 


Figura 12-13 

iExisten senales moleculares en el 
citoplasma que regulan el ciclo celular? 

EXPERIMENTO 


En cada experimento, celulas de mamifero cuh 
tivadas en dos fases diferentes del ciclo celular fueron inducidas a 
fusionarse. 


Experimento 1 


RESULTADOS 



Experimento 2 


ru 

V£/ 

M 
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M 
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Cuando una celula en la 
fase 5 se fusiona con 
una celula en G h la 
celula en Gj entra 
inmediatamente a 
la fase S: se sintetiza 
el DNA. 


Cuando una celula en la 
fase M se fusiona con una 
celula en fa celula en 
G 1 comienza la mitosis 
inmediatamente: se 
forma un huso y se 
condensa la cromatina, 
pese a que el cromosoma 
no ha sido duplkado. 


CONCLUSION 


Los res u I tad os de fusionar celulas en dos eta- 
pas diferentes del dclo celular sugieren que las mol£culas presen¬ 
tes en el citoplasma de las celulas en la fase 5 o M controlan la 
progresidn de las fases. 


228 unidad oos La edula 





















El sistema de control del ciclo celular 


El experimemo de la figura 12-13 y otros revelaron que los 
icontecimientos secuenciales del cielo celular son dirigidos por 
jn sistema de control del ciclo celular distintivo, un conjunto 
de moleculas que funcionan de Forma ciclica en la celula que 
zesencadena y coordina los sucesos clave en el ciclo celular. El 
sistema de control del ciclo celular se ha comparado con el dis- 
zzsitivo de control de una lavadora automatica {fig* 12-14). 
Igual que el dispositive de tiempo de la lavadora, el sistema de 
. ontrol del ciclo celular actua por si solo, impulsado por un reloj 
:ntemo. Sin embargo, igual que el ciclo de una lavadora esta 
sujeto tanto a un control interno (como el sensor que detecta 
cuando el tubo esta lleno de agua) como a un ajuste extemo 
como la activacion del comienzo del mecanismo) T el ciclo celu- 
ar se regula en ciertos puntos de control mediante controles 
tamo internos como extemos, 

Un punto de control en el ciclo celular es un punto de veri- 
ricacibn critico en el que las senales de terminacibn y continua- 
;i6n pueden regular el ciclo (las senales se transmiten denrro de 
i celula mediante las vias de transduccibn de senales tratadas 
m el capitulo 11). Por lo general, las celulas animales tienen 
senales de detenclon intemas que frenan el ciclo celular en 
runtos de control hasta que son sobrepasadas por senales de 
zontinuadbn. Muchas senales registradas en los puntos de control 
rrevienen de mecanismos de supervision dentro de la celula; las 
senales informan sobre si los procesos celulares importantes 
r-zalizados hasta ese punto ban terminado correctamente y por 
unto, si el ciclo celular debe o no continual; Los puntos de 
: : rural tambien registran senales del exterior de la celula, como 
rataremos m&s adelante. Hay tres puntos de control importan¬ 
ces en las Fases G 1T G 2 y M (fig. 12-14). 

En el caso de muchas celulas, el punto de control -deno- 
ziinado “punto de restriccidn” en las celulas de marmferos- pare- 
ze ser el m&s importante. Si una celula recibe una senal de 
zontinuacibn en el punto de control G,, por lo general, Lermina- 



a Fig. 12-14. Analogia mecanica para el sistema de control del 
ciclo celular. En este diagrams del ciclo celular, los "escalones“ alrede- 
rar del perlmetro representan sucesos secuenciales. Al igual que el dis- 
oositivo de control de una lavadora automatica, el sistema de control 
2 el ciclo celular precede por si solo, impulsado por un reloj interno. Sin 
embargo, el sistema est£ sujeto a regulacibn en drversos puntos de con¬ 
trol, de los cuales se muestran tres (rojo). 



(a) Si una celula recibe una serial 
de continuation en el punto 
de control G h la celula 
continda el ciclo celular. 


(b) Si una celula no recibe una 
senal de continuacibn en el 
punto de control G h la celula 
detiene el ciclo celular y entra 
en G 0 , un estado de no division. 


A Fig. 12-15. El punto de control G r 


ra las fases S, G 2 y M y se dividirl De manera alternativa, si no 
recibe una senal de continuacibn en ese punto, abandonani el 
ciclo, para cambiar a un estado de no division denominado fase 
G 0 (fig* 12-15). En realidad, la mayoria de las celulas del cuer- 
po humano se encuentran en la fase G 0 . Como se mencionb con 
anterioridad, las celulas nerviosas y musculares completamente 
formadas y maduras nunca se dividen. Otras celulas, como las 
celulas hepatieas, pueden ser “llamadas de regreso" desde la fase 
G 0 al ciclo celular por indicios internos, como los factores de ere- 
cimiento liberados durante las lesiones. 

Para comprender como funcionan los puntos de control del 
ciclo celular, primero debemos ver que tipos de moleculas cons- 
tituyen el si sterna de control del ciclo celular (la base molecular 
del reloj del ciclo celular) y el modo en que una cdlula avanza a 
lo largo del ciclo. Despues, consideraremos las seftales de control 
intemas y extemas que pueden determinar que el reloj se deten- 
ga o continue. 

El reloj del ciclo celular; 

ridinas y ritmsas ctependicpites de ciclinas 

Las nuctuaciones ritmicas de la concentracibn y la actividad 
de las moleculas que controlan el ciclo celular definen el ritmo 
de los acontecimientos secuenciales del ciclo celular. Estas molb- 
culas reguladoras son proteinas de dos tipos principales: cinasas 
y ciclinas. Las proteincinasas son enzimas que activan o inactivan 
otras proteinas al FosForilarlas (vease cap. 11). Algunas proteinci¬ 
nasas dan las senales de continuacibn en los puntos de control G t 

y g 2 * 

Las cinasas que dirigen el ciclo celular estan presentes en una 
concentracibn constante en la celula en crecimiento, pero gran 
parte del tiempo se eneuentran en forma inactiva. Para ser acti- 
vas, estas cinasas deben estar unidas a una ciclina, una proteina 
que debe su nombre a su concentracibn dclicamente fluctuante 
en la celula. Debido a este requerimiemo, estas cinasas se llaman 
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cinasas dependientes de ciclina o Cdk T La actividad de una 
Cdk aumenta o disminuye con los cambios en la concentracion 
de $u ciclina correspondiente. 

La figura 12-16a muestra la actividad fluctuante del primer 
complejo ciclina-Cdk que fue descubierto, llamado MPF Notese 
que los pic os de actividad del MPF corresponden a los picos de 
concentracion de ciclina, Los niveles de ciclina se elevan duran¬ 
te las fases S y G 2 , Inego decaen abruptamente durante la mitosis 
(Ml 

Las iniciales MPF significan “factor promotor de la madura- 
ci6n f , pero podemos pensar en MPF como “factor promotor de 
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(a) Fluctuation de la actividad de MPF y concentration de ciclina 
durante el ddo celular 

© Durante G 1f las condiriones en la celula favorecen la 
degradation de cidina y el componente Cdk del MPF se reeicla. 


(b) Mecanismos moleculares que ayudan a regular el cido celular 


la fase M debido a que desencadena el paso de la celula mas all& 
del punto de control G 2 a la fase M (fig. 12-16b). Cuando las 
ciclinas que se acumularoo durante G 2 se asocian con las mole- 
culas Cdk, el complejo MPF resultante inicia la mitosis y fosfo- 
rila una variedad de proteinas, HI MPF acttm direct a men Le como 
una cinasa e indirectameme, al activar otras cinasas. For ejemplo, 
el MPF provoca la fosforilacion de diversas proteinas de la lami¬ 
na nuclear (fig. 6-10) T que promueve la fragmentacidn de la envoi - 
tura nuclear durante la prometafase de la mitosis. Tambien 
existen evidencias de que el MPF contribuye a funciones mole¬ 
culares necesarias para la condensation de cromosomas y la for- 
macion del huso durante la profase. 

Durante la anafase, el MPF; ayuda a inhibirse a si mismo al ini- 
ciar un proceso que conduce a la destruction de su propia cicli¬ 
na. La parte del MPF que no es la ciclina, la Gdk, persiste en la 
celula en forma inactiva hast a que se asocia con nuevas mole cu¬ 
las de ciclina slntetizadas durame las fases S y G 2 de la siguiente 
ronda del cido. 

lQul<£ sabemos sobre el pumo de control Gj? Algunas investi- 
gaciones recientes sugieren la participaciOn de al menos ties pro- 
teinas Cdk y varias ciclinas diferentes en este punto de control. 
Las actividades fluctuantes de diferentes complejos de ciclinas 
parecen controlar todas las etapas del ciclo celular. 

5eiiflles de detention 
y continuation: 
senates intemas y extemas 
ett los puntos de control 

Los investigadores cientificos se 
encuentran en las etapas iniciales de 
resolver las das de senalizacion 
que conectan las cinasas dependien¬ 
tes de ciclina a otras moleculas y 
acontecimiemos dentro y fuera de 
la celula. For ejemplo, saben que, en 
general, las Cdk activas funcionan 
fosforilando proteinas del sustrato 
que afectan a pasos concretos en el 
cido celular. Sin embargo, en 
muchos casos, los cientificos aun no 
saben que hacen realmente las 
diversas Cdk. Sin embargo, han iden- 
tificado algunos pasos de las vias 
de senalizacion que transmiten 
informacion a la maquinaria del ciclo 
celular. 

Un ejemplo de una serial interna 
tiene lugar en el punto de control de 
la fase M. La anafase, la separation 
de cromatides hermanas, no comiem 
za hasta que todos los cromosomas 
estan debidamente adheridos al 
huso en la placa metafasica. Los 
investigadores aprendieron que los 
cinetocoros que aun no est&n uni- 
dos a los microtubulos del huso 
envian una senal molecular que deter- 
mina que las cromatides hermanas 
permanezcan juntas, lo que retrasa 
la anafase. Solo cuando los cineto- 
coros de todos los cromosomas 


A Fig. 12-16. Control molecular del cido celular en el punto de control G 2 . Los pasos del cido cefu- 
lar son cronometrados por fluctuadones ritmicas en la actividad de las cinasas dependientes de cidina 
(Cdk), Aquf nos centramos en un complejo ciclina-Cdk llamado MPF, que acttia en el punto de control G 2 
como una senal de continuacEbn, desencadenando los acontecimientos de la mitosis. 
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© Durante la anafase, el compo¬ 
nents de ciclina del MPF se degra¬ 
de, y termlna la fase M, 

La celula entra en la fase 


Ciclina 




© La sintesis de cidlna 
comienza en la fase S tardia 
y continue a traves de G 2 . 
Debido a que la cidlna esta 
protegida de la degradacion 
durante esta etapa, esta 
se acumula. 


© Las moleculas de cidina 
aeumuladas se combinan 
con las moleculas de Cdk 
recidadas, produciendo 
suf identes moleculas de 
MPF para pasar el punto 
G 2 e iniciar la mitosis 


© El MPF promueve la mitosis 
al fosforilar diversas proteinas. 
La actividad de! MPF tiene su 
pico durante la metafase. 
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esuln unidos al huso las cromatides hermanas se separaran (debi- 
do a la inactivadon de las proteinas que las mantienen unidas). 
Este mecanismo asegura que las cdulas hijas no Lermlnen con 
menos cromosomas □ mas, 

Al cultivar celulas animales, los investigadores fueron capaces 
de identificar muchos factores externos, lanto qmmicos corno 
ftsicos, que pueden influir en la division celular, Por ejemplo, las 
celulas no se dividen si no se agrega un nutriente esencial al medio 
de cultivo (esto es analogo a intentar hacer fundonar una lava- 
dora auiomaiica sin abastecimiento de agua). E incluso si lodas 
las dem£s condiciones son favorables, la mayoria de los tipos de 
celulas de los mamlferos se divider! en cultivo solo si el medio 
de cultivo inciuye factores de creeimiemo especificos. Como se 
mendono en el capitulo 11, un factor de crecumento es una 
proteina liberada por ciertas celulas que estimula a otras celulas 
a dividirse. Mientras que llamamos al factor de credmiento asi 
por razones histbricas, una proteina que promueve la mitosis, a 
veces, se llama acertadamente mitogeno. 

Uno de esos factores de credmiento es el jactar de mamento 
Jerivado de plaquetas (PDGF ), que se sintetiza por las celulas san- 
gutneas llamadas plaquetas, El experimento ilustrado en la figu- 
ra 12-17 muestra que el PDGE es necesario para la division de 
fibroblastos en cultivo, Los fibroblastos, un tipo de ceiula del teji- 
do coneciivo, tienen receptores para PDGF en sus membranas 
plasmaticas. La unibn de moleculas de PDGF a sus receptores 
que son receptores tirosincinasas; v£ase capitulo 11) desencade- 
na una via de transduccion de senates que permite a las celulas 
pasar el punto de control G, y dividirse. El PDGF estimula la 
division de fibroblastos no solo en las condiciones artificiales del 
cultivo celular, sino tambien en e! cuerpo del animal. Cuando se 
produce una lesion, las plaquetas liberan PDGF a su entomo. La 
prolLferacibn de fibroblastos resukante ayuda a curar la hertda. 
Los investigadores ban descubierto al menos 50 factores de cre- 
dmiento diferentes que pueden desencadenar la division celu¬ 
lar Diferentes tipos celulares responden de forma especifica a un 
zeno factor de credmiento o combinacion de factores de creci- 
miento, 

El efecto de un factor fisico externo sobre la division celular 
se ve claramente en la inhibicion dependiente de la densi- 
dad, un fendmeno por el cual las celulas aglomeradas dejan de 
dividirse (fig. 12-18a). Como se observo por primera vez hace 
muchos arios, las celulas cultivadas normalmente se dividen hasta 
que forman una sola capa de celulas sobre la superficie interna 
del recipiente de cultivo en cuyo punto, las celulas dejan de 
dividirse. Si se extraen algunas celulas, las que bordean el espa- 
cio abierto comienzan a dividirse nuevamente y continuan 
haciendolo hasta que el espacio Vario se llena. En un principio 
se penso que el contacto fisico de una cblula con las cdulas cir- 
cundantes provocaba la serial para detener la division. Sin 
embargo, aunque el contacto fisico puede tener cierta influen¬ 
za, la eantidad de factores de credmiento necesarios y de 
nutrientes disponibles para cada ceiula parecen tener un efecto 
mas importame: aparentemente, cuando una poblacion celular 
alcanza una cierta densidad, la disponibilidad de nutrientes se 
vuelve insuficiente para permitir un crecimiento y una division 
celular continuados. 

La mayor parte de las celulas animates tambien muestran 
dependencia de anclaje (fig 12-18a). Para dividirse, deben unir- 
se a un sustrato, coma el interior de una placa de cultivo o la 
matriz extracelular de un tejido. Ciertos experimentos sugieren 
que el anclaje es senalizado al sistema de control del ciclo celu- 
lar a traves de vlas que involucran proteinas de la membrana 
eiasmatica y elementos del citoesqueleto unidos a €\. 


Figura *12-17 

tEI factor de crecimiento derivado 
de plaquetas (PDGF) estimula la division 
de fibroblastos humanos en cultivo? 


EXPERIMENTO 


Una muestra de tejido conectivo 
se cortd en section es pequenas. 



Ptaca 
de Petri 


L v Se utifizaron enzimas para digerir 
la matriz extracelular, 1o que produjo 
una suspension de celulas de 
fibroblastos fibres. 



I 


q Las celulas se trasladaron a 
recipierttes de cultivo est£ri!es 
con un medio de 
credmiento b^sico que 
se compone de glucose, 
aminoaridos, sales y 
antibidticos (para evitar 
el credmiento bacteriano). 

Se agrego PDGF 
a la mitad de los recipientes. 
El cultivo se incubb a 37 °C 


RESULTADOS 


(a) En un medio de credmiento 
b^sico sin PDGF (control) 
las cdluias no pudieron 
dividirse. 



Con PDGF 



(b) 



En un medio de crecimiento 
b^sieo con PDGF, las celulas 
proliferaron. La microscopia 
electronica de barrido muestra 
fibroblastos cultivados. 


Con PDGF 



10 \x m 


CONCLUSION 


Esfe experimento confirmo que el PDGF esti¬ 
mula la division de celulas de fibroblastos humanos en cultivo. 
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La inhibition dependiente de la densidad y la dependence de 
anclaje parecen Funcionar en los tejidos del cuerpo igual que en 
im cultivo celular, controlando el crecimiento de las celulas hasta 
derta densidad y localization optima. Las ctiulas cancerosas, que 
trataremos a continuation, no muestran ni inhibition depen¬ 
diente de la densidad ni dependenda de anclaje (fig* 12 - 18 b}. 


Las tiHulas se andan a la 
superficie de la piaca y se divider) 
{dependenda de anclaje). 


Cuando las celulas ban formado 
una capa completa, dejan de 
dividirse (inhibici6n dependiente 
de la densidad). 


+ 




Si se retiran algunas celulas, las 
celulas remanentes se divider 
hasta llenar el espacio y luego se 
detienen (inhtbiddn dependiente 
de fa densidad). 



25 pm 

(a) Celulas de mamifero normales. La disponibrftdad de 

nutrientes, factores de crecimiento y un sustrato para adherirse 
limitan la densidad celular a una unica capa. 


Las celufas cancerosas no muestran 
dependenda de anclaje o inhibition, 
dependiente de la densidad 



25 pm 


(b) Celulas cancerosas. Por lo general, las celufas cancerosas conti- 
nuan dividtendose mutho mOs formando una aglomeradbn 
de cOlulas superpuestas. 

A Fig. 12-18. Inhibicion dependiente de la densidad y depen¬ 
denda de anclaje de la division celular. Las celulas individuates se 
muestran desproporcionadamente grandes en los dibujos. 


Perdida de los controles del ciclo celular 
en celulas cancerosas 

Las celulas cancerosas no responden normalmente a los meca- 
nismos de control corporal. Se dividen de forma excesiva e 
invaden otros tejidos, 5i no se controlan, pueden matar al orga- 
nismo. 

Al estudiar celulas que crecen en un cultivo, los investiga- 
dores observaron que las celulas cancerosas no responden a las 
senates normales que regulan el ciclo celular. For ejemplo, como 
muestra la figura 12-1 Bb s las celulas cancerosas no muestran 
inhibicidn dependiente de la densidad cuando crecen en cuL 
tivo; no dejan de dividirse cuando los factores de crecimiento 
se agotan. Una hipotesis logica para explicar este comports- 
miento es que las celulas cancerosas no requieren factores de 
crecimiento en su medio de cultivo para crecer y dividirse. 
Pueden elaborar por si mismas un factor de crecimiento, o 
bien tener una anormalidad en la via de serialization que 
transmite la serial del factor de crecimiento al sistema de con¬ 
trol del ciclo celular, incluso en ausencia de ese factor. Otra 
posibilidad es un sistema de control del ciclo celular anormal. 
De hecho, como aprendera en el capltulo 19, estas son todas 
las condiciones que pueden conducir al cancer. 

Existen otras diferencias importantes entre las celulas nor¬ 
males y las celulas cancerosas que reflejan trastornos del ciclo 
celular. Si dejan de dividirse las celulas cancerosas lo hacen en 
puntos aleatorios del ciclo en lugar de hacerlo en los puntos de 
control normales. Ademas, en cultivo, las ctiulas cancerosas 
pueden seguir dividitiidose de manera indefinida si se les sumi- 
nistra nutriemes de forma continua; se dice que son “inmorta- 
lesL Un ejemplo impresionante es una tinea celular que se ha 
estado reproduciendo desde 1951. Las celulas de esta linea 
celular se denominan ctiulas He La porque su fuente original 
fue un tumor extirpado de una mujer llamada Henrietta Lacks. 
En contrasts, casi todas las celulas de mamiferos normales que 
crecen en eultivos se dividen solo alrededor de 20 a 50 veces 
antes de dejar de dividirse, envejecer y morir (veremos una 
posible razon de este fendmeno cuando tratemos la re plicae id n 
cromosdmica en el capltulo 16). 

El comportamiento anormal de las celulas cancerosas puede 
ser catastrofico cuando tienen lugar en el cuerpo, El problems 
comienza cuando una sola celula de un tejido sufre una trans¬ 
formation, el proceso que convierte una celula normal en una 
ctiula cancerosa. El sistema inmune del cuerpo, normalmente 
reconoce a una ctiula transformada como extrafta y la destru- 
ye. Sin embargo, si la ctiuta evita su destruction, puede proli- 
ferar y formar un Lumor, una masa de celulas anormales dentro 
de un tejido que, de otra manera, seria normal Si las celulas 
anormales permanecen en el sitio original, la masa se llama 
tumor benigno. La mayoria de los tumores benignos no oca- 
sionan problemas graves y pueden extirparse por completo 
mediante cirugla. Por el contrario, un tumor maligno se vuel- 
ve suficientemente invasivo como para alterar las funciones de 
uno o irks brganos (fig. 12-19). Se dice que un individuo con 
un tumor maligno tiene cancer. 

Las celulas de tumores malignos son anormales en muchas 
formas aparte de su proliferation excesiva. A veces, tienen 
numeros inusuales de cromosomas (es un tema de debate actual 
si esta es una causa o un efecto de la transformation); en oca- 
siones, su metabolismo se desactiva y cesan de funcionar de 
forma constructiva. Tambien, debido a los cambios anormales 
en las superficies celulares, pierden o destaiyen sus uniones 
con celulas vecinas y con la matriz extracelular y pueden emi- 
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Un tumor crece a partir de una 
sola celula eancerosa. 


© Las eelulas cancerosas invaden 
los tejidos drcundantes 




linf^tico 


sanguineo 


Celula 


Tumor 
metasksico 


© Las eelulas cancerosas se 
diseminan a trav£s de los vasos 
sanguineos y linkticos hacia 
otras partes del cuerpo. 


© Un pequeno porcentaje de 
c^ulas cancerosas pueden 
sobrevivir y establecer un 
nuevo tumor en otra parte 
del cuerpo. 


4 Fig* 12-19* Crerimiento y metastasis de un tumor maligno de mama. Las cdulas de los tu mores malignos (o^lutas cancerosas) crecen de 
forma descontrolada y pueden propagarse a tejidos circundantes y, a trav£s de los vasos sanguineos y linf^ticos, a otras partes del cuerpo. La disemi- 
-aci6n de eelulas cancerosas fuera de sus sitios originates se denomina metastasis. 


grar a tejidos circundantes. Las eelulas cancerosas Lambien pue¬ 
den secretar moleculas de senalizacion que ocasionan que los 
vasos sanguineos crezcan hacia e) turnon Puede suceder que 
unas pocas c£lulas tumorales se separen del tumor original, 
entren en los vasos sanguineos y en los vasos linfaticos y via- 
jen a otras partes del cuerpo. Alii, pueden proiiferar y formar 
un nuevo tumor, Esta diseminacion de las eelulas cancerosas a 
. ocalizaciones distantes de su sitio original se denomina 
metastasis (fig. 12-19), 

Un tumor que parece estar localizado puede tratarse con 
radiacion de alta energia, que aparentememe, dana el DNA de 
lis eelulas cancerosas mucho mis que el de las eelulas norma - 
les, debido a que las eelulas cancerosas ban perdido la capaci- 
dad de reparar ese dano, Para tratar turn ores metastasicos se 
utiiiza quimioterapia, en la cual se suministran fannacos tbxi- 
eos para las eelulas en division aedva a traves del sistema cir- 
.ulatorio. Como cabria esperar, los fannacos quimioter&picos 
mterfteren con pasos especificos del cielo celular, Por ejemplo, 
el taxo! paraliza el huso mitdtieo y evita la despolimerizacion 
del microtubule, lo que evita que las eelulas en division acti- 
va pasen de la metafase. Los efectos colaterales de la qutmio- 
■ erapia se deben a los efectos de los farmacos sobre las eelulas 
norma les. Por ejemplo, las n&useas se deben a los efectos 
sobre las cdlulas intestinales, la perdida del cabello a los efec¬ 
tos sobre las eelulas del foliculo piloso y la susceptibilidad a 
las infecciones a los efectos sobre las cdutas del sistema inmu- 
nitario, 

Los investigadores estan coraenzando a entender la manera 
en que una celula normal se transforma en una celula canee- 
rosa, Aprendera mas acerca de la biologia molecular del cancer 
en el capitulo 19. Pese a que Las causas del cancer son diver- 
sas, la transformacidn celular siempre implica la alteracion de 
genes que, de alguna forma, Influyen en el sistema de control 


del ciclo celular. Sin embargo, nuestro conocimiento de edmo 
los cambios en el genoma conducen a las diversas anormalida- 
des de las eelulas cancerosas aun es rudimentario. 

Quizes, la razon por la que tenemos tantas preguntas sin 
responder acerca de las eelulas cancerosas es que aim hay 
mucho por aprender sobre como funcionan las cdulas norma- 
les. La celula, la unidad basica de estructura y funeion de la 
vida, atm posee suficientes secretos como para enLretener a los 
investigadores por mucho tiempo. 


Eva lua cion de conceplos 


1* Un investigador trata a las eelulas con un qufmico que 
previene la simesis de DNA. ^En que parte del ciclo celtt- 
kr este tratamiento atrapa a las eelulas? 

2* En la figura 12-13 ^por qu£ el nticleo resultante del 
experimento 2 contiene cantidades diferentes de DNA? 

3* ^Cual es la serial de continuacidn para que una celula 
pase del punto de control de la Ease G 2 e ingrese a la 
mitosis? (fig. 12-16.) 

4* ^Que sucederia si usted realizara el experimento de la 
figura 12-17 con eelulas cancerosas? 

3* ^En que fase del ddo celular se.encuentran la mayor 
parte de las cdluks de su cuerpo? 

6. Compare y contraste un tumor bentgno y un tumor 
maligno. 

Vianse Lis respuestds en d Apfatdice A. 
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w,w, En www.meclicapanamericana.cDm/campbell encontrara ejerdcios interactivos, animacione: 

videos y preguntas de autoevaluadon. 
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RESUMEN DE CONCEPTOS CLAVE 


> Los organisinos uniceiuiares se reproducen por division celular. 
Los organisinos mukicelulares dependen de esta para desarrollarse 
a panir de un 6vulo fertilizado, para crecer y para 
repararse (pp. 218-219). 


Canrcpto 


La division celular produce celulas hijas 
geueticamente idemicas 

> Las celulas duplican su material genetieo antes de dividirse, para 
que cada cdula hija reciba una copia exacta del material genetieo, 
el DNA (p. 219). 

> Organization celular del material genctico (p. 219), El DNA 

esta subdividido entre los eromosomas. Los eromosomas eucarion- 
tes se componen de cromatina, un complejo de DNA y proteina 
que se condensa durante la mitosis. En Ids animates, los gametos 
tienen un juego de eromosomas y las celulas somlticas tienen dos 
juegos. 

> Distribution de los eromosomas durante la division celular 
(pp. 219-220). En preparation para la division celular, los cromo- 
somas se replican y luego t cada uno de ellos se compone de dos 
cromaiides hermanas idemicas. Las erom&iides se separan durante 
la division celular, convirtiendose en los eromosomas de las tiuevas 
celulas hijas. La division celular eucariome se compone de mitosis 
(division del nucleo) y citocinesis (division del citoplasma). 


Con cep to 


En el ciclo celular, la fase mitotica se alterna con la 

interfase 

E> Eases del ciclo celular (p. 221). Entre las divisiones, las celulas 
se ertcuentran en la interfase: las fases G t , S y G 2 . La celula crece 
durante el transcurso de la interfase, pero el DNA se replica solo 
durante la fase de smiesis (S). La mitosis y la citocinesis constitu- 
yen la fase mitotica (M) del ciclo celular. La mitosis es un proceso 
conLinuo y a menudo se le describe como consistente de cinco eta- 
pas: profase, prometafase, metafase, atiafase y telofase. 

El huso milotico en detallc (pp, 221-224). El huso miLOtico es 
un aparato de microttibulos que control a el movimiento de los cro- 
mosomas duranLe la mitosis. El huso surge de los centromeres e 
incluye los microtubulos del huso y los asteres. Algunos microtu- 
bulos del huso se unen a los cinetocoros de los eromosomas y 
mueven los cromosmas hasta la placa metafisica, En la anafase, las 
cromatides hermanas se separan y se mueven a lo largo de los 
microtubulos del cinetocoro hacia los extremes opuestos de la celu- 
la, Mientras tamo, los microtiibulos, no pertenecientes al cinetoco- 
ro de polos opuestos se superpower* y empujan uno contra el otro, 
alargando la celula. En la telofase se forman ntickos hijos genetica- 
menLe identicos en extremes opuestos de la celula. 

La citocinesis en detalle (pp. 224-226). La mitosis generalmente 
es seguida por la citocinesis. Las celulas animates lie van a cabo la 
citocinesis por segmentation y las celulas vegetales forman una 
placa celular. 

► Fisidn binaria (pp. 226-227), Durante la fision binaria, el cromo- 
soma bacteriano se replica y los dos eromosomas hijos se separan 
activameme. Las proteinas espedficas implicadas en este movimien¬ 
to son objeto de investigaciones en curso. 
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La evolution de la mitosis {pp, 227-228), Puesto que los proca- 
riontes precedieron a los eucartontes por miles de millones de anos 
es probable que la mitosis evolucionara a partir de la division celu¬ 
lar bacteriana. Ciertos protistas exhiben tipos de division celular 
que parecen intermedins entre la fisibn bacteriana binaria y el pro¬ 
ceso de mitosis llevado a cabo por la mayoria de las cdulas euca- 
riontes. 


Concept o 


El dclo celular se regula por un sistema tie control 

molecular 

Evidenrias de senates citop la sm aliens (p. 228). 

Las moMcuias presentes en el citoplasma regulan el progreso a t ra¬ 
ves del ciclo celular. 

El sisiema de control del ciclo cdular (pp. 229-232). Los cam- 
bios ciclicos en las proteinas reguladoras trabajan como un reloj del 
ciclo cdular. El reloj Irene punt os de control especificos en las que 
el ciclo celular se detiene hasta que se recibe una serial de conti- 
nuacidm Las mokculas clave son las cidinas y las cinasas depen- 
dierttes de ciclina (Cdk). El cultivo cdular ha permitido a los 
mvesLigadores estudiar los detalles motecukres de la division cdu¬ 
lar. Tamo las senates internas como las externas conLrolan los pun- 
tos de control del ciclo cdular a traves de vias de transduction de 
senates. La mayoria de las celulas exhiben inhibition dependiente 
de la densidad de la division celular al igual que dependence de 
anclaje. 

► Perdida de los conlrotes del ciclo celular en celulas cancero- 
sas (pp, 232-233). Las cOlulas cancerosas evaden la regulation 
normal y se dividen fuera de control, para formar tumores. Los 
tuniores malignos invaden los tejidos circundantes y pueden iniciar 
la metastasis, con exportation de celulas cancerosas a otras partes 
del cuerpo, donde pueden formar tumores secundarios. 


EVALUACION DE C.ONOCIMIENTOS 


Autocvaluacion 

1. Los incrementos de la actividad enzimatica de atgunas proLeincina- 
sas imponantes para la regulation del ciclo celular se deben a: 

a. 5 in tests de cinasas por los ribosomas, 

b. Activation de cinasas inactivas por union a las cidinas. 

c. Conversion de cidinas inactivas en cinasas activas por medio de 
la fosforiiacion. 

d. Esciston de las moleculas inactivas de cinasa por medio de prote- 
asas eitoplasmaticas, 

e. Descenso de los fac tores de crecimiento extern os a una concen- 
tradon por debajo del umbral inhibitorio, 

2. En d microscopio, usted puede ver una placa celular que comienza 
a desarrollarse en la mitad de la celula y el niicleo que se forma a 
ambos lados de la placa celular. La celula es probablemente: 

a, Una cdula animal en proceso de citocinesis. 

b, Una celula vegetal en proceso de citocinesis. 

c, Una celula animal en la fase S del ciclo celular. 

d, Una celula bacteriana en division. 

e, Una celula vegetal en metafase. 












3. Vmblastina es un farmaco quimioterap£utico que se uLitiza actual- 
mente para tratar ei cancer. Debido a que imerfiere con el ensam- 
blaje de microtubulos, su efeciivldad debe relacionarse con: 

a- Interruption de la formarion del huso mitOtico. 
b> Inhibition de la fosfodlacidn de proteinas reguladoras. 

c. Supresidn de la production de ciclinas. 

d. DesnaLuralizaciOn de la miosina e inhibition de la formacion del 
surco de segmentation, 

e. Inhibicidn de la sfntesis de DNA. 

4. Una cdula en particular Liene la mitad del DNA de algunas de las 
otras celulas de un tejido mitOdcameme active. La celula en cues- 
bon se encuentra con mayor probabilidad en: 

a. Gj ci Metafase. 

b. G 2 e. Anafase. 

c Profase. 

5. Una diferencia enire una celula cancerosa y una celula normal es que: 

a. La edula cancerosa es incapaz de sintetizar el DNA. 

b. El dclo celular de la celula cancerosa esta detenido en la fase S. 
c Las celulas cancerosas continuan dividiendose aun cuando se 

dispengan en un comacto muy estrechos. 
d Las celulas cancerosas no pueden funcionar en Forma apropiada 
debido a que sufren inhibiciOn dependiente de la densidad. 
e. Las celulas cancerosas est&n siempre en 3a Fase M del ciclo celular. 

6. La disminucion de la actividad del MPF al Final de la mitosis es 
causada por: 

a. La destruction de una proteincinasa (Cdk) 

b. La disminucion de la sintesis de ciclina. 

c. La degradation de ciclina. 

d. La smtesis de DNA. * 

e. Un incremento de la relation volumen genoma en las celulas. 

7. Un gidbulo rojo tiene un periodo de vida de 120 dfas. Si un adulto 
bene 5 L de sangre y cada microliiro (pL) contiene 5 millones de gld- 
bulos rojos f ^cuantas celulas nuevas deben productrse cada segundo 
para reemplazar a toda la poblacion de glbbulos rojos (1 pL = 1CH L) 

a. 30 000 d. 18 000 

b. 2 400 e. 30 000 000 

c. 2 400 000 

8. El farmaco citocalasina B bloquea la funcion de la actina. ^CuSl de 
los siguientes aspectos del ciclo celular sen a el mas afectado por la 
citocalasina B? 

a. La formacion del huso mitOtico, 

b. La adhesion del huso a los cinetocoros. 

c. La sin tests de DNA. 

d. El alargamiento celular durante la anafase. 

e. La formation de un surco de segmentation. 

9. En algunos organismos, la mitosis ocurre sin que tenga lugar la 
citocinesLS. Esto dar& como resultado: 

a. Celulas con mas de un nucleo, 

b. Celulas que son inusualmente pequenas. 
c; Celulas que carecen de nucleo. 

d. Destruction de cromosomas. 

e. Qclos celulares que carecen de una Fase S. 

IQ ^Cud de los siguientes sucesos no tiene lugar durante la mitosis? 
a. Condensation de los cromosomas. 


b; Replication del DNA. 

c. Separation de las crom&tides hemianas. 

d. Formacion del huso. 

e. Separation de los centrosomas. 

II. En la microfotografia Optica de abajo de celulas en division del extre¬ 
me de la rafz de una eebolla, identifique una celula en cada una de las 
siguientes etapas: inter fase, profase, metafase y anafase. Describa los 
principales aeontecimientos que tienen lugar en cada etapa. 

♦•©••• • •••••< 

- •* * »***♦•< 

*> <* ^ t j^f ^ * 

- ^ iili i t 

t ©*>i # ** Q > & • $ t *■ * 

Veanse las respites fas en d Apendice A. 


Interrelation evolutiva 

El resultado de la mitosis es que las celulas hijas tienen el mismo 
numero de cromosomas que la celula madre. Otra forma de mantener 
el numero de cromosomas serla llevar a cabo la division celular prime- 
ro y luego duplicar los cromosomas en cada celula hija. ^Cual seria el 
problema de esta alternativa? ^0 piensa que seria una via de organiza- 
ciOn del ciclo celular igualmenLe buena? 


Problemas cientificos 

Los microtubulos son estrucruras polares en las cuales un extremo (11a- 
mado extreme +) se polimeriza y se despolimeriza a una vdocidad 
mucho mayor que el otro extremo (el extremo -). El experimento que 
se muesira en la Rgura 12-8 identifica claramente estos dos extremes, 

a. A panir de estos resultados identifique el extremo + y explique 
su razonamiento 

b. Si el extremo opuesto fuera el extremo + T ^cu&les sen'an los resuL 
tados? Haga un esquema. 

c. Redisefie el modelo en la conclusion de la figura 12-8 para refle- 
jar su nueva version de los resultados. 


Ciencia, tccnologta y sociedad 

Cada ano se gastan cientos de millones de do lares en la busqueda de 
un iratamiemo efecLivo para el cancer; se invierte mucho me nos dinero 
para prevenir el cancer. ^Por que piensa que esto es asi? ^QuO Lipos de 
camblos en el estilo de vida podrfamos establecer para ayudar a preve¬ 
nir d cancer? ^Que tipos de programas de pre vend on podrian iniciar- 
se o reforzarse para propiciar estos cambios? ^Que factores podrian 
impedir estos cambios y programas? 
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Genetica 


ENTREVISTA A 

Eric Lander 

La genomica, el estudio de todos los genes 
de un organismo y de como funcionan en 
conjunto, es un eampo nuevo que esta dando 
origen a una revolucion en la biologia. El 
doctor Eric Lander es uno de los Ifderes de 
esta revolucion por haber desempenado un 
papef fundamental en el Proyecto Genoma 
Humano, Es el director y fundador del 
Institute General del MIT y Harvard, que utili- 
za la gendmica para desarrollar nuevas herra- 
mientas y enfoques para comprender y tratar 
enfermedades, El instituto induye al anterior 
Centro Whitehead para la Investigacfon del 
Genoma, que desempehd un papel conductor 
en la secuenciadon del genoma humano, 

Tras licenciarse en Princeton, el doctor Lander 
obtuvo su doctorado en matematicas en fa 
UnJversidad de Oxford, donde fue investiga- 
dor de Rhodes. Luego ensefio economia 
empresarial en la Facuftad de Econdmicas de 
Harvard hasta que se dedico por completo a 
la biologia en 1990. Entre sus rrtuchos hono- 
res esta habersido miembro de la Fundacion 
MacArthur y de !a Academia Nacional de 
Ciendas de los Estados Unidos, El doctor 
Lander es profesor del MIT y de Harvard, 
donde impartio el curso principal de intro- 
duccidn a la bioiogfa del MIT durante diez 
ahos. 

iCo mo entro en contacio con la 
genetica? 

Durante la education secundaria estudio 
biologia pero me gustaban las matematicas. En 
el eolegio era especial Ista en matematicas y 
querta eonseguir el doctorado pero decidf no 
ser un matemStieo pura Un dla mi hermano 
me sugirio que podria interesarme la teorfa de 
codification del cerebra y me envio □ I gun os 
am'cuios sobre neu no biologia matemMica. 
Comprendi que, para entenderla, tenia que 
esradiar neurobiobgia celulan Esto me obligO 
a estudiar biologia celular. Luego vino la biolo¬ 
gia molecular y finalmente, tuve que aprender 
genetica, De modo que una cosa condujo a la 


otra y aquf estoy jtodavfa sigo aprendiendo 
genOtical 

lC ual fue el objetivo principal 
del Proyecto Genoma Humano? 

El objetivo final del ProyecLo fue leer la 
seeuencia completa del DNA del ser humano y 
ponerla a disposition de todos. Esta informa¬ 
tion es fundamental para nuestra biologia. 
Contiene la lista de componentes en terminos 
en l os que finalmente deberan ser descrias tod as 
nuestras estmeturas y procesos biobgieos. 

Usted puede estudiar las propiedades deta- 
lladas de genes bidividuales, como bicieron los 
bidlogos antes del Proyecto Genoma Humano 
y todavia lo hacen T o puede estudiar como 
interaciuan todos los componentes del sistema, 
Se hacen descubrimientos importances en 
ambos nivdes, pero existen cosas que solo se 
ven cuando se vudve atr3$, Imagfnese una pin- 
tura puntillista. Desde cerca, los puntos son 
interesantes, pero cuando da un paso atr&s, 
puede ver Figuras que no fueron evi denies al 
principle. Hasta el Proyecto Genoma Humano 
no habfa side posible dar un paso atrAs y con- 
templar el gran cuadro del genoma humano. 

El analisis del genoma esta revelando un 
cuadro completo de cOmo se “entienderi' y 
“apagan” los genes en los diferemes tejidos y 
en diferemes moment os, de modo que pode- 
mos ohsernr edmo colab,gran en mddulos o 
circuitos. Es un cuadro de conjunto que nunca 
habiamos visco« 

iCuates fueron los principales 
desaflos del Proyecto Genoma 
Humano? 

El mayor desalto fue la necesidad de mejo- 
rar 10 000 veces nuestros me todos para elabo- 
rar mapas del DMA y secuentiarlo; teste 
proyecto fue mucho m£$ ambicioso que cual- 
quier otra cosa realizacla con anterioridadl 
Desde un punto de yista realista, la comunidad 
denilfica no fue sensata al proponerlo. Pero el 
realismo est3 muy sobreestimado. Cuando 
reconocimos lo importance que seria la secuen- 
da para miles de cienrificos, comenzamos a 
pregun tamos por que exaetamenLe no podrfa- 
mos efectuarla. EnLonees nos enfrentamos a las 



barreras una a una, Establecimos objetivos 
interfiled los, para obLener algutia in forma ci6n 
que pudiese ser util de forma inmediata y para 
demostrarnos que estibamos en el earning 
correcto, Y, una tras la otra, fitimos capaces de 
alcanzar nuestras metas; primero, los mapas 
geneticos que pudimos emplear para trazar la 
herencia de enFermedades, luego los mapas 
ftsicos del DNA cromosdmico y finalmente, la 
seeuencia nucleOtido a nuelebtido, de todo el 
genoma. 

Fue una gran experienda, Todos los que 
particlpamos en el Proyecto Genoma Humano 
sabfamos que estabamos trabajando en algo 
que seria fundamental para la dencia, aun den- 
tro de den an os. Cretamos que seria important 
te para nuestras nifios porque la medicina de 
los proximos cincuenta aftos se basaria en este 
Lrabajo* Y no era el trabajo de mrigiin indivi- 
duo, centra o pais. En su Lotalidad colaboraron 
varios miles de personas en veinLe centres de 
todo el mundo; los Estados Unidos, el Reino 
Unido p Francia, Alemania, Japdn y China, Era 
ciencta en su nivel maxi mo, una colaboraciOn 
intemacional de personas trabajando uiiidas 
pa ra hacer algo superior a e ll os mismos. 

Para conseguir nuestros objerivos tuvimos 
que inventar nuevas metodologlas y averiguar 
la manera de automatizar el trabajo lo m^s 
posible. Luego tuvimos que resolver edmo ana- 
hzar los datos. En realidad, mi capacitaciOn en 
matematicas terming siendo t'uil. 


Las secuencias del genoma son 
solo cadenas largas de A, C, T 
y G. iComo sabe que secciones 
son genes? 

Conocer los tres mil mi Hones de letras del 
genoma humano no significa saber que dicen. 
No es Hcil identificar los genes dentro de una 
seeuencia muy larga. Esto es asi panicularmeri¬ 
te en los seres humanos y en otros eucariontes 
multicelulares que, por lo general, tienen enor- 
mes cantidades de DNA no codificante y 
secuencias eodifieantes de genes disgregadas en 
segmentos pequeflos (exones) intermmpidos 
por tramos de DNA no codificante (rntrones). 
En la investigaciOn de los genes humanos bus- 
cam os pequerias senates en un mar de ruido. 


236 



Los programas de ordenador realizan un 
trabajo aceptable eligiendo secuencias geneti- 
cas, pero solo aceptable. Las secuencias que sc 
pueden buscar incluyen ATG, que es la secuen¬ 
cia codificante initial de todos los genes, pero 
ATG es tan comun en el genoma que no sirve 
mucho como serial. Tambien se pueden buscar 
lugares donde esa senal de comienzo esta 
seguida por un tramo bastante largo de nudeb- 
:idos antes de que aparezca una de las senates 
de detenclbn de tres nudebtidos, pero esto 
tambien puede suceder al azar. For tan to , la 
utilization de un ordenador para buscar sena¬ 
les de este tipo, solamente, significa un trabajo 
bastante ridfculo para la identification de 
genes. 

Felizmente tenemos otras cartas en la 
manga, Una manera de idendficar genes es 
comparar el genoma con copias de moleculas 
de RNA mensajero de las celulas {Fig. 5-25). 
Otto enfoque eficaz es comparar la secuencia 
Humana con las espeeies relacionadas con ella. 
Debido a que muchos genes son crudales para 
la supervivenda del organismo tienden a $er 
ujnservados (no cambian mucho) durante la 
evolutibn, De mode que si estudiamos las por¬ 
ticoes del genoma humano que son muy simi- 
lares en ottos mamiferos, suelen contener 
genes. La tarea de encontrar todos los genes es 
un problems fasti nan te que afecta a ingenieros 
iiionnMcos, bidlogos evolucionistas, biologos 
moleculares y ottos cientificos. 

,-Cuantos genes humanos existen? 

En la actual idad, estimo que existen de 
20 000 a 25 000 genes codificadores de proteL 
r_us. Uno de los hallazgos mas sorprendentes del 
Proyecto Genoma Humano fue que el recuento 
de genes era mucho menor de lo que la que se 
esperaba en funcibn del tamafio total del geno- 
ma humano; no hace muchos afios, los libras de 
texto presentaban a 100 000 como el numero 
de genes mas probable. Cuando obtuvimos un 
borrador de la secuencia pensamos que podn'a 


haber alrededor de 40 000 genes, pero pronto 
vimos que muchos de ellos eran en realidad 
pseudogenes, que son copias defectuosas, no 
funtionales, de los genes verdaderos. El 
recuento de genes ha estado cayendo y cayen- 
do. Por supuesto, tambien estan preserves en 
el genoma los genes para las molbculas funclo- 
nales de RNA, como el rRNA t que no se tradu- 
cen en protefnas, pero no ocupan un gran 
territory, probablemente solo unos pocos 
miles de genes, aunque no es tamos seguros. 

iCuan cerca estamos de entender 
el genoma humano? 

La magnitud dc nuestra ignorancia se hizo 
evidente al comparar el genoma humano con 
el del ratbm Cuando aUneamos los dos encon- 
Lramos que cerca del 5% del genoma humano 
presentaba una gran similitud con el del raton, 
lo que indicaba que existfa una conservation 
evolutiva grande entre el ultimo ancestro 
comun del rat bn y del hombre. De este modo, 
las secuencias de este DNA debian ser muy 
importantes desde el pun to de vista funclonaL 
Pero solo un tercio de ese 5% podia atribuirse 
a genes conocidos y secuencias reguladoras y 
quedaba gran parte “important# para la evolu- 
cibn de lo que sabemos hasta hoy 

Esto es lo que me gusta de la genbmica. 
Estamos aprendiendo que existen tramos 
inraensos de la biologia que hemos pasado por 
alto. Es como si de repente pudiesemos ver la 
Tierra en su totalidad y descubrlr que, jpor 
Dios!, existen varios continentes que no cono- 
cfamos. La ge nbmica esta descubiiendo enor- 
mes territorios para ser explorados por la 
prbxima generacibn de cientificos. 

lC &mo afecta la genoraica el 
estudio de la evolucion? 

La biologla evolutiva se est& ttansformando 
gracias a los datos genomicos. Ahora podemos 
observar las secuencias completas de aigunos 


“El Proyecto Genoma Humano... era ciencia en su nivel 
maxima, una colaboracion mtcmacional de personas traba- 
jando unidas para hacer algo superior a ellos inismos.” 



organtsmos y comenzar a reconstmir sus reia- 
ciones e historias evolutivas con mucho deta- 
lle. Podemos observar como actuan las fuerzas 
en los diferentes linajes. Por ejemplo, en los 
seres humanos podemos ver que los genes que 
evolucionan de forma m&s activa son los que 
intervienen en la reproduction y en el sistema 
inmunitario. Desde hace mucho tiempo, los 
cientificos pensaban que los genomas conte- 
nlan information sobre la evolucibn, pero, 
finalmente logramos verla expuesta con cl ali¬ 
dad. Podriamos decir que la evolucibn es un 
investigador que ha estado realizando experi- 
mentos a lo largo de tres mil quinientos millo- 
nes de afios, desde el origen de la vida en la 
Tierra. Y, por fortuna, los genomas de los orga- 
nismos de hoy retienen las notas de laboratory 
de estos expertmentos, de modo que podemos 
volver atr&s y reconstruir los aeontecimiemos 
que se produjeron hace muhos anos + 

Diganos algo sobre la aplicacion 
de la genomica en la medicina. 
^Que esta pasando en el Institute 
General? 

El desaflo crucial que tenemos por delante 
es comprender las bases moleculares de enfer- 
medades comunes, como la diabetes, el cancer 
de pulmOn, las enfermedades psiquiatricas y 
muchas otras. Entender l.os mecanismos mole¬ 
culares es la clave para desarrollar tratamien- 
tos. La secuencia del genoma humano nos ha 
dado un gran fundamento para la comprension 
sistem^LLca de k enfermedad, pero es solo el 
comienzo. Ahora necesitamos conocer por 
completo todos los elementos funcionales codi- 
ficados en la secuencia del genoma y el modo 
en que estos regulan los genes; todas las 
variantes geneticas comunes en la poblacibn 
humana y como se correladonan con d riesgo 
de enfermedad; los genes y los patrones de 
expresidn proteica que reflejan la activaciOn de 
ks \1as celulares y todas las mutaekmes geneti- 
cas que subyacen al c&ncen Faralelamente, 
debemos desarrollar los medios para emplear 
este cuadro completo e idendficar los objetivos 
correctos para el desarrollo de fermacos u otros 
tratamientos. 

La misibn del Instituto General es ayudar a 
impulsar esta etapa siguiente de la biomedici- 
na. El Instituto incluye muchas das es de cien- 
tiFicos -biblogos, quimicos, medicos, 
matematicos y otras- del MIT y de Harvard, 
mduyendo los hospitales de Harvard, juntos 
estamos desarrollando nuevas maneras de 
general informacibn biolbgica y nuevos medios 
de aplicarla en los estudios medicos. Tambien 
creemos firmemente en hacer disponibles al 
phblico todos los datos, de modo que cuaL 
quiera pueda utilizarlos para formukr nuevas 
preguntas. 
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A Fig. 13-1, Francis Ford Coppola y su f ami Ha 


Conceptos clave 


13-1 Las hijos adquieren genes de los padres al 
heredar cromosomas 

13-2 La fecundacion y la meiosis se alternan en los 
ciclos de la vida sexual 

13-3 La meiosis reduce el mimero de cromosomas 
de diploide a haploide 

13-4 La variacion genetica producida en los ciclos 
de vida sexual eontribuye a la evolucion 


Panorama general 


Similitud y variacion hereditarias 

L os organismos vivos se distinguen por su capaoidad para 
perpetuar su propia especie. Solo los robles producen 
robles y solo los defames pueden crear mas elefantes. 
Ademas, los hijos se parecen m&s a los padres que otros indi- 
viduos de la misma especie relacionados. La Lransmisidn de 
los rasgos de una generation a la siguiente se llama herencia 
(del Latin heres, heredar). junto con las similitudes heredadas, 
tambi£n existe la variacion: la descendencia se diferencia en 
alguna medida de sus padres y hermanos. Los granjeros 
explotaron estas observaciones durante miles de anus, al criar 
plantas y animales buscando los rasgos deseados. Asi de anti- 
gua es la curlosidad acerca de las similitudes y las diferencias 
entre las personas, incluidos los miembros de la familia (fig. 
13-1) Sin embargo, los mecanismos de la herencia y la varia¬ 
cion, eludieron a los biologos hasta el desarrollo de la geneti¬ 
ca en el siglo xx. 

La genetica es el estudio cienrifico de la herencia y de la 
variacion hereditaria. En esta unidad, usted aprendera genetica 
a riivel del organismo, la celula y la molecula. Desde el pun to 
de vista practico, observara cotno la genetica moderna esta 
revolucionando la medicina y la agricultura y considerara algu- 
nas cuestiones sociales y ericas originadas por nuestra capaci- 
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dad de manipular el DNA, el material genetico, A! final de la 
unidad conocera las contribuciones de los genetistas para resol¬ 
ver el misterio de como se originan los animales y las plantas 
multi celula res a partir de una sola celula, el ovulo fecundado. 
De hecho, los metodos y los descubrimientos gendicos estan 
catalizando el progreso en todas las areas de la biologia, desde 
la biologia celular hasta la fisiologia, la biologia evolutiva, la 
ecologia e induso el comportamiento. 

En este capltulo comenzamos nuestro estudio de la genetica 
examinando la manera en que los cromosomas se transmiten 
desde los padres a los hijos en los organismos que se reprodu- 
cen sexualmente. Los procesos de meiosis (un tipo especial de 
division celular) y fecundacion (la fusion del espermaiozoide y 
el ovule), mantienen el numero de cromosomas caracteristico 
de la especie durante el etclo de vida sexual. Describiremos la 
mecanica celular de la meiosis y en que difiere este proeeso de 
la mitosis. Por ultimo, consideraremos de que forma tanto la 
meiosis como la fecundacion contribuyen a la variacion gene¬ 
tica, como la variacion obvia que se observa en la familia Coppola 
(fig. 13-1), 


Concepto 


Los hijos adquieren genes de los 
padres al heredar cromosomas 

Los amigos de la familia pueden decirle que usted tiene las 
pecas de su tnadre o los ojos de su padre. Sin embargo, los 
padres no proporcionan, en sentido literal, pecas, ojos, cabello o 
cualquier otro rasgo a sus hijos. iQu£ es entonces lo que se here- 
da en realidad? 

Herencia de genes 

Los padres transmiten a su descendencia information 
codificada en forma de unidades hereditarias denominadas 









genes. Las decenas de miles de genes que heredamos de nues- 
tras madres y padres constituyen nuestro genoma. Este vincu¬ 
lo gen£tico con nuestros padres explica los parecidos 
iamiliares, como el color de ojos o las pecas. Nuestros genes 
programan los rasgos especificos que emergen a medida que 
nos desarrollamos desde el ovulo fecundado hasta convertir- 
nos en adultos, 

Los genes son segmentos de DNA, listed aprendid en los 
capitulos 1 y 5 que el DNA es on polimero de cuatro clases 
diferentes de monomeros, llamados nucledlidos. La informa- 
. on hereditaria se transmite en la Forma de cada secuencia de 
nucledtidos especifica del gen T como la informacidn impresa se 
romunica en la forma de secuencias significativas de letras. El 
lenguaje es simbolico. El cerebro traduce las palabras y ora- 
ciones en imagenes mentales e ideas; por ejemplo, el objeto 
que imagina cuando lee "manzana" no se parece en nada a la 
palabra en si misma. De manera analoga, la celula traduce las 
oraciones” geneticas en pecas y otras caracteristicas que no 
tienen n ingun parecido con los genes. La mayoria de los genes 
programan celuias para simetizar enzimas especificas y oLras 
zrcteinas cuya accidn acumuiativa produce los rasgos hereda- 
los de un organismo. La programacidn de estos rasgos en la 
Tina de DNA es uno de los temas unificadores de la biologla. 

La transmision de los rasgos hereditarios tiene su base 
molecular en la replication exacta del DNA, que produce copias 
ie genes que pueden transmitirse desde los padres a la des- 
endencia. En los animates y las plantas, las celuias reproduce 
ras llamadas gametos son los vehiculos que transmiten 
,:enes de una generation a la siguiente. Durante la fecunda- 
xcn, los gametos masculine y femenino (espermatozoides y 
: villas) se unen, para transmitir de este modo los genes de am bos 
risdres a su descendeneia* 

Excepto por mindsculas camidades de DNA presentes en 
las mitocondrias y en los cloroplastos, el DNA de las celuias 
eucariontes se subdivide en cromosomas dentro del nudeo, 
dada especie viviente tiene un numero caracteristico de cro¬ 
mosomas. Por ejemplo, los seres humanos tienen 46 cromo- 
somas en casi todas sus cdulas. Cada cromosoma es una 
molecula simple y larga de DNA elaboradamente enrollada en 
isoriaddn con diversas protetnas. Un cromosoma incluye de 
■ arios cientos a unos pocos miles de genes, cada uno de los 
males es una secuencia especifica de nucleotidos dentro de la 
molecula de DNA, La localization especifica de un gen a lo 
urge del cromosoma se denomina el locus del gen (en plu¬ 
ral. loci), Nuestra dotation genetica se compone de los genes 
que Ilevamos en los cromosomas que heredamos de nuestros 
nadres. 

Comparacion entre la reproduction 
sexual y asexual 


Solo los organismos que se reproducen de forma asexual 
rroducen una descendeneia que es una copia exacta de ellos 
m:smos, En la reproduction asexual, un solo Individuo es el 
unico padre y transmite copias de todos sus genes a su des- 
mndencia. Por ejempio, los organismos eucariontes unicelu- 
ares pueden reproducirse de forma asexual por division 
relular mitotica, en la que el DNA se copia y se distribuye por 
mu tes iguales en las dos celuias hijas, Los genomas de la des- 
eendencia son virtualmente copias exactas del genoma de los 
padres. Algunos organismos multiceiulares son capaces tam- 
bien de reproducirse de Forma asexual. Una hidra, que se rela- 



*4 Fig. 13-2, La reproduction 
asexual de una hidra. Este 
animaf multicelular relativa- 
mente sencilb se reproduce 
por gemacibn. la yema, una 
rriasa focalizada de celuias 
que se divfden por mitosis, 
se desarrolla dan do lugar a 
una pequena hidra que se 
desprende de la madre 
(MO), 


0,5 mm 


dona con las medusas, se puede reproducir mediante gema- 
cion (fig. 13-2). Debido a que las celuias de una yema deri- 
van por mitosis del progenitor -de tal palo, tal astilla-, este es 
por lo general identico a su progenitor desde el panto de vista 
genetico. Un individuo que se reproduce de manera asexual 
da origen a un cion, un grupo de individuos gen£ticamente 
identicos. En ocasiones aparecen diferencias geneticas en 
organismos que se reproducen de Forma asexual como resul- 
tado de cambios en el DNA llamados mutaciones, que comen- 
taremos en el capitulo 17. 

En la reproduccion sexual, un padre y una madre dan ori¬ 
gen a descendeneia que tiene combinaciones tinicas de genes 
heredados de ambos. En contraste con un cion, la descenden- 
cia de la reproduccion sexual varia gendicamente de sus her- 
manos y de ambos padres: existen variaciones sobre un rasgo 
comun de semejanza Familiar, no son replicas exactas, La 
variation genetica, como se muestra en la figura 13-1, es una 
conseeuencia importante de la reproduccion sexual. <>Que 
mecanismos generan esta variacion? La clave es el comporta- 
miento de los cromosomas durante el ciclo de vida sexual. 


Evaluation de conceptos 


1. ^C6mo se transmiten los rasgos de los padres (como el 
color del cabello) a su descendeneia? 

2. En ausencia de mutacion, los organismos que se repro¬ 
ducen de forma asexual producen descendeneia que es 
geneticamente identica entre si y a los padres. 

Jusdfique su respuesta, 

3. En los organismos que se reproducen sexualmente, ^cuan 
similar es la descendeneia a sus padres? 

Justifique su respuesta, 

Veanse fas t£$pue$tas en el Aptndice A. 
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Concepto 


Figure 13-3 


Preparation de un cariotipo 


La fecundacion y la meiosis se 
alternan en los ciclos de la 
yida sexual 


aplicaci6n 


Un cariotipo es un despliegue de cromosomas 
condensados dispuestos en pares. El cariotipo se puede emplear 
para investigar ntimeros anormales de cromosomas o cromosomas 
defectuosos asociados con ciertos trastornos cong^nltos, como el 
sindfome de Down 


Un cido de vida es la secuenda de etapas de generation en 
generation de la historia reproductiva de un organismo, desde la 
concepcidn hasta la produtcion de su propia descendencia. En 
esta seccibn tomamos a los seres Kumanos como ejemplo para 
rastrear el comportamiento de los cromosomas a trav^s de los 
dclos de vida sexual Comenzamos por considerar el recuento de 
cromosomas en las celulas somaticas y en los gametos humanos; 
luego exploraremos como se reiaciona el comportamiento de los 
cromosomas con el cido de vida hurnano y con ottos tipos de 
dclos de vida sexual 

Conjuntos de cromosomas en las 
celulas hum an as 

En los seres humanos, cada celula somatica -cualquier c£lu- 
la distinta de un gameto- Liene 46 cromosomas. Durante la mito¬ 
sis, los cromosomas se condensan sufieientemente como para ser 
visibles en el microscopio dptico, Debido a que los cromosomas 
difieren en el tamano, en las posiciones de sus centrdmeros y en 
el patrbn de bandas de color producidas por ciertas tinriones, se 
pueden distinguir uno de otro por medio del examen microscd- 
pico cuando esi&n sufieientemente condensados. 

El examen cuidadoso de una micro fotografia de los 46 cro¬ 
mosomas humanos de una celula en mitosis revela que hay dos 
cromosomas de cada tipo. Esto se hace evidence cuando sus ima- 
genes se ordenan por pares comenzando con el m&s, largo de 
ell os. La ordenacibn resultante se denomina cariotipo (fig. 13- 
3). Los dos cromosomas que componen cada par tienen igual 
longitud, position de cemrbmero y patron de tintion: se deno- 
minan cromosomas homologos. Ambos cromosomas de cada 
par llevan genes que controlan los mismos caracteres heredita- 
rios. Por ejemplo, si un gen para el color de ojos se situa en un 
locus particular sobre cierto cromosoma, el homologo de ese cro- 
rtiosoma tambien tendra un gen que determina el color de ojos 
en el locus equivalenie. 

Los dos cromosomas denominados X e Y son una exception 
importante del patr6n general de cromosomas homologos en las 
celulas somaticas humanas. Las mujeres tienen un par homdlogo 
de cromosomas X (XX), pero los hombres tienen un cromosoma 
X y uno Y (XY). Solo pequenas partes de los cromosomas X e Y 
son homologas. La mayorla de los genes que se encuentran en el 
cromosoma X no tiene su contrapartida en el Y, y el cromosoma 
Y tiene genes de los que el X carece. Dado que determinan el 
sexo de un individuo, los cromosomas X e Y se Hainan cromo¬ 
somas sexual es. Los otros se denominan autosomas. 

La existencia de pares homdlogos de cromosomas en cada 
celula somatica humana es consecuencia de nuestros origenes 
sexuales. De cada padre heredamos un cromosoma de cada par. 
De modo que los 46 cromosomas presentes en nuestras celulas 
somaticas son en realidad dos conjuntos de 23 cromosomas, uno 
matemo y otro paterno. El numero de cromosomas de un solo 
conjunto se representa con n. Cualquier etiula con dos conjun¬ 
tos se denomina c£lula diploide y tiene un ntimero diploide de 
cromosomas, abreviado como 2n. En el caso de los seres huma- 


TECNICA 


Los cariotipos se prep a ran a partir de celulas 
somaticas aisladas, que se tratan con un f^rmaco para estimutar Ea 
mitosis y luego crecen en cultlvo durante varios dfas. Se tine una 
placa de celulas detenidas en metafase y luego se van con un 
microscopio equipado con una c^mara digital, Se introduce una 
fotografia digital de los cromosomas en un ordenador y se reorga- 
nizan electrdnicamente en pares de acuerdo con su tamano y 
forma. 



RESULTADGS 


Este cariotipo muestra los cromosomas de un 
varbn normal. Los patrones de bandas tenidas ayudan a identiftear 
cromosomas espedficos y sus partes. Si bien es diffcil de discernir 
en el cariotipo, cada cromosoma en metafase se com pone de dos 
crombtides hermanas unidas estrechamente (v£ase diagrama). 
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cada conjunto) 


4 Fig. 13-4. Description de Ids cromosomas, Aqui se muestra una 
celula con un niimero diploide de 6 (2 n - 6) en Q 2 de la interfase, a 
continuation de la replieacibn de los cromosomas (los cromosomas 
se condensaron de forma artificial). Cada uno de los seis cromoso¬ 
mas duplicados est£ compuesto por dos crbmatides hermanas uni- 
das por el centr6mero. Cada par homblogo esta compuesto por un 
cromosoma del conjunto materno (rojo) y una de! conjunto paterno 
;azul), Cada conjunto consta de tres cromosomas. Las cromatides no 
-ermanas son cualquiera de dos cromatides en un par de cromoso¬ 
mas homo log os que no son croma tides hermanas. 


nos, el numero diploide es 46 (2n = 46), que es el numero de 
.romosomas de nuestras celulas somaticas. En una celula en la 
que se ha producido una smtesis de DNA estan duplicados 
todos los cromosomas y, por tamo, cada uno se compone de 
dos cromatides hermanas identicas. La figura 13-4 ayuda a 
aciarar los term!nos que utilizamos para describir los cromoso¬ 
mas duplicados en una celula diploide. Esiudie esta figura para 
: omprender las diferencias entre cmmosomas homologos, cro- 
matides hermanas, cromatides no hermanas y conjuntos de 
cromosomas. 

A diferencia de las cblulas somaticas, los gametos (los esper- 
matozoides y los bvulos) contienen un conjunto unico. Estas 
celulas se llaman celulas haploides y tienen un numero hapioi- 
de de cromosomas (n). En el caso de los seres humanos, el nume¬ 
ro haploide es 23 (n = 23), que es el numero de cromosomas que 
se encuentran en un gameto. El conjunto de 23 esta compuesto 
por los 22 autosomas mas un solo cromosoma sexual Un ovoci- 
to no fecundado (tambien llamada ovulo) contiene un cromoso- 
ma X, pero un espermatozoide puede contener un cromosoma X 
o uno Y, 

Notese que cada especie que se reproduce de forma sexual 
tiene numeros haploides y diploides caract eristic os. Estas pue- 
ien ser mayores, menores o iguales que los valores de los seres 
humanos. Ahora permitanos ampliar el concepto de haploide y 
diploide para eomprender el comportamiento de los cromoso¬ 
mas durante el ciclo de vida humano. 

Comportamiento de los conjuntos 
de cromosomas en el ciclo de vida humana 

El ciclo de vida humano comienza cuando un espermatozoi¬ 
de haploide del padre se fusions con un ovulo haploide de la 


madre. Esta union de gametos, que culmina con la fusibn de sus 
nticleos, se denomina fecundation. El ovulo Fecundado resul¬ 
tants, o cigoto, es diploide porque contiene dos conjuntos de 
cromosomas haploides que llevan genes en los que estan repre- 
sentadas las lineas familiares parentales. A medida que un ser 
humano se desarrolla a partir de un cigoto hasta formar un adul 
to sexualmente maduro, la mitosis genera todas las celulas soma¬ 
ticas del cuerpo. Ambos conjuntos de cromosomas en el cigoto y 
todos los genes que portan se transmiten con precisidn a nues¬ 
tras celulas somaticas. 

Las unicas celulas del euerpo humano que no se producen por 
mitosis son los gametos, que se desarrollan en las gbnadas, ova- 
rios en la mujer y testiculos en el varon (fig. 13-5). Imagine que 
sucederia si los gametos humanos se originaran por mitosis: sen- 
an diploides como las celulas somaticas. En el siguiente ciclo de 
fecundacion, cuando se fusionaran los dos gametos, el numero 
de cromosomas normal de 46 se duplicatia a 92 y cada genera- 


Referencias 


Gametos haploides (n = 23) 


Haploide (n) 


Diploide (2 n) 
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A Fig. 13-5. El ciclo de vida humano. En cada generacibn, la dupli¬ 
cation del numero de conjuntos de cromosomas que se produce por 
la fecundacibn se compensa por la reduccibn a la mitad que prece¬ 
de de la melosis, En el caso de los seres humanos, el ndmero de cro¬ 
mosomas en una celula haploide es 23, que constituye un conjunto 
(n - 23); el numero de cromosomas en el cigoto diploide y todas las 
celulas somaticas que se originan de bl es 46, que constituye dos con¬ 
juntos (2n = 46), 


Esta figura introduce un cbdigo de color que se utilizara mas ade- 
lante en este libra para ilustrar otros ciclos de vida. Las flechas de 
color verde clam indican los estadios haploides de un ciclo de vida y 
las de color beige sehalan los estadios diploides. 


CAPiTuto 13 Meiosis y ciclos de vida sexual 241 






















don suhsiguiente volverla a duplicar el ntimero una vez mas, 
Esta situation hipotetica de incrementar de forma consLante el 
numero de cromosomas en los organismos que se reproducen 
sexualmetite se evita por medio del proceso de meiosis. Este tipo 
de division celular reduce el numero de conjuntos de cromoso- 
mas de dos a imo en los gametes, lo que compensa la duplica¬ 
tion que se produce en la fecundation. En los animates, la 
meiosis se produce solo en los ovarios y los testiculos. Como 
resultado, cada espermatozoide y ovulo humano es haploide 
(n = 23). La fecundation restablece la condition diploide al com- 
binar dos conjuntos haploides de cromosomas y el ciclo de vida 
humano se repite, generation tras generation (fig. 13-5), Usted 
aprendera mas sobre la production de espermatozoides y ovulos 
en el capitulo 46. 

En general, los pasos del ciclo de vida humano son tipicos de 
muchos animates. En e fee to, los procesos de fecundation y meio¬ 
sis son marcas registradas unicas de la reproduction sexual. Estos 
procesos se alteman en los ticlos de vida sexual, y equilibran los 
efectos de uno y otro sobre el numero de cromosomas y perpe- 
tuan de esta manera el recuento de cromosomas de la especie. 

La variedad de los ciclos de vida sexual 

Si bien la aUemancia de meiosis y fecundation es comiin a 
todos los organismos que se reproducer] sexual men te, el momen¬ 
ta del ciclo de vida en el que se producer! estos dos sucesos varia 
de acuerdo con la especie. Estas variaciones se pueden agrupar 
en tres tipos principales de ticlos vi tales. En el tipo de ciclo que 
se presenta en los seres human os y en la mayoria de los restantes 
animates, los gametos son las unicas celulas haploides. La meio¬ 
sis se produce durante la production de gametos, que no sufren 
mas divisiones eelulares antes de la fecundacion, El cigoto diploi¬ 


de se divide por mitosis y da origen a un organismo multicelukr 
que es diploide (fig, 13-6a). 

Las plantas y algunas especies de algas muestran un segundo 
tipo de ciclo vital denominado akernancia de generaciones. 
Esie tipo incluye ambas etapas multicelulares haploides y diploi- 
des. La etapa multicelular diploide se denomina esporofito. La 
meiosis en el esporofito produce celulas haploides Uamadas espo- 
ras. A diferencia de los gametos, una espora da origen a un indi- 
viduo multicelular sin fusionarse con otra celula. Una espora se 
divide por mitosis para generar un estadio haploide multicelular 
Hamado gametofito. El gametofito haploide produce gametos 
por mitosis. La fecundacion entre los gametos haploides produ¬ 
ce un cigoto diploide, que se desarrotla en la proxima generation 
de esporofitos, Por tanto, en este tipo de ciclo de vida, la genera¬ 
tion de esporofitos tiene como deseendencia a un gametofito y la 
generation de gametofitos produce la prOxima generation de 
esporofitos (fig, 13-Gfo). 

Un tercet tipo de ciclo de vida esta presente en la mayoria de 
los hongos y de algunos protistas, incluidas algunas algas. Despues 
de que se fusionan los gametos y forman un cigoto diploide, se 
produce la meiosis sin desarrollar una deseendencia diploide. La 
nieiosis no da lugar a gametos, sino a celulas haploides, que 
luego se dividen por mitosis y originan un organismo adulto 
multicelular haploide. A continuation, el organismo haploide 
lleva a cabo la mitosis, y producen celulas que se transforman en 
gametos. El unico estadio diploide en estas especies es el cigoto 
unicelular (fig, 13-Gc) (tanto las celulas haploides como las 
diploides se pueden dividir por mitosis, segun el tipo de ciclo 
de vida. Sin embargo, solo las celulas diploides, pueden sufrir 
meiosis). 

Aunque los tres tipos de ticlos de vida sexual difieren en el 
momento de la meiosis y la fecundation, comparten un resulta- 
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A Fig. 13-6 Tres tipos de ticlos de vida sexual. La caracterfstica comun de los tres ciclos es la afternancia de meiosis y fecundacion, aconteci- 
mientos clave que contribuyen a la variation gentiica en fa deseendencia, Los ciclos difieren en el momento en que se producen estos dos aconteti- 
mientos clave. 
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do fundamental: cada ciclo de duplication y de reduccidn a la 
mitad de los cromosomas contribuye a la variacidn genetica en la 
descendencia. Una mirada mas cercana a la meiosis revelara los 
ortgenes de esta variation. 


Evaluation de conceplos 


1. ^En que difiere el cariotipo de una mujer del de un 
hombre? 

2* iComo mantiene el numero normal de cromosomas de 
cada espede k altemancia de meiosis y fecundation en 
los ciclos de vida de los organismos que se reproducen 
sexualmente? 

3. El espermatdzoide del perro contiene 39 cromosomas, 
= Cual es el numero haploide y el diploide de los 
perros? 

4, proceso (meiosis o mitosis) esta implicado de 
forma mas directa en la production de gametes en los 
animates? ^En las plantas y en la mayoria de los 
bongos? 

Vianse las respuestas en d Apindice A, 


Concepto 


La meiosis reduce el numero de 
cromosomas de diploide a 
haploide 

Muchos de los pasos de la meiosis se asemejan a los corres- 
pondientes de la mitosis. La meiosis, como la mitosis, es prece¬ 
des por la replicacion de los cromosomas. Sin embargo, esta 
replication simple va seguida por dos divisiones celulares conse- 
ju vivas, denominadas meiosis I y meiosis H. Estas divisiones 
dan origen a cuatro celulas hijas (en lugar de las dos celuks hijas 
de ia mitosis), cada una con la mitad de los cromosomas de las 
re Inks progeni toras. 

Etapas de la meiosis 

En el esquema general de la meiosis de la figura 13-7 se 
muestra como se replican ambos miembros de un par de cromo- 
somas homologos en una celula diploide y se reparten en cuatro 
celulas hijas haploides. Recuerde que las cromatides hermanas 
son dos copias de un cromosoma, unidas por el centromere; jun¬ 
tas componen un cromosoma duplicado (fig. 13-4). En contras¬ 
ts. los dos cromosomas de un par homologo son cromosomas 
mdividuales que se heredaron de padres diferentes; por lo gene¬ 
ral. no est&n conectados entre si. Si bien los homologos se ven 
carecidos al microscopic, pueden tener versiones diferentes de 
genes en los loci correspond!ernes (por ejemplo, un gen para 
pecas en un cromosoma y un gen para la ausencia de pecas en el 
mismo locus del cromosoma homologo). 

En la figura 13-8 se descrihen con detalle las etapas de las 
dos divisiones de la meiosis de una celula animal cuyo numero 


Interfase 


Par de cromosomas 
homologos en una 
celula progen itora diploide 



Par de cromosomas homOlogos re plica dos 



A Fig. 13-7, Esquema general de la meiosis: como reduce la 
meiosis el numero de cromosomas. Despues de que los cromosomas 
se replican en la interfase, Ia celula diploide se divide dos voces y da ori¬ 
gen a cuatro celulas hijas haploides. Aqui se muestra solo un par de cro¬ 
mosomas homdlogos, que para mayor simplicidad se dibujan siempre 
en estado condensado (normaimente no se encuentran condensation 
durante la interfase). El cromosoma rojo procede de la madre y el azul 
del padre. 


diploide es 6, La meiosis divide a la mitad el numero total de cro¬ 
mosomas de una rnanera muy espetifica, al reducir el numero 
de conjuntos de dos a uno, para que cada celula hija reciba un 
eonjunto de cromosomas. Estudie la figura 13-8 detenidamente 
antes de pasar a la section siguieme. 
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Figure 13-8 

La division meiotica de una celula animal 

INTERFASE MEIOSIS I: Separacion de cromosomas homologos 

PRO FAS E I METAFASE I ANA FASE I 



Centrosomas 

(con pares de centdolos) 


Centrdmero 
(con cinetocoro) 


Las crom^tides hermanas 
permanecen unidas 


Quiasmas 


CromStides 

hermanas 


Placa de la 
metafase 


EnvoJtura 

nuclear 


Cromatina 


T£trada 


Microtubub 
ad heri do al 
cinetocoro 


Los cromosomas ^ 
homdlogos se separan 


Los cromosomas se duplican Par de cromosomas homologos Tetradas alineadas 

(rojo y azul) e intercambio de 
segmerttos; 2n = 6 en este ejempfo 


Los pares de cromosomas 
homologos se dividen 


Interfase 

► Los cromosomas se replican 
durante la fase $, pero perma¬ 
necen sin condensar. 

► Cada cromosoma replicado 
consta de dos crom&tides 
hermanas geneticamente 
identicas conectadas al cen- 
tromero. 

► Et cemrosoma se replica y 
forma dos centrosomas. 

Profase I 

► Por lo general, esta fase ocupa 
mas del 90% del tiempo nece- 
sario para la meiosis. 

► Los cromosomas empiezan a 
condensate, 

► Los cromosomas homologos se 
aparean holgadamente en toda 
su longitud, alineados con pre¬ 
cision gen por gen. 


► En el entrecruzamienLo, las 
moleculas de DNA de las 
crom&tides no hermanas se 
rompen en lugares correspon- 
dientes y se vuelven a unir en 
el DNA de la otra. 

► En la sinapsis se forma entre 
los homOlogos una estructura 
proteica llamada complejo 
sinaptonemico, que los mantie- 
ne unidos fuertemente en tod a 
su longitud. 

► En la profase tardia se deshace 
el complejo sinaptonemico y 
cada par de cromosomas se 
hace visible en el microscopic 
como una tetrada, un gmpo de 
cuatro croma tides. 

► Cada tetrada tiene uno o mas 
quiasmas, regiones donde se 
han producido emrecruza- 
mientos, que mantienen los 


homOlogos juntos hasta la ana- 
fase L 

► El movimiento de los centroso¬ 
mas, formaciOn de husos con 
microtubules, ruptura de la 
envoltura nuclear y dispersion 
de los nucleates se produce 
como en la mitosis. 

► En la profase tardia l (no 
se muestra aqui), los 
cinetocoros de cada homOlogo 
se adhieren a los microttibulos 
desde un polo u otro. 

Luego los pares de homologos ► 

se mueven hacia la placa meta- 
f^isica. 

Metafase I ► 

► Los pares de cromosomas homo- 
logos, en forma de tetradas, 
ahora se encuentran dispuestos 
sobre la placa metafasica, con un 


cromosoma de cada par dispues- 
to hacia cada polo. 

► Ambas cromatides de un 
homOlogo se adhieren a los 
microtubulos del cinetocoro de 
un polo; y las del otro homOlo¬ 
go se adhieren a los micotubu- 
los del polo opuesto. 

Anafase I 

► Los cromosomas se mueven 
hacia los polos, guiados por el 
aparato del huso. 

Las cromatides hermanas per¬ 
manecen adheridas al centro¬ 
mere y se mueven como una 
uni dad hacia el mismo polo. 
Los cromosomas homOlogos, 
compuestos cada uno de ellos 
por dos cromatides hermanas, 
se mueven hacia los polos 
opuestos. 
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MEIOSIS II: Separacion de comatides hermanas 




TELOFASH I Y 
CITOCINESIS 


PROFASE II 


METAFASE II 


ANAFASE I! 


TELOFASE II Y 
CITOCINESIS 



Se forman dos celulas 

haploides; los cromosomas Durante otro cielo de division celular, las cromatides hermanas final mente 

todavia son dobles se separan; se originan cuatro celulas hijas haploides, que contienen cromosomas unicos 


Telofase 1 y citocinesis 

► A1 comienzo de la telofase l, 
cada mitad de la celula tiene 
m conjunto haploide comple- 
to de cromosmas, pero cada 
cromosoma esta conipuesto 
todavfa por dos cromatides 
hermanas, 

► La citocinesis (division del 
atoplasma), por lo general, se 
produce de forma simultanea a 
la telofase 1, para format dos 
celulas hijas haploides. 

► En las celulas animales se 
forma un surco de segmema- 
cidn (en las celulas ve get ales se 
forma una placa celular) . 

► En algunas esped.es pero no en 
todas, los cromosomas pierden 
la condensation y la envolmra 
nuclear y tos nuckolos vuelven 
a formatse. 


► No se produce ninguna repli¬ 
cation cromosdmica entre el 
final de la meiosis 1 y el 
comienzo de la meiosis I! debt- 
do a que los cromosomas ya 
est£n repiicados. 

Profase II 

► Se forma un aparalo del huso. 

► En la profase II tardia (no se 
muestra aqui)* los cromoso¬ 
mas, cada uno compuesto 
todavia por dos cromatides, se 
mueven hacia la placa metafe- 
sica II, 

Metafase II 

► Los cromosomas se posicionan 
sobre !a placa metafasica como 
en la mitosis. 

► Debido al entrecruzamiemo en 
!a meiosis I, las dos cromatides 


hermanas de cada cromosoma 
no son identicas desde el pun to 
de vista genetico, 

Los cinetocoros de las cromati¬ 
des hermanas estan adheridos 
a los micro tubul os que se 
extienden desde los polos 
opuestos. 

Anafase II 

► Por ultimo, se separan los cen¬ 
tromeres de cada cromosoma y 
las cromatides hermanas se 
apanan, 

Ahora, las cromatides herma¬ 
nas de cada cromosoma se 
mueven como dos cromosomas 
se parados hacia polos opues¬ 
tos. 


Telofase II y citocinesis 

► Se forma el ntideo, los cromo¬ 
somas comienzan a perder su 
condensation y se produce la 
citocinesis. 

► La division meiOLica de una 
celula progeniLora produce 
cuatro celulas hi jas, cada una 
con un conjunto haploide (no 
replicado) de cromosomas. 

► Cada una de las cuatro celulas 
hijas es gendicamente distima 
de las oiras y de la celula pro¬ 
genitors. 
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MITOSIS 


MEIOSI5 


Celula progenitora Quiasma (sitio del 

(antes de la repticaddn cromosdmica) entree ruzam lento) 



Las cromatides hermanas se separan durante la anafase It 


RE5UMEN 

Propiedad 

Mitosis 

Meiosis 

Repiicaddn 
del ONA 

Se produce durante la interfase antes de 
comenzar la mitosis 

Se produce durante la interfase antes de comenzar la meiosis 1 

Numero de 
divisiones 

Una, que incluye profase, metafase, anafase 
y telofase 

Dos, cada una induye profase, metafase, anafase 
y telofase 

Sinapsis de 
los eromosomas 
homdlogos 

No se produce 

Se produce durante la profase 1, at formar tdtradas (grupos de 
cuatro cromatides); se asocia con el entrecruzam lento entre las 
cromatides no hermanas 

Numero de 
cdEulas hijasy 
composicidn 
gen£tica 

Dos, cada una diploide (2n) y gendticamente 
iddntica a la celula progenitora 

Cuatro, donde cada haploide (n), contiene la mitad de los 
eromosomas de la celula progenitora, genetkamente diferentes 
de dsta y de las demas celulas hijas 

Funcidn en el 
cuerpo del 
animal 

Permite origlnar un adulto multicelular a partir 
de un eigoto; produce tdlulas para el credmien- 
to y la reparacidn tisular 

Produce gametes; reduce el numero de eromosomas a la mitad e 
introduce variacidn gendtica entre los gametos 


A Fig. 13-9. Comparacidn entre mitosis y meiosis. 
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Concepto 


Compare cion entre mitosis y meiosis 

Ahora resumamos las diferenctas fundament ales entre la meio- 
' f v la mitosis. La xneiosis reduce el numero de conjumos de cro- 
znosomas de dos (diploide) a uno (haploide), mientras que la 
mitosis consent el numero de conjuntos de cromosomas. For 
L’o, la mitosis produce celulas hijas que son geneticamente iden- 
ucas a sus celulas progenitoras y entre si, en tanto que la meiosis 
ngina celulas que difieren geneticamente de sus celulas proge¬ 
nitors y entre si. 

En la figura 13-9 se comparan la mitosis y la meiosis. Hay 
:res acontecimientos que son exclusivos de la meiosis y tod os 
:..:s se producen durante la meiosis h 

1. Sinapsis y entrecruzamiento. Durante la profase I, los cro¬ 
mosomas homologos duplicados se alinean y se conectan 
fisieamente en toda su longitud mediante una estructura 
proteica similar a una cremallera, el complejo s inaptonemi- 
co\ este proceso se denomina sinapsis. La reorganization 
genetica de las crom&tides no hermanas, conocido como 
entrecruzamiento, tambien se produce durante la profase. 
Despues de desmontar el complejo sinaptonemico en la 
profase tardia, las cuatro cromatides de un par homdlogo 
se vuelven visibles al microscopio optico como una t£tra- 
da. Cada tetrada contiene normalmente par io menos una 
region con forma de X llamada quiasma, que es la mani- 
festacidn ftsica del entrecruzamiento. La sinapsis y el 
entrecmzamiento normalmente no se producen durante 
la mitosis. 

2. Tetradas sobre la placa metaf&sica. En la metafase 1 de la 
meiosis, los cromosomas homologos apareados (tetradas) 
se situan en la placa metafasica, en lugar de los cromoso¬ 
mas individuates replicados como en la mitosis. 

3. Separacidn de los homtilogos. En la anafase I de la meio¬ 
sis, los cromosomas duplicados de cada par homologo se 
mueven hacia los polos opuestos, pero las cromatides her- 
manas de cada cromosoma duplicado permanecen adhe- 
ridas, En la mitosis, las cromatides hermanas se separan. 

Se denomina division reduct&ra a la meiosis I porque disminu- 
ye a la mi tad el numero de conjumos de cromosomas por celula, 
una reduccidn de dos conjuntos (estado diploide) a un conjunto 
estado haploide). Las cromatides hermanas iuego se separan 
durante la segunda division meiotica, la meiosis II, para produ- 
cir celulas hijas haploides. El mecanismo para separar las croma- 
udes hennanas es virtualmeme identico en la meiosis II y en la 
mitosis. 


Evaluation de conceptos 


1. Usando el concepto de conjunto de ciomosomas expli- 
que brevemente por que la mitosis conserva el numero 
de cromosomas, mientras que la meiosis lo reduce a la 
mitad. 

2. i?ov que los cromosomas de una celula en la metafase de 
la mitosis son similares y diferentes de los cromosomas 
de una celula en la metafase de la meiosis II? 

Veome las respues to en ei Ape n dice A, 


La variacion genetica producida en 
los ciclos de vida sexual contribuye 
a la evolucion 

^De que modo explicamos la variacion genetica ilustrada en la 
figura 13-1? Como aprendera en los ultimos capltulos, las muta- 
ciones son la fuente original de la diversidad genetica. Esros cam- 
bios en el DNA de un organisrao crean diferentes versiones de 
genes. Cuando aparecen estas diferencias, la reorganizacion de 
las versiones durante la reproduction sexual da lugar a la varia¬ 
cion que hace que cada miembro de una especie tenga una com- 
binacion unica de rasgos. 

Origenes de la variacion genetica entre 
la descendencia 

En las especies que se reproduce!! sexualmente, el comporta- 
miento de los Cromosomas durante la meiosis y la fecundation 
explica la mayor parte de la variacion que aparece en cada gene¬ 
ration. Examinemos tres mecanismos que contribuyen a la varia¬ 
cion genetica que se origlna a panir de la reproduction sexual: la 
distribution independiente de los cromosomas, el entrecruza- 
miento y la fecundation aleatoria. 

Distiibucion independiente de los cromosomas 

Un aspecto de la reproduction sexual que genera variacion 
genetica es la orientation aleatoria de los pares homdlogos de 
cromosomas en la metafase de la meiosis I. En la metafase 1, los 
pares homologos, que se componen de un cromosoma matemo 
y uno paterno* se situan sobre la placa metafasica (notese que los 
terminos matemo y paterno se refieren, respectivameme, a la 
madre y al padre del individuo cuyas celulas se someten a meio¬ 
sis). Cada par se puede oriental sea con su homologo matemo o 
paterno, mas cerca de un polo determinado: su orientation es 
aleatoria como el lanzamiento de una moneda. De esta manera, 
existe un 30% de posibilidad de que una determlnada celula hija 
de la meiosis I t obtenga el cromosoma matemo de un cierto par 
homotogo y un 50% de que reciba el cromosoma paterno. 

Debido a que cada par homblogo de cromosomas se ubica 
de forma independiente de los otros pares en la metafase L la 
primera division meiotica da como resultado que la distribu¬ 
cion de los homologos maierno y paterno de cada par en las 
celulas hijas sea independiente de los demas pares, Esto se 
denomina distribudan independiente. Cada celula hija es el resul¬ 
tado de una de todas las combinaciones posibles de cromosomas 
maternos y paternos, Como se muestra en la figura 13-10, el 
numero de combinaciones posibles para las celulas hijas for- 
madas por meiosis de una celula diploide con dos pares homo- 
logos de cromosomas (2 m = 4) es cuatro. De la meiosis de una 
sola ctiula diploide podrian originarse solo dos de las cuatro 
combinaciones de celulas hijas presentadas en ia figura, debido 
a que una dnica celula progenitora puede tener una u otra de 
las posibles disposiciones cromosomicas de la metafase 1, pero 
no ambas. Sin embargo, la pobiacion resultante de celulas hijas 
a panir de la meiosis de un gran numero de celulas diploides 
contiene los cuatro tipos en numeros aproximadamente iguales. 
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En el caso de n = 3 son posibles ocho 
combinadones de cromosomas para las 
cdlulas hijas. De mode general, si duran¬ 
te la meiosis los cromosomas se distribu- 
yen de forma independiente, el numero 
de combinadones posibles es 2\ donde n 
representa el numero haploide del orga- 
nismo. 

En el caso de los seres human os, el 
nbmero haploide (n) en la formula es 23, 
For tamo, el numero de posibles combi- 
naciones de cromosomas matemos y 
paternos en los gametos resultantes es 
2 23 o alrededor de 8 millones. Cada 
gameto que usted produce en su vida 
contiene una de aproximadameme 8 
millones de posibles combinadones de 
cromosomas heredados de su madre y su 
padre. 


JEnlremutamiento 


References 


Conjunto de cromoso¬ 
mas matemos poslbilidad 1 


Posibilidad 2 



Conjunto de 
cromosomas 
paternos 


Dos disposidones 
iguafmente probables 
de cromosomas 
en la metafase I 


Metafase II 


Celutas 

hijas 


Como consecuencia de la distribution 
independiente de los cromosomas duran¬ 
te la meiosis, cada uno de nosotros pro¬ 
duce un grupo de gametos que difiere en ' 

gran medida en la combinacidn de los 
cromosomas que he re damns de nuestros 
padres, En la figura 13-10 se sugiere que cada cromosoma pre¬ 
sente en un gameto es de origen exclusivamente matemo o pater- 
no, En realidad, £ste no es el caso porque el entrecruzamiento 
produce cromosomas recombinanles, que son cromosomas 
individuates que portan genes (DNA) derivados de los dos 
padres (fig. 13-11). 

El entrecruzamiento comienza en una fase muy temprana de 
la profase 1, a medida que los cromosomas homblogos se apare- 
an sin cohesion en toda su longitud. Cada gen ubicado en un 
cromosoma se alinea con precision con el gen correspondtente 
del homologo. En un proceso simple de entrecruzamiento, las 
moleculas de DNA de las dos cromatides no hermanas -una cro- 
matide materna y otra patema de un par homOlogo- se rompen 
en el mismo lugar y luego se vuelven a unit al DNA de la otra. Es 
dedr, que desde el punto de ruptura hasta el final, el segmemo 
de cada cromatide hermana se une al resto de la otra cromatide. 
En efecto, los dos segment os homblogos imercambian lugares o 
se entrecruzan, para producir cromosomas con combinadones 
nuevas de genes paternos y matemos (fig, 13-11). 

En los seres humanos se produce un promedio de uno a tres 
entrecruzamientos por cada par de cromosomas, segdn el tama- 
no del cromosoma y la posicion de su centromere. Algunas 
investigaciones recientes indican que, en algunas especies, el 
entrecruzamiento es esencial para la sinapsis y la distribucion 
adecuada de los cromosomas en la meiosis 1. Sin embargo, toda- 
via no se conoce per complete la relation exacta entre emrecru- 
zamiento y sinapsis y parece que varia entre las especies. 

En la metafase 11, los cromosomas que contienen una cro- 
m&tide recombmante o m£s de una pueden orientarse de dos 
maneras alternatives, no equivalentes con respecto a los otros 
cromosomas, porque sus cromatides hermanas no son ya geme- 
las. La distribucion independiente de estas cromatides hermanas 
no idemicas durante la meiosis 11 aumenta aun mas el numero de 
tipos geneticos de celulas hijas que pueden originarse de la meio¬ 
sis. 


Combinacidn 1 Combinacidn 2 


Combinacidn 3 Combinacidn 4 


A Fig. 13-10. Distribucion independiente de los cromosomas homologos en la meiosis. 


En el capitulo 15 podra aprender mas sobre el entrecruza¬ 
miento. Por ahora, el hecho fundamental es que el entrecruzamien¬ 
to, al combiner el DNA heredado de ambos padres en un unico 
cromosoma, es una fuente importance de variation genetica en 
los ciclos de vida sexual. 


Fecundation aleatona 

La naturaleza aleatoria de la fecundacidn aumenta la variacion 
genetica que se origina en la meiosis, En los seres humanos, por 
ejemplo, cada gameto masculine o femenino representa una 
de aproximadameme 8 millones de combinaciones de cromo¬ 
somas posibles, debido a la distribucidn independiente 
durante la meiosis. La fusion de un solo gameto masculino 
con un solo gameto femenino durante la fecundacidn produ- 
ciri un cigoto con alguna de los aproximadameme 64 billones 
(8 millones x 8 millones) de combinaciones diploides (si cal- 
cula 2 23 x 2 23 con exactitud, encontrara que el total en reali¬ 
dad supera los 70 billones). Al agregar la variacidn obtenida 
por el entrecruzamiento, el numero de posibilidades es, ver- 
daderamente, astrondmico. No resulta sorprendente que her- 
manos y hermanas puedan ser tan diferemes. Usted es 
realmente un ser Enico. 

Importancia evolutiva de la variacion genetica 
en las poblaciones 

Ahora que usted sabe de que manera se originan nuevas 
combinaciones de genes en la descendencia en una poblacidn 
que se reproduce sexualmente, veamos el mode de que la varia¬ 
cidn genetica de una poblacidn se relaciona con la evolucidn. 
Darwin reconocid que una poblacidn evoluciona a traves del 
dxito reproductive de cada uno de sus distimos miembros. En 
promedio, los individuos mejor adaptados al medio local dejan 
mayor descendencia, y as! transmiten sus genes, Esta selection 
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Metefase \\ 


Metafase I 


C^lutas 

hijas 


Profase I 
de fa meiosis 


rom^tides 
no hermanas 


Cromosomas 

recombinantes 


▲ Fig, 13-11. Resultados del entrecruzamlento durante la meiosts. 


natural ocasiona la acumulacion de las variaciones geneticas 
favorecidas por el ambiente. A medida que este cambia, la pobla- 
cibn logra sobrevivir si T en cada generacibn, por lo menos algu- 
nos de sus miembros pueden afromar con eficacia las nuevas 
condlciones. Las nuevas variaciones geneticas pueden funcionar 
mejor que las que prevalecieron antes, En este capftulo hemos 
visto como contribuye la reproducdbn sexual a la variacibn 
genetica presente en una poblaeibn, la que en ultima instancia 
procede de las mutadGnes. 

Si bien Darwin advirtib que la variacibn heredable era la 
que hacia posible la evoludbn, no pudo explicar por que la des- 
cendencia se parece -pero no es tdeniica- a sus padres, Gregor 
Mendel, un comemporaneo de Darwin, publicb una teoria de 
la herencia que ayudaba a explicar la variacibn genetica pero, 
curiosamente, sus descubrimientos no tuvieron impacto en los 
biologos hasta 1900, mas de 15 anos despubs de que Darwin 
(1809-1882) y Mendel (1822-1884) hubieran muerto. En el 
proximo capitulo aprendera de que modo descubrib Mendel 
las reglas basicas que gobiernan la herencia de los rasgos espe- 
cificos. 


Evaluacibn de conceptos 


1. La mosca de la fruta tiene tin numero diploide de 8 y la 
abeja de la miel tiene un numero diploide de 32, En el 
supuesto de que no haya entree ruzamienLo, la variacibn 
genetica entre la descendencia de los mismos dos padres, 
£serfa mayor en la mosca de la fruta o en la abeja? 
Justifique su respuesta. 

2, <-En qub circunstandas el entrecruzamiento durante la 
meiosis no contribuye a la variacibn genetica entre las 
celulas hijas? 

Vimse las resjpuestas en el Apindtce A. 


Revision del capitulo 


RESUMEN DE CONCEPTOS CLAVE 


Conccpto 


Los hijos adquieren genes de los padres a! heredar 
cromosomas 

Herencia de genes (pp. 238-239), Cada gen en el DNA del orga- 
nismo tiene un locus especifico en un cromosoma determinado. 
Heredamos un conjunto de cromosomas de nuesira madre y un 
conjunto de cromosomas de nuestro padre, 

Comparadou entre ia reproduccion sexual y asexual (p< 239), 

En la reproducdbn asexual, una cblula madre produce descenden¬ 
cia geneticamente identica por medio de la mitosis. La reproduc- 
cibn sexual combina conjuntos de genes a panir de dos padres 
diferentes, para formar una descendencia diversa desde el punto de 
vista gendico. 


Conccpto 


La fecundation y ta meiosis se alternan en los ciclos 
de la vida sexual 

► Conjuntos de cromosomas en las celulas humanas (pp. 240- 
241), Las cdulas somaticas humanas normales tienen 46 cromoso¬ 
mas compuestos por dos conjuntos, uno de 23 cromosomas 
derivado de cada padre, En las celulas diploides (2 n = 46), cada 
uno de los 22 autosomas mater nos tiene un cromosoma pater no 
homblogo, El par 23, los cromosomas sexuales, determina si la per¬ 
sona es mujer (XX) u hombre (XY). 

► Comportamiento de los conjuntos de cromosomas en el ciclo 
de vida human a (pp. 241-242). En la madurez sexual, los ovarios 
y los testfculos (las gbnadas) producen gametos haploides por 
meiosis y cada game to contiene un solo conjunto de 23 cromoso¬ 
mas. Durante la lecundacibn se unen un bvulo y un espermatozoi- 
de para formar un cigoto unicelular diploide (2n), que se desarrolla 
formando un organismo multicelular por mitosis. 
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La varied ad de ios cidos de vida sexual (pp, 242-243). Los 

ciclos de vida sexual difieren en el momemo de la meiosis en rela- 
ci6n eon la fecundacidn. Los organismos multicelulares pueden ser 
diploides o haploides o biert alternar enire generac tones haploides 
o diploides. 


Co ii cep to 


La meiosis reduce el rtumero de cromosomas 
de diploide a haploide 

Etapas de la meiosis (pp. 243-245). Las dos divisiones celulares 
de la meiosis producen cuatro celulas haploides hijas, El nUmero 
de conjuntos de cromosomas se reduce de diploide a haploide 
durante la meiosis 1 T la division reductora. 

Com para cion entre mitosis y meiosis (pp. 246-247). La meiosis 
se distingue de la mitosis por tres acontecimientos de la meiosis l: la 
sinapsis, que se asoria con el entrecruzamiento; el posicionamiento de 
los cromosomas homologos apareados (tetradas) sobre la placa meta- 
f&sica y el movimiento de los dos cromosomas de cada par homOlogo 
(no las cromatides hermanas) hacia los polos opuestos durante la ana- 
fase 1. La meiosis 11 separa las cromatides hermanas. 


Con cep to 


La variation genelica producida en los ciclos de vida 
sexual contribuye a la evolucion 

> Origenes de la variation genelica entre !a deseendencia 

(pp. 247-248). Los acontecimieiifOS de la reproduccion sexual que 
cent ri buy en a la variation genetica en una pobladOn son la distri¬ 
bution independiente de los cromosomas durante la meiosis, el 
entrecruzamiento durante la meiosis 1 y la fecundacidn aleatoria de 
los Ovulos por los espermatozoides. 

> Importancia evolutiva de la variation genetica en las pobla- 
ciones (pp. 248-249). La variaddn genetica es la materia prima 
para la evolucion por select 16n natural. Las mu tad ones son la fuen- 
te original de esta variation; la production de combtnaciones nue- 
vas de genes variantes en la reproduccion sexual genera una 
diversidad genetica adidonal. 


EVALUACIQN DE CONOCTMIENTOS 


I. 


Autoevaluacion 

Lfna celula humana que contiene 22 autosomas v un cromosoma Y es: 

a. Una celula somatica de un hombre. 


b. Un cigoto, 

c, Una cdula somatica de una mujer. 

d. Un espermatozoide. 

e, Un dvulo. 


2, Los cromosomas horadlogos se mueven hacia los polos opuestos de 
una cdula en division durante: 

a. La mitosis. d, La fecundacidn, 

b. La meiosis 1. e , La fisidn binaria, 

c. La meiosis II. 


4. Si el conLenido de DNA de una celula diploide en la fase G, del 
ctclo celular es x, luego el contenido de DNA de la misma celula 
en la metafase de la meiosis 1 sera: 

a. Q*25x b. G t 5x c. x d. 2x e, 4x 

3. Si continuant os siguiendo el linaje celular de la pregunta 4, des- 
pu£s el contenido de DNA en la metafase de la meiosis 11 sera: 

a. 0,25 b, 0,5x c. x d. 2x e, 4x 

6. ^Cuantas combinaciones diferentes de cromosomas mate mo y 
patemo se pueden empaquetar en los gametes producidos por un 
organismo con un ndmero diploide de 8 (2n = 8)? 

a, % h, 4 c. 8 d. 16 e. 32 

7. El producto mmediato de la meiosis en una planta es: 

a, Una espora. 

b, Un gameto. 

c, Un esporofito. 

d, Un gameto fito. 

e, Un cigoto. 

8. Los organismos haploides multicelulares: 

a. Por lo general se denominan esporofitos. 

b. Producen celulas nuevas por c red mien to por meiosis, 

c. Producen gametos por mitosis. 

d. Se encuemran solo en ambientes acuaticos. 

e. Son resukado directo de la fecundacidn. 

9. El entrecruzamiento por lo general contribuye a la variation gene¬ 
tica al intercambiar segnientos cromosomicos entre: 

a. Las cromatides hermanas de un cromosoma. 

b. Las cromatides de cromosomas no homOlogos, 

c. Las cromatides no hermanas de cromosomas homologos, 

d. Los loci no homologos del genoma. 

e. Los autosomas y los cromosomas sexuales, 

10. Al comparar los ciclos de vida tipicos de las plantas y los animates, 
una etapa encontrada en las plantas pero no en los animales es un: 

a. Gameto. c. Diploide multicelular. 

b, Cigoto. d. Haploide multicelular, 

Veanse Jos respuestas en el Apendice A, 


Interrelacion evolutiva 

Muchas especies se pueden reproducer por via sexual y asexual, 
Comente el significado evolutivo del cambio de la reproduccidn ase¬ 
xual a la sexual que se produce en algunos organismos cuando las 
conditiones del medio se vuelven desfavorabies. 


Problemas cientificos 

Al preparar el cariotipo de un animal que esta estudiando usted descubre 
que sus celulas soniaticas tienen tres conjuntos de cromosomas ho mo lo¬ 
gos, una condition llamada triploidfa. £Qu£ puede haber sucedido? 


3. La meiosis 11 es similar a la mitosis en que: 

a. Se produce la sinapsis de los cromosomas homtilogos 

b. El DNA se replica antes de la division. 

c. Las celulas hijas son diploides. 

d. Las cromatides hermanas se separan durante la ana fase. 
e El numero de cromosomas se reduce. 


Ciencia, teenologia y sociedad 

A parti r de pequenos trozos de hojas de pino de crecimiento rapido y 
recto podemos desarrollar miles de arboles identicos desde el punto de 
vista genetico que son mejores productores de madera. ^Cuales son las 
ventajas y las desventajas a corto y a largo plazo de este enfoque? 
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Conceptos clave 


* 4-1 Mendel empleo el metodo cientifico para 

identificar dos leyes de la herencia 
' 4-2 Las leyes de la probabilidad rigen la herencia 
mendeliana 

14-3 Los patrones de la herencia suelen ser mas 
complejos que lo previsto por la simple 
genetica mendeliana 

* 4-4 Muchos rasgos humanos siguen los patrones 

mendelianos de la herencia 


Panorama general 


La “baraja” de los genes 

O jos pardos, azules, verdes o grises; cabello negro, cas- 
tario, rubio o pelirrojo: £stos son solo unos pocos 
ejemplos de las variaciones hereditarias que podemos 
bservar entre los individuos de una poblacidn. ^Qu£ principios 
geneticos explican la transmision de estos rasgos de los padres a 
si iescendencia? 

Una explication posible de la herencia es la hipotesis de la 
~tzch" la idea de que el material genetico aportado por los 
ra-res se mezcla de manera analoga al modo en que las pinturas 
zzu\ y amariila lo hacen para formar el verde. Esta hipotesis pre- 
i :e que despues de muchas generaciones, una poblacidn que se 
iparea libremente dara origen a una poblacidn uniforme de 
- riduos. Sin embargo, nuestras observaciones cotidianas y los 
resultados de los experimentos de reproduction Tealizados con 
mimales y plantas contradicen esta prediction. La hipotesis de la 
~tzda. falla tambien al explicar otros fenomenos de la herencia, 
i mo los rasgos que reaparecen despues de “saltarse” una gene- 
radon. 



A Fig. 14-1. Gregor Mendel y sus guisantes. 


Una aitemativa al modelo de la mezcla es la hipotesis de la 
herencia “particulada": el concepto de gen. De acuerdo con este 
modelo, los padres transmiten unidades heredables discretas 
-genes- que retienen sus identidades separadas en la descen- 
dencia. Una colection de genes de un organismo se parece mas 
a una baraja de cartas o a un balde de canicas que a la paleta de 
un pintor. En forma semejante a las cartas y las canicas, los 
genes se pueden distribuir y transmitir de generation en gene- 
radon sin diluirse. 

La gentiica modema surgid en eljardin de una abadia, donde 
un monje llamado Gregor Mendel document^ un mecanismo en 
particulas de la herencia. La pintura de la figura 14-1 ilustra a 
Mendel trabajando con su organismo experimental, el guisante 
(o arvejilla), Mendel desarrollo su teoria de la herencia varias 
decadas antes de que fuera observado el comportamiento de los 
cromosomas en el microscopic y entendido su significado. De 
modo que en este capitulo pasaremos desde el estudio de los cro¬ 
mosomas a reiatar como llego Mendel a su teoria, Tambien 
exploraremos c6mo predecir la herencia de ciertas caracteristicas 
y considerar patrones hereditarios mas complejos que los obser- 
vados por Mendel en los guisantes, Por Ultimo, veremos la mane¬ 
ra en que se aplica el modelo mendeliano a la herencia de las 
variaciones humanas, incluidos los trastomos hereditarios como 
la anemia drepanotitica. 


Concepto 


Mendel empleo el metodo cientifico 
para identificar dos leyes de la 
herencia 

Mendel deseubrid los principios basicos de la herencia al cul- 
tivar guisantes en el jardin mediante experimentos proyectados 
cuidadosamente. A medida que repasamos su trabajo se ponen 
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en evidencia los elementos clave del proceso cientifico que se 
introdujeron en el capitulo L 

Enfoque experimental y cuantitatiyo 
de Mendel 

Mendel credo en una pequeha granja de sus padres en una 
region de Austria que ahora es parte de la Republics Checa, En 
la escuela de este area agricola, Mendel y los demas alumnos 
recibieron nociones sobre agricultura junto con la ensenanza 
basica. Mas tarde, Mendel debid superar dificultades Financier 
ras y enfermedades para destacarse en el colegio secundario y 
en el Institute Filosbfico Olmutz. 

En 1843, a la edad de 21 anos, Ingresd en el monasterio 
augustiniano. Tras no aprobar un examen para converttrse en 
maestro, acudio a ta Universidad de Viena donde estudio desde 
1851 hasta 1853. Estos fueron an os muy importantes para el 
desarrollo de Mendel como cientifico. Dos profesores ejercie- 
ron una influencia especial sobre el. Uno fue el fisico Christian 
Doppler, quien estimulo a sus alumnos a aprender ciencia a 
traves de la experimentacion e instruyd a Mendel para usar las 
matem^ticas con el propdsito de ayudar a explicar los fenome- 
nos naturales. El segundo fue un bot&nico llamado Franz 
Unger, quien despertd su interes en las causas de la variacibn 
en las plantas. Estas personas influyeron en los experimentos 
posteriores de Mendel con guisantes. 

Despues de estudiar en la universidad, fue seleccionado 
para ensenar en una escuela en la que otros maestros compar- 
tian su entusiasmo en la investigacion cientifica. Ademas, 
muchos profesores universitarios e investigadores vivian en el 
monasterio con Mendel. Y lo mas importance: desde hacia bas- 
tante tiempo, los monjes tenian interes en el cultivo de las 
plantas. En 1857, Mendel comenzo a cultivar guisantes en el 
jardin de la abadia para estudiar la herencia. En si mismo, esto 
no parece algo extraordinario. Lo que si fue extraordinario era 
el enfoque nuevo que Mendel le daba a los viejos conceptos 
acerca de la herencia. 

Probablemente, eligio trabajar con guisantes porque habta 
muchas variedades. For ejemplo, una variedad tenia flores 
ptlrpuras y otra las tenia blancas. Un caracter es una caracte- 
ristica heredable, como el color de una flor, que varia entre los 
individuos. Cada variante de un car&cter, como el color pOr- 
pura o el bianco de las Fores, se denomina rasgo (algunos 
genetistas emplean los terminos ear&cter y rasgo como sinbni- 
mos, pero en este libro los diferenciamos). 

Otra ventaja de utilizar guisantes era que Mendel podia 
controlar de manera estricta que plantas fecundaban a otras, 
Los brganos reproductores de una planta de guisantes estan 
en sus flores, y cada una de ellas tiene tanto brganos produe- 
tores de polen (estambres) como un organo ponador de ovu¬ 
les (carpelo). En la natural eza, las plantas de guisantes 
generalmente se autofertilizan: los granos de polen liberados 
de los estambres caen sobre el carpelo de la misma flor y el 
esperma del polen fertiliza los ovulos del carpelo. Para lograr 
la pohnizacibn cruzada (fertilizacibn entre plantas diferen- 
tes), Mendel extirpo los estambres inmaduros de una planta 
antes de que produjeran polen y luego espolvoreo el polen de 
otra planta sobre las flores sin estambre (fig, 14-2). Cada 
cigoto resultante se convii tio luego en un embrion encerrado 
en una semilla (guisante). Bien garantizando la autopoliniza- 
cion o llevando a cabo una polinizacibn cruzada artificial, 
Mendel podia siempre estar seguro del parentesco de las nue- 
vas semillas. 


Mendel eligib rastrear solo los caracteres que variaban 
totaimeme, “si o no”, en lugar de parcialmente, "mas o me nos". 
For ejemplo, sus plantas tenian flores purpuras o blancas; no 
habla nada intermedin entre estas dos variedades. En cam- 
bio, si se hubiera dedicado a estudiar los caracteres que vari- 
an de forma continua entre los individuos -el peso de las 
semillas, por ejemplo- no habria descubierto la naturale- 
za “particulada* de la herencia (aprendera por que mas ade- 
tote). 





Carpelo 


Carpelo polinizado 
madurado en la valna 


Figura 14-2 

Cruzamiento de las 

plantas de guisantes. 

APLICAC10N I 


Por medio del cruzamiento (fertilizadfln) de 
dos variedades de Ifneas genbticamente puras de un organismo, 
tos cientfficos pueden estudiar los patron es de la herencia. En este 
ejemplo, Mendel cruzb plantas de guisantes que se diferenciaban 
en el color de las flores. 


TECISHCA 


RHSULTADOS 


Cuando el polen de una flor blanca fertiliza los 
bvubs de una flor purpura, todos Jos hibridos de la primera gene- 
racibn tienen flores pbrpuras. El resultado es el mlsrno para el cru¬ 
zamiento recfproco, transferencia del polen de las flores pbrpuras a 
las flores blancas. 


® Se quitan los estambres 
de la flor purpura 

- 0 Se transfiere el polen que 
contlene los gametos 
masculinos desde los 
estambres de fas flores 
blancas a ios carpel os 
que tienen los bvulos 
de flores purpuras 


Generation 

parental 

(P) 


© Semillas plantadas 
a partir de la vaina 


Primera 

generation 

(F,) 


0 


Descendencia: 
todas fas flores 
son de color 
purpura 
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Mendel tambien se asegurb de comenzar sus expenmentos 
on tineas geneticamente puras. Cuando las plantas que son 
de lineas geneticamente puras se amopolimzan, toda su des- 
..endencia es de la misma variedad. Por ejemplo, una plama 
.on Cores purpuras es de lineas geneticamente puras si las 
E milias producidas por autopolinizacion dan origen a plantas 
que tambien tienen Cores purpuras, 

En un experimento ripieo de reproductible Mendel polini- 
z: de forma cruzada dos variedades distlntas de guisantes de 
lineas geneticamente puras; por ejemplo, plantas con Cores 
zzrpuras y plantas con Cores blancas (fig. 14-2). Esta fertiliza¬ 
tion o cruzamiento de dos variedades de lineas geneticamente 
puras se denomina hibridacion. Se conoce como generation 
P generation parental) a los padres de lineas puras y genera¬ 
tion F 4 (primera generadon filial) a su descendencia hibrida. 
5i se permiLe que estos hibridos F^ se autopolinicen, se produ- 
ze una generacidn F 2 (segunda generacidn filial). Por lo gene¬ 
ral Mendel segula los rasgos por lo menos de las generaciones 
7 F 1 y F 2 . Si se hubiera detenido en la generacidn F p no habria 
oescubierio los patrones b£sicos de la herencia. Fue principal- 
n.ente por su analisis cuantitativo de las plantas F 2 , que des- 
zubrio los dos principios fundamentals de la herencia que se 
zonocen ahora como ley de la segregacidn y ley de la distribu¬ 
tion independence. 

Ley de la segregation 

Si el modelo de mezcla de la herencia fuera correeto, los 
hibridos F, de un cruzamiento entre plantas de guisantes de 
"ores purpura y las de Cores blancas tendrian Cores de color 
rurpura palido, intermedio entre las dos variedades de la 
zzneracidn P. En la figura 14-2 puede ver que el experimento 
rrodujo un resultado muy diferente: toda la descendencia F 4 
-z o Cores tan purpuras como las de los padres. iQut paso 
. z n la contribution genetica de las plantas de Cores blancas 
'znsmitida a los hibridos? Si se hubiera perdido, entonces las 
-_zmas Fj podrian producir solo descendencia de Cores pur- 
puras en la generation F 2 . Pero Mendel permitio que las pian¬ 
os F, se autopolinizaran y plantb sus semillas: el rasgo de 
Cores blancas reaparecid en la generacidn F 2 . 

Utilize muchas muestras y tlevb un registro exacto de sus 
resultados: 705 de las plantas F 2 tenian Cores purpuras y 
224 tenian Cores blancas, Estos dates se ajustan a una pro- 
portion de aproximadamenle tres Cores purpuras por cada 
Cor blanca (3:1) (fig. 14-3). Mendel concluyo que el factor 
hereditario para las Cores blancas no desaparecia en las pian¬ 
os F p sino que solo el factor para las Cores purpura estaba 
zzztando al color en estos hibridos. En la terminologia de 
Mendel, el color purpura de la Cor es un rasgo dominance y el 
zeior bianco es reeesivo. La reaparition de las plantas con flo- 
blancas en la generation ¥ 2 era una evidencia de que el 
factor heredable que originaba el rasgo reeesivo no se habia 
z uido por la coexistencia con el factor de Cores purpuras en 
as hibridos F r 

Mendel observd el mismo patron de herencia en ottos seis 
:zrac teres, cada uno de el los re present ado por dos rasgos 
cite rentes (cuadro 14-1). For ejemplo, las semillas parenta- 
es de guisantes eran lisas o rugosas. Cuando Mendel cmzo 
. dos variedades de lineas geneticamente puras, todos los 
tibridbs Fj produjeron semillas lisas; este es el rasgo domi- 
name. En la generation F 2 , el 75% de las semillas eran lisas y 
: 25% rugosas, una proportion de 3:1 T como en la figura 14- 
3 Ahora veamos cbmo dedujo Mendel de sus resultados 


experiment ales la ley de la segregacidn. En nuestra explication 
utilizaremos tbrminos modernos en iugar de los empleados 
por Mendel (por ejemplo, usaremos “gen'’ en lugar del “factor 
heredable" de Mendel). 

Modefo de Mendel 

Mendel desarrollo una hipotesis o modelo para explicar el 
patron de herencia 3:1 que observo en forma constante en ta 
descendencia F 2 de sus expenmentos con guisantes. Describimos 
cuatro conceptos relacionados integrados por este modelo, de 
los cuales el cuano es la ley de la segregation. 

Primero, itzs versiones dternafivas de los genes explican ias 
variariones de los caracteres heredados. El gen para el color de las 
Cores en las plantas de guisantes, por ejemplo, existe en dos 
versiones, una para las Cores purpuras y otra para las blancas. 
Estas versiones alternativas de un gen ahora se denominan ale- 
los (fig. 14-4). Floy es posible relacionar este concepto con los 
cromosomas y el DNA. Como se menciono en el capitulo 13, 
cada gen reside en un locus especifico de un cromosoma espe- 


Figura 14-3 

Cuando una planta de guisantes F, 
de flores purpuras se autopoiiniza, £que color de 
flor aparece en la generacidn F z ? 



Se cruzaron (simbolizado por la x ) plantas de 
guisantes de lineas geneticamente puras de flores purpura y de flo¬ 
res blancas. Se les permrtiO a los hibridos F 1 resultantes autopolini- 
zarse o cruzarse con otros hibridos F,. Se observe el color de las 
flores en la generacidn F r 


Generadon P 

(padres de lineas 
geneticamente puras) 




Flores 

pOrpuras 


Flores 

blancas 


Generacidn F, 

(hibridos) 


0k 


Todas las plantas 
tuvieron flores pOrpuras 


Generacidn F, 


* 1 
0k 0k 



RESULTADOS 


En la generacidn F 2 aparecieron tanto flores 
pOrpuras como blancas, En el experimento de Mendel 705 plantas 
tenian flores purpuras y 224, flores blancas, una proporcibn de 
alrededor de 3 purpuras: 1 blanca. 
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Cuadro 14-1. Resultados de Ids cruzamientos F, de Mendel en siete 
caracteres de las plantas de guisantes 


Rasgo Rasgo Generation F 2 

Caracter dominante x recesivo Dominante:Recesivo Proporcion 


Color de Ptirpura x Blanca 

la flot 


& 


705:224 


3,15:1 


Position de Axial 
la flor 


x Terminal 


k t 


651:207 


3,14:1 


Color de Amarilla X Verde 


la valna 


/ / 


Color de Verde x Amarilla 

la vaina 


/ 


6022:2001 


Long! aid Alto 

del tallo 



x Ertana 




428:152 


787:277 


3,01:1 



2,82:1 


2,84:1 


ci'fico. El DNA de ese locus, sin embargo, puede variar en su 
secuencia de nudeotidos y, por tamo, en la informacibn que 
contiene. El alelo para las flores ptirpura y el alelo para las flo¬ 
ras biancas son dos variadones posibles del DNA en el locus 
del color de la flor de tmo de los cromosomas de una planta de 
guisantes. 

Segundo, para cada caracter, un organismo hereda dos aldos , 
Lino de cada padre. Es notable que Mendel formulara esta 
deduccibn sin conocer el papel de los cromosomas. Recuerde 
que en el capitulo 13 dijimos que cada cdula somatica de un 
organismo diploide tiene dos conjuntos de cromosomas, un con- 
junto heredado de cada padre. De este modo, un locus geneti- 
co en realidad esL£ representado dos veces en una cdula 
diploide, Los dos alelos de un locus particular pueden ser 
id£nticos, como en las plantas de lineas geneticamente puras 
de la generation P de Mendel. O pueden diferir, como en los 
hlbridos F 1 (fig, 14-4). 


Tertero, si /os dos alelos de un focus 
difieren, entonces uno t el alelo domi¬ 
nante , determina la apatienda del orga¬ 
nismo; el otro f el alelo recesivo, no 
dene efecto reconocible sobre la apa- 
riencia dd organismo . De esta mane- 
ra, las plantas F t de Mendel tenian 
flores purpuras porque el alelo para 
ese rasgo es dominante y el alelo para 
las flores biancas e$ recesivo. 

La parte cuarta y ultima del mode- 
lo de Mendel, conocida ahora 
como la ley de la segregacibn, afir- 
ma que /os dos aldos para un cardc- 
ter heredable se separan (segregan) 
durante la jormacidn de fos gametos 
y term man en gametos diferentes. 
Asi, un bvulo o un espermatozoide 
obtienen solo uno de los dos alelos 
que est&n presences en las celulas 
somMcas del organismo, En termi- 
nos de cromosomas, esta segrega¬ 
tion corrasponde a la distribudbn 
de los cromosomas homblogos en 
la meiosis hacia gametos diferentes 
(fig, 13-7). Tengase en cuenta que 
si un organismo tiene alelos id£mi- 
cos para un caracter en particular 
-es dear, el organismo es una 
line a geneticamente pura para ese 
caracter- entonces ese alelo esta 
presente en todos los gametos. 
Pero si contiene alelos diferentes, 
como en los hlbridos F p entonces 
el 50% de los gametos red be el 
alelo dominante y el 50% recibe 
el recesivo. 

Este modelo de segregacibn de 
Mendel, explica la proporcibn de 
3:1 observada en la generacibn F 2 
de sus numerosos cruzamientos? 
En el caso del caracter del color 
de las floras, el modelo predice 
que los dos alelos diferentes presen- 
tes en un indivlduo se segrega¬ 
te en los gametos, de modo que 
la mi tad de estos tendr& el alelo para las flores purpuras y la 
otra mitad el alelo para las flores biancas. Durante la autopo- 
linizacibn, los gametos de cada clase se unen al azar Un bvulo 
con un alelo para floras purpura tiene las mismas posibilida- 
des de ser fertilizado por un espermatozoide con un alelo para 
flores pUrpuras o uno para flores biancas, Puesto que lo 
mismo es cierto en el caso de un ovulo con un alelo para flo¬ 
res biancas, existe un total de cuatro combinadones igual- 
mente posibles de espermatozoides ovulos. La figura 14-5 
ilustra estas combinaciones mediante el cuadrado de 
Punnett. un diagrama manual para predecir la composition 
de los alelos de la descendencia de un cruzamiento entre indi- 
viduos de composition genetics conocida. Adviertase que uti- 
lizamos una letra maytiscula para simbolizar un alelo 
dominante y una letra minuscula para un alelo recesivo. En 
nuestro ejemplo P es el alelo para flores purpuras y p es el 
alelo para las flores biancas. 
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iCual sera el aspecto flsieo de esta descendencia F z ? Una 
cuarta parte de las plantas heredb dos alelos para (lores pur¬ 
pura; sin duda, estas plantas tendran flores purpuras, la mi tad 


Alelo para flores purpuras 



Locus para el gen del color de la flor 



Par de 

> cromosomas 
homologos 


Alelo para flores blancas 


A Fig. 14-4. Alelos, versiones alternativas de un gen. Una cdlula 
somdtica tiene dos copias de cada cromosoma (que forman un par 
-omdlogo) y de este modo, dos alelos de cada gen, que pueden ser 
^enticos o diferentes. Esta figura i lustra un hlbrido de guisante F,, con 
jn alelo para flores purpuras, heredado de un padre y un alelo para flo- 
'es blancas heredado del otro padre. 


de la descendencia F z heredo un alelo para flores purpura y un 
alelo para flores blancas; estas plantas tambien tendran (lores 
purpura, el rasgo dominance. For ultimo, un cuarto de las 
plantas F 2 heredo dos alelos para flores blancas y, en efecto, 
expresaran el rasgo recesivo. A$f t el modelo de Mendel explica 
la proporcion de 3:1 de los rasgos que observo en la genera - 
cion F 2 . 


VocrtJjiilano gene tiro util 

Un organismo que tiene un par de alelos identicos para un 
caracter se dice que es homocigoto para el gen que controls ese 
caracter. Una planta de guisantes que es una linea genetica- 
mente pura para las flores purpura (PP) es un ejemplo. Las 
plantas de guisantes con flares blancas son tambien homocigo- 
tas, pern para el alelo recesivo (pp). Si cruzamos homocigotos 
dominantes con homocigotos recesivos, como en el cruzamien- 
to parental (generacion P) de la figura 14-5, cada descendienie 
tendra dos alelos diferentes: Pp en el caso de los hibridos Fj de 
nuestro experiment del color de las flores. Un organismo que 
tiene dos alelos diferentes para un gen se dice que es heteroci- 
goto para ese gen, A diferencia de los homocigotos, los hetero- 
cigotos no son de lineas genetieamente puras porque producen 
gametes con alelos diferentes; por ejemplo, P y p en los hfbri- 
dos F, de la figura 14-5. Fn consecuencia, estos hibridos F 1 


► Fig, 14-5. Ley de la segregation de 
Mendel. Este diagrams muestra fa composi- 
:: n genetica de las generaciones de la figu- 
■? "4-3. Ilustra el modelo de Mendel para !a 
e'enda de los alelos de un gen unico. Cada 
: 2 nta tienen dos alelos para el gen que con- 
*: a el color de la flor, un alelo heredado de 
:eda padre. Para construir un cuadro de 
: Cmett ponga todos los gametes femeninos 
rcsibles a un I a do del cuadro y todos los 
gametos masculines posibfes en el lado adya- 
:e~:e. Las cajas representan la descendencia 
zue -esulta de todas las uniones posibles de 
gametos masculino y femenino. 


Todas las plantas de lineas genetieamente 
puras de la generacion parental tienen 
alelos identicos, PPopp. 

Cada gameto (tirculo) contiene solo 
un alelo para el gen del color de la flor 
En este caso, cada gameto producido 
por un padre tiene el mismo alelo. 


La union de los gametos parentafes 
produce hibridos que tienen una 
combinaclon Pp. Debido a que el alelo 
del color purpura de la flor es domlnante, 
todos estos hibridos tienen flores purpuras. 

Cuando las plantas hibridas producen 


Generacion P 


Apariencia 
Constitution genetica 

Gametos: 


Generacion F, 


Apariencia: 
Constitucidn genetica 




Flores pbrpuras 
PP 



Flores blancas 

pp 



Flores purpuras 

PP 



capStulo 14 Mendel y el concepto de gen 255 
















Fenotipo 


Genotipo 


Figura 14-7 




A Fig. 14-6, Fenotipo f rente a genotipo. La descendenda F z de un 
cruzamiento para el color de la flor de acuerdo con el fenotipo da lugar 
a fa proporcidn fenotfpka caracterlstica 3:1, Sin embargo, en cuanto ai 
genotipo, existen en realidad dos categories de plantas de f I ores pur¬ 
puras, las PP (homocigotas) y las Pp (heterodgotas), lo qite da una pro- 
porcidn genotipica de 1:2:1. 


producen descendenda con flores tanto purpuras como blancas 
cuando se autopolinizan. 

Dados los distintos efectos de los alelos dominante y rece¬ 
sivo, no siempre los rasgos de un organismo revelan su com- 
posicidn gendtica. Por tanto, distinguimos entTe los rasgos de 
un organismo, a los que nos refer!mos como su fenotipo, y su 
composicidn genetica; es deeir, su genotipo. En el case del 
color de las [lores en las plantas de guisantes, las plantas PP y 
Pp tienen el mismo fenotipo (purpura) pero genotipos diferen- 
tes. En la figura 14-6 se muestran estos terminos. Notese que 
el Fenotipo se refiere a los rasgos fisiologicos como tambien a 
los rasgos relacionados directamente con la apariencia. For 
ejemplo, existe una variedad de guisante que carece del rasgo 
normal de poder amopolinizarse. Esta variacion fisioldgica es 
un fenotipo. 


Cruzamiento de prueba 

Suponga que tenemos una planta de guisante que tiene flo¬ 
res purpura. No podemos deeir a partir del color de la flor si 
la planta es homodgota o heterocigota porque los genotipos 
PP y Pp dan como resultado el mismo fenotipo. Pero si cruza- 
mos esta planta con una que tenga flores blancas, el aspecto 
de la descendenda revelara el genotipo de sus padres de flo¬ 
res purpuras (fig. 14-7), Debido a que las flores blancas 
representan un rasgo recesivo, los padres con flores blancas 
deben ser homocigotos (pp). Si toda la descendenda del cru¬ 
zamiento tiene flores purpuras, el otro padre debe serhomo- 
cigoto para el alelo dominante porque un cruzamiento entre 
PP x pp produce una progenie Pp, Pero si ambos fenotipos 
aparecen entre los descendientes, los padres de flores rojas 


Cruzamiento de prueba 


APUCACION 


Un organismo que exhibe un rasgo dominan¬ 
te, como las flores purpuras en las plantas de guisantes, puede ser 
ho mod goto para el alelo dominante o heterocigoto. Para determ I- 
nar el genotipo de un organismo, los genetistas pueden realizar un 
cruzamiento de prueba. 


EOSIICA 


En un cruzamiento de prueba se cruza el indi- 
viduo con el genotipo desconoddo con un individuo homocigoto 
que expresa el rasgo recesivo (flores blancas en este ejemplo). Por 
medio de la observaddn de los fenotipos de la descendenda que 
se produce de este cruzamiento podemos deducir el genotipo del 
padre de flores purpuras. 



x 



Fenotipo dominante, 
genotipo desconoddo 
iPPo Pp7 


Fenotipo recesivo, 
genotipo conocido: 
PP 


RESULTADOS 


Si es PP t 
toda la descendenda 
ser3 purpura: 


7 ® 


Si es Pp, 
la mitad de la 
descendencia sera pOrpura 
y la mitad bfanca: 


KPJ KPJ KPJ KPJ 



Pp 

* 

Pp 

® 

* 

Pp 

* 

PP 

® 

Q* 

pp 

♦ 

pp 


& 

PP 

pp 




deben ser heterocigotos. La descendencia del cruzamiento de 
Pp x pp tendra una proporcidn fenotfpica de 1:1. La repro- 
duccion de un homocigoto recesivo con un organismo de 
fenotipo dominante, pero de genotipo deseonocido, se deno- 
mina cruzamienlo de prueba, £sta fue ideada por Mendel y 
cominua siendo una herramienta importante para los gene¬ 
tistas. 

Ley de la distiibucion independiente 

Mendel dedujo la ley de la segregacion realizando experiment 
tos de reprodueddn en los que controlo un solo car&cter, como 
el color de la flor. Toda la progenie F, producida en sus cruza- 
mientos de padres de lineas gendticamente puras fueron 
monohlbridos, lo que significa que eran heterocigotos para un 
caracten Nos referiremos a un cruzamiento entre estos heteroci¬ 
gotos como cruzamientos monohibridos. 

Mendel identified su segunda ley de la herencia siguiendo 
dos caracteres al mismo tiempo. For ejemplo, dos de los siete 
caracteres que estudid Mendel eran el color de la semilla y su 
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'exiura, Las semiltas pueden ser amarillas o verdes. Tambien 
rueden ser lisas o rugosas. A partir de los cruzamientos de mi 
car&cter tinico descubriO que el alelo para las semillas amarillas 
es dominante (Y) y que el alelo para las verdes es reeesivo (y). 
?ara el caracier de la textura de la semilla, el alelo para las lisas 
es dominante (R) y el alelo para las rugosas es reeesivo (r). 

Imagine cruzar dos variedades de lineas geneticamente 
ruras de guisarUes que difieren en ambos caracieres -un cru¬ 
zamiento parental entre una planta con semillas amarillas-lisas 
:YTIR) y una planta con semillas verdes-rugosas (yyrr)-. Las 
r .antas F A ser&n dihibridos, heterocigo- 
ias para ambos caracieres (YyRr) t Pero, 

^estos caracieres, el color y ia textura de 
a semilla, se transmilen como un paque- 
:e desde los padres a la descendencia? 

Dicho de otro modo, ^se mantienen 
r.empre unidos los alelos Yy R, genera- 
non tras generacion? la textura y el 
:o!or de !a semilla se heredan de forma 
-.lependiente uno de otro? La figura 
14-S ilustra el modo en que un cniza- 
*rimto dtktbrido, es dedr, un cruzamiento 
entre dihibridos F p puede determinar 

- zal de estas hipotesis es cor recta. 

Las plantas ¥ v de genotipo YyRr, exhi- 
nen ambos fenotipos dominantes, semi- 
Las amarillas y lisas, Independientemente 
ie que hipotesis sea la eorrecta. El paso 
uave del experiment es comprobar que 
=- ede cuando las plantas Fj se autopoli- 
nman y producen una descendencia F 2 . 
los hibridos deben transmitir sus ale- 
s en las mismas combinaciones en las 
que se heredaron de la generacion P, 
usbra solo dos clases de gametos: YR e 
- Esta hipbtesis predice que la propor- 
zn fenotipica de ia generacion F 2 sera 
1 igual que en un cruzamiento mono- 
ribrido (fig. 14-8). 

La hipotesis altemativa es que los dos 
n:es de alelos se segregan de forma 
niependiente uno de otro. En oLras pala- 
: ru los genes son empaquetados en los 
rimetos en todas las combinaciones 
r i dles de alelos, siempre y cuando 
in gameto tenga un alelo de cada gen. 

1“ maestro ejemplo, una planta ¥ x pro- 
T-iiria cuatro clases de gametos en can- 
cades iguales: YR, Yr, yR e yr. Si 
lime tos masculinos de las cuatro clases 
r-: mezclan con ovulos de las cuatro cla- 
^s habra 16 (4 x 4) maneras igualmen- 
: probables en las que se pueden 
i: mbtnar los gametos en la generacion 
T como se muestra en el cuadro de 
-cmnett a la derecha de la figura 14-8. 
lisas combinaciones componen cuatro 
zitegorias fenotipicas con una propor- 
_ :r de 9:3:3:1 (nueve amarillas-lisas a 
ii verdes-lisas a tres amarillas-rugosas 

- una verde-rugosa). Cuando Mendel 

- it el experimento y “anoto’ 1 (dasificO) 
i descedencia F 2 , sus resultados fueron 


cercanos a la proporcion fenotipica predicha de 9:3:3:1, en que 
avalo la hipotesis de que cada caracter —el color o ia forma de 
la semilla- se hereda de forma independiente del otro caracter, 
Mendel probo sus siete caracieres de los guisantes en varias 
combinaciones de dihibridos y siempre observd una propor- 
ci6n fenotipica de 9:3:3:1 en la generacibn F 2 . Observe en la 
figura 14-8, sin embargo, que, si se constderan los dos caracte- 
res por separado, existe una proporcion fenotipica de 3:3 para 
cada uno: tres amarillos a uno verde; tres lisos a uno rugoso. En 
lo que respecta a un solo caracter, los alelos se segregan como 


Figura 14-8 

i.Los alelos para el color y la forma de la semilla se 
distribuyen en los gametos de forma dependiente (juntos) 
o independiente? 

EXPERIMENTO i 


Se cruzaron dos plantas de guisantes de Ifneas geneticamente puras -una 
con semillas lisas amarillas y la otra con semillas rugosas verdes- y se originaron plantas dihi- 
bridas F r La autopolinizacibn de los dihibridos F T , que son heterocigotos para ambos caracte- 
res, produjo la generacibn F 2 . Las dos hipdtesis predicen las diferentes propordones 
fenotipicas. El color amarlllo (Y) y la textura lisa (R) son dominantes. 


Generacion P 


Generacion F t 


Generacion F 2 

{descendencia 

predicha) 



yyrr 


Ch YyRr 

Hipdfesis de / ~ \ Hipdtesisde 
la dlstribuddn / \ la distribudon 

dependiente / \ independiente 


Gametcgynasoufinos 



Gametos masculinos 
\u(yp) Va(yR) V4 (yr) 


Proporddn fenotipica 3:1 


9 

YYRR 

9 

YYRr 

9 

YyRR 

9 

YyRr 

9 

YYRr 

pa 

YYrr 

9 

YyRr 

m 

Yyrr 

* 

YyRR 

9 

YyRr 

9 

yyRR 

9 

yyRr 

9 

YyRr 

a 

Yyrr 

9 

yyRr 

a 

yyrr 


VtoQ} Vl6 ^ 7i*e 

Proporcibn fenotipica 9:3:3:1 


RESULTADOS 


315 ^ 108 ^ 101 


32 


Proportion fenotipica aproximada 9 :3 :3 :1 


CONCLUSION 


Los resultados sustentan la hipotesis de la distribuciOn independiente. Los 
alelos para el color de la semilla y los de su forma se distribuyen en los gametos de forma inde¬ 
pendiente uno de otro. 


capItulo 14 Mendel y el concepto de gen 257 


























si fuera un cruzamiento monohfbrido. Los resultados de los 
experimentos dlhibridos de Mendel constituyen ks bases de 
io que ahora llamamos la ley de la distribucion indepen¬ 
diente, que afirma que cada par de alelos se segrega de manera 
independiente de los otros pares de aldos durante laformacion de 
ungameto , 

Hablaiido en sentido estricto, esta ley se aplica solo a los 
genes (pares de alelos) localizados en cromosomas diferentes; 
esto es n en cromosomas que no son hom6 logos. Los genes 
localizados cerca unos de otros en el mismo cromosoma tien- 
den a heredarse juntos y tienen patrones de herencia mas com- 
plejos que los predichos por la ley de la distribution 
independiente. Describiremos estos patrones en el capitulo 15. 
Todas las caracteristicas de los guisantes estudiadas por Mendel 
fueron controladas por genes en cromosomas diferentes (o que 
se comportaron como si !o estuvieran); esta situaddn fortuita 
simplified en gran medida la interpretation de sus cruzamien- 
tos de caracteres multiples de los guisantes. Todos los ejemplos 
que analizamos en el resto de este capitulo comprenden genes 
localizados en cromosomas diferentes. 


Evaluation de conceptos 


I* Describa brevemente de que manera los resultados que 
se muestran en k figura 14-3 sustentan la hipotesis de la 
herencia "particulada* de MendeL 
2 , Si se permite la autopolinizacion de plantas de guisantes 
heterocigotas para la position de k Oor y la longitud del 
tallo (AaTr) y se plantan 400 de las semilks resultantes 
^cuantas plantas descendientes seran enanas con flores 
terminales? (vease el cuadro 14-i.) 

Ve arise fas respites fas en el Ap&mkce A. 


Concepto 


Las leyes de la probabilidad rigen 
la herencia men deliana 

Las leyes de la segregation y de la distribucion indepen¬ 
diente de Mendel reflejan las mismas reglas de probabilidad 
que se aplican al tirar una moneda al aire, hacer radar los dados 
o extraer cartas de k baraja. La escala de probabilidad varia del 
0 al L Un acontecimiento que se va a producir con seguridad 
tiene una probabilidad de 1, en tanto que uno que seguramen- 
te no se va a producir tiene una probabilidad de 0. Con una 
moneda que tiene caras en ambos lados, la probabilidad de que 
saiga cara es de 1 y la de que saiga cruz es de 0. Con una mone¬ 
da normal, la probabilidad de que saiga cara es de V 2 y la de 
que saiga cruz tambien. La probabilidad de extraer un as de espa- 
das de una baraja de 52 cartas es de Las probabilidades de 
todos los resultados posibles para un acontecimiento deben 
sumar 1. Con una baraja, la probabilidad de sacar una carta 
distinta del as de espadas es de 51 / 52 , 

Tirar una moneda al aire nos ofrece una lection importance 
sobre probabilidad. Por cada lanzamiento, la probabilidad de 


cara es de V 2 . Ei resultado de cualquier lanzamiento no se ve 
afectado por lo que sucedio en los anteriores. Nos referimos a 
los fenomenos como lanzar una moneda al aire como sucesos 
independientes. Cada lanzamiento de una moneda T de forma 
sucesiva o con varias monedas simultaneamente, es indepen¬ 
diente de cualquier otro. Y como dos lanzamientos de monedas 
separados, los alelos de un gen se segregan en gametos de 
forma independiente de los alelos de otro gen (ley de k distrb 
bud on independiente). Dos regks b&sicas pueden ayudamos a 
predecir el resultado de la fusion de estos gametos en cruza- 
mientos monohibridos simples y en cruzamiemos mas compli- 
cados, 

Reglas de multi plica cion y sum a aplicadas 
a los cruzamientos monohibridos 

<=De que manera podemos determinar la probabilidad de 
que uno o mas acontecimientos independientes se produzcan 
juntos en alguna combination espetifica? Por ejemplo, £cual 
es k probabilidad de que dos monedas knzadas simuhanea- 
mente al aire caigan con la cara hacia arriba? La regia de la 
multiplication afirma que para determinar esta probabilidad 
mukiplicamos la probabilidad de un acontecimiento (una 
moneda que cae por el kdo de la cara) por la probabilidad del 
otro acontecimiento (la otTa moneda que cae tambien por el 
lado de la cara). Por la regia de la multiplication, entonces, la 
probabilidad de que ambas monedas caigan mostrando la cara 
es de V 2 x l / 2 = l / 4 . 

Podemos aplicar el mismo razonamiemo a un cruzamien¬ 
to monohibrido F 1 (fig. 14-9). Con la forma de la semi 11a en 
ia pknta de guisantes como el caraeter heredable, el genoti- 
po de las plantas es Rr. La segregacion en una plants hete- 
rocigota es como una moneda lanzada al aire: cada dvulo 
producido tiene una probabilidad de V 2 de tener un alelo 
dominante (R) y L / 2 de portar un alelo recesivo (r), Las mis¬ 
mas probabilidades se aplican a cada gamete masculine pro¬ 
ducido, Para que una pknta ¥ 2 tenga semilks rugosas, el 
rasgo recesivo, tanto el ovulo como el gameto masculine 
deben tener el alelo r. La probabilidad de que los dos alelos 
r e$t£n presentes en los gametos en ei momemo de la fertili¬ 
zation es de l / 2 (la probabilidad de que un 6vulo tenga un r) 
x V 2 (la probabilidad de que un gameto masculino tenga un 
r). As!, k regia de k multiplication nos dice que la probabi¬ 
lidad de que una pknta F 2 tenga semilks rugosas (rr) es de 
l / + (vease el cuadro de Punnett en la figura 1.4-9). Del mismo 
mode, la probabilidad de que una pknta f 2 sea portadora de 
ambos alelos dominantes para la rugosidad de la semilla (RR) 
es de V 4 . 

Para calcular la probabilidad de que una pknta F 2 de un 
cruzamiento monohibrido sea heterocigota en vez de homoci- 
gota necesitamos apdar a una segunda regia. Observe que en 
k figura 14-9 el alelo dominante puede provenir del ovulo y el 
alelo recesivo del espermatozoide o vice versa. Esto es, los 
gametos F 1 pueden combinarse para producir deseendencia Rr 
de dos maneras independientes que se excluven mutuamente: 
para cualquier pknta F 2 en particular el alelo dominante 
puede provenir del ovulo o de gameto masculino, pero no de 
ambos. De acuerdo con la regia de la suma, k probabilidad 
de que se produzcan uno de dos o mas acontecimientos mutua¬ 
mente excluyentes se calcula sumando sus probabilidades 
individuales; Como acabamos de ver, k regia de la multiplica¬ 
tion nos indica las probabilidades individuales para que las 
sumemos. 
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Segregacion de los 
a I el os en (os ovulos 


Segregaddn de fos alelos 
en los gametos masculines 



4 Fig. 14-9. Segregacion de alelos y fertilization como aconteci- 
-nientos probables. Cuando un heterodgoto (Rr) forma gametos, la 
i^egacion de alelos es como lanzar una moneda al aire. Podemos 
T'erminar la probabilidad de cualquier genotipo en la descendencia de 
oos heterocigotos multiplicando las probabilidades Individ uales de que 
ovuio y un gameto masculino tengan un alelo concrete (R o ren este 


La posibilidacl de obiener una F 2 heterocigota de una forma 
-alelo dominanie del ovuio y alelo recesivo del gameto mascu- 
-mo- es de '/ 4 , La posibilidad de obtenerla de la otra forma 
-alelo dominanie del gameto masculino y alelo recesivo del 
viilo- es tambien 1/4 (fig, 14-9)- Empleando la regia de la 
5'ima, emonces, podemos calcular que la probabilidad de una 
F- neterocigota es de V 4 + l / 4 = V 2 , 

Resolution de problemas geneticos camplejos 
ccm las reglas de probabilidad 

Tambien podemos aplicar las reglas de probabilidad para 
predecir los resuhados de los cruzamiemos que a fee tan a 
zaracteres multiples, Recuerde que cada par de alelos se segre- 
zs de forma independiente durante la formacidn de los game¬ 
tes (ley de la distribucion independiente). De este modo, un 
dzbibridb u otro cruzamiento con caracteres mtiltiples es equi- 
valeiue a dos o mas cruzamienLos monohtbridos independen¬ 
ts que se producen de forma simultanea. Al aplicar lo que 
■rrendimos sobre los cruzamiemos monohibridos, podemos 
deierminar la probabilidad de los genotipos especificos de la 
reneracion F 2 sin tener que construir euadros de Punnett 
nmanejables, 

Considere el cruzamiento dihibrido entre los heterocigotos 

Rr que se muestran en la figura 14-8. Nos centraremos pri¬ 
me ro en el caracter del color de la semilk. Para un cruza- 
nnenio monohibrido de plantas Yy, las probabilidades de los 
genotipos de la descendencia son de l / 4 para el YY, V 2 para el 


Yy y V 4 para e! yy. Las mismas probabilidades se apiican para 
los genotipos de la descendencia en rekeidn con la forma de 
la semilla; l / 4 el RR, l / 2 el Rr y l / 4 el rr, Conociendo estas pro- 
babilidades, simpiemente podemos utilizar la regia de la mub 
liplicacion para determinar la probabilidad de cada genotipo 
en la generacion F 2 . Por ejemplo, la probabilidad de que una 
pknta tenga el genotipo YYRR es de V 4 x l / 4 = V 16 . Esto 
corresponde al cuadrado superior izquierdo del cuadro de 
Punnett que se encuentra en la figura 14-8. Para dar otro 
ejemplo, la probabilidad de una plama F 2 con el genotipo 
YyRR es de V a (Yy) x ] / 4 (RR) = V 8i Si exanuna de cerca el cua¬ 
drado de Punnett de la figura 14-8 vera que 2 de los 16 cua- 
drados (V e ) corresponden al genotipo YyRR. 

Ahora veamos como podemos combinar las reglas de la 
muhipHcacion y de la suma para resolver problemas aun m&s 
complejos de la genetica mendeliana, Por ejemplo, imagine 
un cruzamiento de dos variedades de guisantes en los que 
rastreamos k herencia de tres caracteres, Suponga que cruza- 
mos un trihlbrido con Pores purpura y semillas amarilks, 
lisas (heterocigotas para los tres genes) con una pknta con 
flores purpuras y semillas verdes y rugosas (heterocigota para 
el color de la flor pero homocigota recesiva para los otros dos 
caracteres). Con los simbolos de Mendel, nuestro cruzamien¬ 
to es PpYyRr x Ppyyrr, ^Que iraccion de la descendencia de 
este cruzamiento puede predecirse que exhiba los fenolipos 
recesivos de, por lo metros, dos de los tres caracteres? 

Para responder a esta pregunta podemos comenzar por enu- 
merai todos los genotipos que cumpien esta condicion: ppyyRr, 
ppYyrt; Ppyyrr, PPyyrr y ppyyrr (como la condicion es, por !o 
menos dos rasgos recesivos, el ultimo genotipo, que produce los 
tres fenotipos recesivos, tambien cuenLa). Luego, calculamos la 
probabilidad para cada uno de los genotipos resultantes de nues¬ 
tro cruzamiento PpYyRr x Ppyyrr x multiplicando las probabili¬ 
dades individuales para los pares de alelos, como hicimos en 
nuestro ejemplo del dihibrido. Observese que en un cruzamien¬ 
to que afecta pares de alelos heterocigotos y homocigotos (por 
ejemplo, Yy X yy), la probabilidad de descendencia heterocigota 
es de ] / 2 y la de homocigota es de V 2 . Por ultimo, empleamos la 
regia de k suma para calcular las probabilidades de todos los 
genotipos diferentes que satisfacen la condicion de por lo menos 
dos rasgos recesivos, como se muestra abajo. 


ppyyRr 

'A (probabijjdad de pp) x '/; (yy) x 'A 

(J?r) = fj$ 

ppYyrr 

1 A X V: X Vi 

- Vl6 

Ppyyrr 

Vi x Vi x Vi 

= J /l 6 

PPyyrr 

V i X Vi X V: 

= l /l6 

ppyyrr 

V* x Vi X Vi 

= Vl6 

Probabilidad de por to menos dos rasgos recesivos 

= o 3 /a 


Con la practica, podra ser capaz de resolver mas rapido pro¬ 
blemas geneticos utilizando las reglas de probabilidades en vez 
de real tzar euadros de Punnett, 

No podemos predecir con certeza los numeros exactos de la 
progenie de los diferentes genotipos que resultan de un cruza- 
miento genetico. Pero las reglas de probabilidades nos indican 
k chance de los diversos resuhados. Por lo general, cuanto mas 
grande sea el tainano de la muestra, m£s se aproximan los 
resuhados a nuestras predicciones. La razon por la que Mendel 
contabilizo tantos descendiemes de sus cruzamientos es por- 
que comprendla k naturaleza estadistica de la herencia y 
conocia las reglas de las probabilidades. 
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Evaluation de conceptos 


1. Para cualquier gen con un alelo dominante C y un 
alelo recesivo c, £que proporcion de descendienies de 
un cruzamiento CC x Cc espera que sean homocigotos 
dominanies, homocigotos recesivos y heterocigotos? 

2. Un organismo con el genotipo BbDD se aparea con 
uno qne tiene el genotipo BBDd. Suponiendo la distri- 
bucibn independiente de estos dos genes , escriba I os 
genodpos de lodes los descendientes posibles de este 
cruzamiento y calctile la probabilidad de la presenta^ 
cion de cad a genotipo, empleando las reglas de proba- 
bihdades. 

3. ^Cual es la probabilidad de que un descendieme del 
cruzamiento de la preguma 2 exhiba cualquiera de los 
rasgos recesivos codificados por los alelos b y d ? 
Justifique su respuesta- 

Wowie /as respuestas e'n el Apendice A, 


Concepto 


Los patrones de la herencia suelen 
ser mas complejos que lo previsto 
por la simple genetica men deli ana 

Hn el siglo xx, los genetislas extendieron la aplicacion de los 
principles mendelianos no solo a los diversos organismos, sino 
tambien a los patrones de la herencia mas complejos que los 
que Mendel describe. Fue brillame (y afortunado) que Mendel 
ellgiera los car act e res de la planta de guisantes, que resultaron 
tener una base genetica relaiivamente simple: cada caracter que 
cstudio est& determinado por un gen, para el cual existen solo 
dos alelos, uno completamente dominante sobre el otro.* Pero 
estas condiciones no se cumplen en todos los caracteres he re¬ 
dab les, ni en los guisantes. La relacion entre genotipo y fenoti- 
po rara vez es tan simple. Sin embargo, esto no disminuye la 
utilidad de la genetica mendeliana (tambien llamada mendelis- 
mo), debido a que los principios de segregacion y distribucion 
independences se aplican incluso a patrones de la herencia mas 
complejos. En esta seccion extenderemos la genetica mendelia¬ 
na a los patrones de la herencia que no fueron descritos por 
Mendel. 

Extension de la genetica mendeliana 
a un gen individual 

La herencia de los caracteres determinados por un gen indivi¬ 
dual se desvia de los patrones mendelianos simples cuando los 
alelos no son completamente dominantes o recesivos, cuando un 


* Existe una exception: los genetistas encontraron que el caracter de la posicitfn 
de la flor de Mendel en realidad esta deierminado por dos genes. 


gen en particular tiene mas de dos alelos o cuando un solo gen 
produce fenotipos multiples. En esta seccidn describiremos ejem- 
plos de cada una de estas situaciones, 

El espectro de fa dominancia 

Los alelos pueden mostrar grados diferentes de dominancia 
y recesividad en relacion con los otros, Nos referimos a este 
range como el espectro de la dominancia . Un extrema de este 
espectro se observa en la descendencia F t de los cruzamientos 
clasicos de los guisantes de Mendel. Estas plamas F t siempre 
eran como una de las dos variedades parentales debido a la 
dominancia compleia de un alelo sobre el otro. En esta situa- 
cion, los fenotipos del heterocigoto y del homocigoto domi- 
nante son indistmguibles. 

En el otro extrema esta la codominancia de ambos alelos; 
esto es, los dos alelos afectan el fenotipo de manera separada 
y distinguible. Por ejemplo, el grupo sanguineo humano MN 
est^ determinado por alelos codominantes para dos moleculas 
especificas locallzadas en la superficie de los globules rojos, las 
moleculas M y N. Un locus unico para el gen, en d que son 
posibles dos variaciones alelicas, detennina el fenotipo de este 
grupo sanguineo. Los individuos homocigotos para el alelo M 
(MM) tienen globules rojos solameme con moleculas M; los 
individuos homocigotos para el alelo N (NN) tienen globules 
rojos solamente con moleculas N. Pero ambas moleculas, M y 
N, estan p re semes en los gldbulos rojos de los Individuos hete¬ 
rocigotos para los alelos M y N (MN). Observe que el fenotipo 
MN no es un intermedio entre los fenotipos M y N. En cambio, 
ambos fenotipos M y N se exhiben en los heterocigotos, ya que 
ambas moleculas estan presentes. 

Los alelos para algunos caracteres caen en el medio del 
espectro de dominancia. En este caso, los hibridos F t tienen 
un fenotipo que se encuentra en algun lugar entre los fenoti¬ 
pos de las dos variedades parentales, Este Fendmeno, denomi- 
nado dominancia incompleta de un alelo, se observa cuando 
las plantas “boca de dragon” rojas se cruzan con las blancas: 
todos los hibridos F : tienen flores rosas (fig, 14-10). Este ter- 
cer fenotipo resulta de las flores de los heterocigotos que tie¬ 
nen menos pigmemo rojo que los homocigotos rojos (a 
diferencia de la situacidn de las plantas de guisante de Mendel, 
en las que los heterocigotos Pp producen suficiente pigmento 
para que las flores sean de un color ptirpura in distinguible del 
de las plantas PP). 

A primera vista, la dominancia incompleta de un alelo 
parece proporcionar evidencia para la hipotesis de la mezda 
de la herencia, que predeciria que el rasgo rojo o el bianco no 
podrfan recuperarse nunca de los hibridos rosas. En realidad, 
el cruzamiento de hibridos F, produce descendencia F 2 , con 
una proporcion fenotipica de un rojo a dos rosas a un bian¬ 
co (debido a que los heterocigotos tienen un fenotipo sepa- 
rado, las proporciones genotipicas y fenotipicas para la 
generation F 2 son las mismas, 1:2:1), La segregacidn de los 
alelos para las flores rojas y para las blancas en los gametes 
producidos por las plantas de flores rosas confirms que los 
alelos para el color de la flor son factores hereditarios que 
mantienen su identidad en los hibridos; esto es, la herencia 
es “particulada’l 

Relacion entre dominancia y fenotipo. Hemos visto ahora 
que los efectos relatives de los dos alelos varian desde la domi¬ 
nancia completa de uno de ellos, a traves de la dominancia 
incompleta de un alelo, hasta la codominancia de ambos. Es 
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▲ Fig. 14-10. Dominancia incompleta en el color de las floras de 
la boca de dragon. Cuando las floras rojas se cruzan con las blancas, 
:s hlbridos F, tienen flores rasas. La segregacidrr de los aides en los 
gametos de fas plantas F 1 produce una generation con una propor 
: on de 1:2:1 tanto para el genotipo como para d fenotipo, Los supe- 
' -'dices indican los alelos para el color de la flor: C* para el rojo y C w 
zara el bianco. 


mportante comprender que un alelo no se denomina domi¬ 
nante porque somete de alguna manera al recesivo. Recuerde 
;.ue los alelos son simples variaciones en la secuencia de 
nudeOtidos de un gen. Cuando un alelo dominanie coexiste 
con un recesivo en un heierocigoto, en realidad, no interact#- 
cn para nada. Es en la via que va desde el genotipo hasta el 
'enotipo cuando la dominancia y la recesividad emran en 
;nego. 

Para ilustrar la relacion entre dominancia y fenotipo pode- 
mos utilizar uno de los caraeteres de Mendel: la forma lisa de 
la semilla de guisante frente a la rugosa, El alelo dominante 
Uso) codifica la sintesis de una enzima que en la semilla ayuda 
i converter el azOcar en almidon, El alelo recesivo (rugoso) 
codifica una forma defectuosa de esta enzima, De este mode, 
en un homoeigoto recesivo, el azucar se acumula en la semilla 
rorque no se convierte en almidon A medida que se desarro- 
a, las concentraciones elevadas de azucar provocan la capta- 
cion osmodca de agua y se hincha. Luego, cuando la semilla 
~ a dura se seca, aparecen arm gas. En contraste, si hay un alelo 
„ominante, el azucar se convierte en almidon, la semilla no 
:ncorpora agua en exceso y, por tanto, no se arruga cuando se 


seca* Un alelo dominante produce suficiente enzima como 
para eonvertir el azucar en almiddn, y asi los homocigotos 
dominantes y los heterocigotos tienen el mismo fenotipo: 
semillas lisas, 

Una mirada atenta a la relacion entre dominancia y fenotipo 
revela un hecho intrigante: en el caso de cualquier caracter, la 
relacion observada de doniinancia/recesividad de los alelos 
depende del nivel en el que se examina el fenotipo. La enfer- 
medad de Tay-Saehs, un trastorno hereditario de los seres 
humanos, proporciona un ejemplo, Las celulas cerebrates de un 
nine con esta en ferine dad son incapaces de metabolizar ciertos 
lipidos debido a que una enzima crucial no funciona corrects- 
mente. A causa de la acumulacion de estos lipidos en las celu¬ 
las cerebrates, el lactante comienza a sufrir convulsiones, 
ceguera y alteration del rendimiento motor y mental. Los ninos 
afectados mueren al cabo de unos pocos anos. 

Solo los nirios que heredan dos copias del alelo de Tay- 
Sachs (homocigotos) padecen la enfermedad. De este modo, a 
nivel del organisms, el alelo de Tay-Sachs es recesivo. Sin 
embargo, el nivel de actividad de la enzima que metaboliza los 
lipidos en los heterocigotos es imermedio entre los individuos 
homocigotos para el alelo normal y aquellos con la enferme¬ 
dad de Tay-Sachs, El fenotipo intermedio observado a nivel 
bioqutmico es caracteristieo de la dominancia incompleta de 
cualquiera de los dos alelos. Por fortuna, la condicidn heteio- 
cigota no produce los smtomas de la enfermedad, aparente- 
mente, porque la mitad de la actividad enzim&tica es suficiente 
para prevenir la acumulacion de lipidos en el cerebro. Si 
extendemos nuestro analisis a otro nivel, eneonuramos que los 
individuos heterocigotos producen igual numero de moleculas 
enzimatieas nor males y disfuncionales, Asi, a nivel molecular, 
el alelo normal y el de Tay-Sachs son codominantes. Como se 
puede ver, si los alelos aparentan ser dominantes completes, 
incompletos o codominantes entre si depende de que rasgo 
fenotlpico se considere, 

Frecuencia de alelos dominantes. Aunque se podria supo- 
ner que seria mas comun en una poblacidn el alelo dominante 
para un caracter en particular que el recesivo para ese caracter, 
eso no siempre es asi, Por ejemplo, en los Estados Unldos, alre- 
dedor de un nine de cada 400 nace con dedos de la mano o de 
los pies supernumeraries, una condicidn eonocida como poll- 
daetilia. El alelo de el rasgo infrecuente de la polidacLilia es 
dominante sobre el alelo del rasgo m&s comun de cinco digitos 
por extremidad. En otras palabras, 399 de cada 400 personas 
son homocigotas recesivas para este caracter; en la poblacion el 
alelo recesivo es bastante inas prevaleme que el dominante, En 
el capitulo 23 aprendera de qu£ manera se ven afectadas por la 
seleccidn natural en una poblacion las frecuencias relativas de 
los alelos. 


Aldus mwliiptes 

Aunque en los caraeteres del guisante que estudio Mendel 
solo habia dos alelos, la mayoria de los genes existen en las 
poblaciones en m&$ de dos formas alelicas. El grupo sanguineo 
ABO en los seres humanos, por ejemplo, esta determinado por 
alelos multiples de un gen unico. Existen cuatro fenotipos posi- 
bles para este caracter: el grupo sanguineo de una persona puede 
ser A, B, AB o 0. Estas letras se refieren a dos hidratos de carbo- 
no -A y B- que es posible hallar en la superficie de los globules 
rojos. Las celulas sangumeas de una persona pueden tenet el 
hidrato de carbono A (tipo de sangre A), el B (tipo B), ambos 
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(Lipo AB) o ninguno (tipo 0), como se muestra en forma esque- 
m6tica en el cuadro 14-2, 

Los cuatro grupos sanguineos se originan a partir de diver- 
sas combinaciones de tres alelos diferentes para la enzima (1) 
que adiciona el hidrato de carbono A o el B a los globulos 
rojos, La enzima codificada por el alelo I A adiciona el hidrato 
de carbono A, mientras que la enzima codificada por el I e agre- 
ga el hidrato de carbono B (el superindice indica el hidrato de 
carbono). La enzima codificada por el alelo i no adiciona ni el 
A ni el B. Debido a que cada persona porta dos alelos, son 
posibles seis genotipos, que dan origen a cuatro fenotipos 
(vease el cuadro 14-2). Tamo el alelo P como el J fl son domi¬ 
nances con respecto al L As!, los individuos i A I A y los l A l tienen 
sangre de tipo A y los individuos PP y los Pi tienen sangre de 
tipo B. Los homocigotos recesivos, ii, tienen sangre de tipo 0, 
debido a que sus globulos rojos no tienen ni el hidrato de car¬ 
bono A ni el B. Los alelos l A e P son codominames; a mb os se 
expresan en el fenoLipo de los heterocigotos PP, que tienen 
sangre de tipo AB, 

Es fundamental compatibilizar los grupos sanguineos para 
lograr transfusiones seguras. Por ejemplo, si una persona de 
tipo A recibe sangre de un donante de tipo B o AB, ei sistema 
immune del receptor reconoce la sustancia B como “exttana” en 
las celutas sanguineas del donante y las ataea. Esta respuesta 
determina que las celutas sanguineas del donante se amonto- 
nen y potencialmente provoquen la muerte del receptor (vease 
el capitulo 43). 


Pleiotrapia 

Hasta aqui hemos tratado a la herencia mendeliana como si 
cada gen afectase a un solo caracter fenottpico, La mayoria de los 
genes, sin embargo, tienen efectos fenotipicos multiples, una 
propiedad denominada pleiotropia (del griego pleion, mas), Por 
ejemplo, los alelos pleiotropicos son responsables de los slnto- 
mas multiples asociados con ciertas enfermedades heredttarias 
en los seres hum a nos, como la fibrosis qulstica y la anemia 
drepanodtica, que se comentara despues en este capitulo. Al 
eoosiderar las intrincadas interacciones moleculares y celulares 
responsables del desarrollo y la fisiologia de un organismo no es 
sorprendente que un solo gen pueda afectar numerosas caracte- 
risticas de un organismo. 

Extension de la genetica mendeliana 
a dos o mas genes 

Las relaciones de dominancia, los alelos multiples y el 
pldotropismo se relacionan con los efectos de los alelos de un 
gen unico. Ahora consideraremos dos situaciones en las que 
dos genes o mas participan en la determina cion de un feno ti¬ 
po en particular. 


Epistosis 

En la epistasis (en griego “detencion"), un gen de un locus 
altera la expresiOn fenotipica de otro gen en un segundo 
locus. Un ejemplo ayudara a aclarar este concepto. En los 
ratones y en muchos otros mamiferos, el pelaje negro es 
dominante con respecto al matron, Designemos B y h a los 
dos alelos para este caracter, Para que un raton tenga un pela¬ 
je marron, su genotipo debe ser bb, Pero hay mas, Un segun¬ 
do gen determina si el pigmento debe depositarse o no en el 
pelo. El alelo dominante, simbolizado por C (para el color) es 


Ciiadro 14-' 

Determination del grupo 
sanguineo ABO por alelos 
multiples 

Genotipo 

Fenotipo 

(grupo sanguineo) 

Globulos rojos 

r*i A o i A i 

A 

♦ 

pp o m 

B 

* 

pp 

AB 

♦ 

a 

0 

• 


responsable de depositor el pigmento negro o marron, de 
acuerdo a! genotipo del primer locus. Pero si el raton es homo- 
cigoto recesivo para el segundo locus (cc\ entonces el pelaje 
es bianco (albino), sin importar e! genotipo del locus 
negro/marron. El gen encargado del deposilo del pigmento se 
denomina epistasico del gen que codifica el pigmento negro o 
roanron. 

sucede si cruzamos ratones negros que son hetero¬ 
cigotos para ambos genes (BbCc)? Aunque los dos genes afec- 
tan el mismo caracter fenotipico (el color del pelaje), siguen 
la ley de la distribucibn independiente, AsL nuestro experi- 
menio constituye un cruzamlento dihibrido F 1T como los que 
produclan una proporcion de 9:3:3:1 en los experimentos de 
Mendel, Podemos ulilizar el cuadro de Punnett para repre- 
sentar los genotipos de la descendencia F 2 (fig, 14-11), 
Como resultado de la epistasis, la proporcion fenotipica de la 
descendencia P 2 es 9 negros a 3 marrones a 4 blancos (3 + 
1), Otros tipos de interacciones epistasicas producen pro- 
porciones diferentes, pero todas son versiones modificadas 
de 9:3:3:1. 


Herencia poligetiica 

Mendel estudio los caracteres que se podlan clasificar como 
t( uno u otro 1 ", como el color purpura frente al color bianco de una 
flor. Pero, para muchos caracteres, como el color de la piel Huma¬ 
na o la altura, una clasificaeibn de “uno u otro" es imposible por- 
que estos caracteres varian de manera continua en la poblaeion 
(gradualmenLe). Estos se llaman caracteres cuantitativos, En gene¬ 
ral, las variaciones cuantitativas indican herencias poligenicas, 
un efecto aditivo de dos o mas genes sobre un caracter fenotipi- 
co unico (a la inversa de la pleiotropia, en la que un solo gen 
afecta diversos caracteres fenotipicos). 

Existen evidencias, por ejemplo, de que la pigmentation de la 
piel en los seres humanos esta comrolada, por al menos tres 
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genes heredados en forma separada (probablemente mas, pero lo 
simplificaremos). Consideremos ires genes, con un alelo de pie! 
oscura para cada gen (A, Bo C) que contribuye con una “unidad” 
de oscuridad para el fenotipo y que ejerce una dominancia 
incompleta del oiro alelo ( a , b o c). Una persona AABBCC tendria 
una piel muy oscura, en tamo que un individuo aabhcc la ten- 
dria muy clara. Una persona AaBbCc presentaria una piel de 
oscuridad intermedia. Debido a que los alelos tienen un efecto 
acumulativo, los genotipos AaBbCc yAABbcc reaJlzarian la misma 
contribucidn genetica (tres unidades) a La oscuridad de la piel. La 
figure 14-12 muestra de que modo esta herencia poligenica 
rodria dar una curva en forma de campana, llamada de distribu¬ 
tion normal, para la oscuridad de la piel en la progenie de cru- 
zamientos hipoteticos entre individuos heterocigotos para los 
res genes (probablemente, usted esta fatniliarizado con el com 
repto de distribution normal de las curvas de los resultados de 
los examenes de la clase). Los factores ambientales, como la 
ixposicidn al sol, lambien afectan el fenotipo del color de la piel 
hacen del gr£fieo una curva suave en lugar de un histograma 
opd escalera. 

Naturaleza y crianza: 

el impacto ambiental sabre el fenotipo 

Aparece otra desviaeion de la genetica mendeliana simple 
otando e! Fenotipo de un caracter depende del ambieme y tain- 
bien del genotipo. Un unico arbol, encerrado en su genotipo 
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a Fig. 14-11. Un ejemplo de epistasis. El cuadro de Punnett ilustra 
os genotipos y los fenotlpos predicbos para la descendencia de los apa- 
'eamientos entre dos ratones negros de genotipo BbCc. El gen C/c, que 
es epistasico del gen B/b t controla si se depositary o no algun pigmen- 
:o de cualquier color en el pelo. 


heredado, tiene hqjas que varian en tamano, forma y verdor, de 
acuerdo con su exposicion al viento y al sol. Con respecto a los 
seres humanos, la nutrition influye en la akura, el ejercicio alte¬ 
ra la constitution, el bronceado solar oscureee la piel y la expe- 
riencia mejora el rendimiemo en las pruebas de inteligencia, Aun 
los gemeios idemicos, que son iguales en su constitution gentii- 
ca, acumulan diferencias fenotlplcas como resultado de sus expe- 
riencias unicas. 

Si las caracteristicas humanas se ven mas influidas por los 
genes o por el medio -naturaleza o crianza- constituye un 
debate aniiguo y muy controvertido que no imenLaremos resol¬ 
ver aqui. Podemos afirmar, sin embargo, que por lo general un 
genotipo no se asocia con un fenotipo definido de manera rlgi- 
da, sino mas bien con un abanico de posibilidades fenotipicas 
debtdas a las influencias del ambieme, Este abanico fenolipico 
para un genotipo se denomina norma de reaccion (fig. 14- 
13). En el caso de algunos caracteres, como el grupo sanguineo 
ABO, la norma de reaccion no tiene extension alguna; esto es, 
un genotipo determinado obliga a un fenotipo muy especifico. 
En contraste, el recuento de globules rojos y leucociLos de una 
persona varia bastante, de acuerdo con factores como la altitud. 
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A Fig, 14-12. Modelo simpltficado para la herencia poligenica 
del color de la piel. De acuerdo con este modelo, tres genes afectan 
de forma separada al color de la piel. Los individuos heteroogotos 
(AaBbCcL rep resen tad os por los dos rectangulos de la parte superior de 
esta figura, son porta do res de tres alelos de piel oscura (cfrculos negros) 
y tres de piel data (drculos claros), Por endma del gr^fieo se muestran 
las variaciones en el genotipo y el color de la piel que se pueden pre¬ 
sen tar en la descendencia de un gran numero de eparemientos hi poli¬ 
ticos entre estos heterocigotos. El eje y representa la fraeddn de la 
progenie con cada color de pie! Los factores ambientales que afectan 
el color de la piel nivelan el histograma resultante que es una curva con 
forma de cam pane 
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A Fig, 14-13. Efecto del medio sobre el fenotipo. El resultado de 
un genotipo radica en su norma de reacdbn, un espectro fenotipico 
que depends del medio ambiente en el que se expresa. Por ejemplo, las 
flores de la hortensia de la misma variedad genetics exhEben una gama 
de colores que va desde el azul violeta hasta el rosa, en funtibn de la 
acidez del suelo. 


el nivel de aetividad flsica habitual y la presencia de agentes 
infecciosos. 

En general, las normas de reaccion son m£s amplias para los 
caracteres poligbnicos, El medio contribuye a la naturaleza cuan- 
titativa de estos caracteres, como vimos en la variacion continua 
del color de la piel. Los genetistas se refieren a estos caracteres 
como multifactoriales, lo que significa que muchos factores, 
tanto geneticos como ambientales, infiuyen sobre el fenotipo de 
forma colectiva. 

Integration de una vision mendeliana de la 
hereneia y la variation 

En las ultimas paginas hem os amp I i ado nuestra vision de la 
hereneia mendeliana al exptorar el espectro de la dominancia y 
tambibn los alelos multiples, la pleiotropia, la epistasis, la 
hereneia poligenica y el impacto fenotipico del medio ambien¬ 
te. ^Como podemos imegrar estos perfeccionamientos en una 
teona com pie ta de la genet ica mendeliana? La clave es recorrer 
la transition desde el enfasis reduccionista de los genes simples 
y los caracteres fenotipicos hasta las propiedades emergentes 
del organismo como una totalidad, uno de los objetivos de este 
libro. 

El termino fenotipo se puede referir no solo a los caracteres 
especificos, como el color de la flor o el grupo sanguine o, sino 
tambien a un organismo en su totalidad: Codes los aspectos de 
su apariencia fisica, su anatomia interna, fisioiogia y compor- 
tamiento. Del mismo modo, el termino genotipo se puede refe¬ 
rir a la constitution genetica compleia de un organismo, no 
solo a sus alelos para un unico locus genetico, En la mayoria 
de los cases, el impacto de un gen sobre el fenotipo se ve afec- 
lado por otros genes y por el ambiente, En esta vision Integra- 
dora de la hereneia y la variacion, el fenotipo de un organismo 
refleja su genotipo completo y sus antecedentes ambientales 
unicos. 

A la visLa de todo lo que puede ocurrir en el camino desde 
el genotipo hasta el fenotipo, es realmente sorprendente que 
Mendel pudiera descubrir los principles fundamentals que rigen 
la transmision de genes individuates de los padres a la descen- 
dencia Las dos leyes de Mendel, la segregacibn y la distribu- 
cibn independiente, explican las variaciones heredables en 


terminos de formas alternativas de genes (“particulas” heredi- 
tarias) que se transmiten de generation en generacibn, de 
acuerdo con reglas simples de probabilidad. Esta teoria de la 
hereneia es igualmente valida para los guisantes, las moscas, los 
peces, las aves y los seres humanos, Ademas, al extender los 
principios de la segregacion y de la distribucibn independiente 
para ayudar a explicar patrones hereditarios como la epistasis y 
los caracteres cuantitativos comenzamos a visualizar la ampli- 
tud de aplicacibn del mendelismo. Desde el jardin de la aba- 
dia de Mendel provino una teoria de la hereneia particulada 
que sustenta a la genbtica moderna. En la ultima seccion de este 
capitulo aplicaremos la genetica mendeliana a la hereneia huma¬ 
na, con hincapie en la transmision de las enfermedades heredi- 
tarias. 


Evaluation de conccpios 


1- Un gallo con plumas grises se aparea con una gallina con 
el mismo fenotipo. Emm los descendientes, 13 pollitos 
son grises, 6 son negros y 8 son blancos. ^Cual es la 
explicacibn mas sencilla para la hereneia de estos colores 
en las gallinas? ^Qub fenotipos esperaria encontrar en los 
descendientes de un cruzamiemo entre un gallo gris y 
una gallina negra? 

2, En los seres humanos, los padres altos tienden a tener 
hijos altos y los padres bajos tienden a tener hijos bajos. 
Las alLiuas en los adulLos, sin embargo, varian en un 
intervalo amplio, siguiendo una curva en forma de eam- 
pana normal. Explique estas observationes. 

Vcanse fas respuestas en el Aptndice A . 


Concepto 


Muchos rasgos humanos siguen 
los patrones mendelianos 
de la hereneia 

Aunque los guisantes son un material conveniente para la 
investigation genetica, los seres humanos no. Cada generacibn 
humana dura aproximadamente veinte arios, y los padres huma¬ 
nos producen una descendencia relativamente escasa en compa- 
racibn con los guisantes y la mayoria de las demas especies, 
Ademas, los experimentos de cruzamiemo como los que realizb 
Mendel son inaceptables con los seres humanos, Pese a estas difi- 
cultades, el estudio de la genbtiea humana continiia avanzando, 
impulsado por el deseo de entender nuestra propia hereneia. Las 
nuevas tecnicas de biologla molecular condujeron a muchos des- 
oibrirrtiemos importantes, como veremos en el capitulo 20, pero 
el mendelismo basico perdura como el fundamento de la geneti¬ 
ca humana. 

Analisis de pedigri 

I neap aces de manipular los patrones de union sexual de las 
personas, los genetistas deben analizar los resultados de las unto- 
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nes que ya se ban producido. Lo hacen recolectando informa- 
ci&n acerca de los antecedentes familiares de un rasgo en par- 
;icuiar y reuniendo esta informacidn en un arbol familiar que 
describe las i me riel a clones de los padres y los hijos a r raves de 
as generaciones: el pedigri familiar. 

La figura 14-14a muestra un pedigri de tres generaciones 
que rastrea la aparicidn del contorno en forma de puma de la 
:nea capilar en la frente. Este rasgo, llamado pico de viuda, 
se debe a un alelo dominame W. Debido a que el alelo de! 
pico de viuda es dominame, todos los individuos que carecen 
ie este rasgo deben ser homocigotos recesivos (ww). Los dos 
ahuelos con picos de viuda deben tenet un genotipo Ww, ya 
que algunos de sus descendientes son homocigotos recesivos. 
La descendencia de la segunda generacion que si tiene picos 
de viuda debe ser tambi^n heterocigota debido a que son pro- 
fucto de la union de Ww x ww. La tercera generacibn en este 
pedigri se compone de dos hermanas. La que tiene el pico de 
•"uda puede ser homocigoia (WW) o heterocigota (Ww), de acuer- 
do con lo que conocemos de los genotipos de sus padres 
ambos Ww). 

La figura 14-14b es un pedigri de la misma familia, pero 
esta vez nos concentramos en un rasgo recesivo, los lobules 
uriculares pegados. Utilizamos/para el alelo recesivo y F para 
el dominame, que produce lobulos auriculares libres. A medi- 
da que progresa a traves del pedigri, es posible que usted note 
zna vez mas que puede aplicar lo que aprendio acerca de la 
herencia mende liana para completar los genotipos de la mayo- 
ria de los individuos. 


Una aplicacion importante del pedigri es ayudar a prededr 
el future. Suponga que la pareja representada en la segunda 
generacion de la figura 14-14 decide tener un hijo mas. ^Cual 
es la probabilidad de que tenga pico de viuda? Esio es equiva¬ 
lence al cruz am lento mendeliano monohibrido F l (Ww x Ww) 
y as! la probabilidad de que un hijo herede un alelo dominan¬ 
ce y tenga el pico de viuda es de V 4 (V 4 WW + l / 2 Ww). ^Cual 
es la probabilidad de que el nino tenga los lobulos auriculares 
pegados? Otra vez, podemos traiar esto como un cruzamiento 
monohibrido (F/ x Ff), pero esta vez deseamos saber cu&l es la 
probabilidad de que la descendencia sea homocigota recesiva 
(jfjf). Esta probabilidad es de 1/4. Finalmente, ^cua! es la probabi¬ 
lidad de que el nifio tenga pico de viuda y Idbulos auriculares 
pegados? En el supuesto de que los genes de estos caracteres 
se encuentren en cromosomas diferentes, Los dos pares de ale- 
los se distribuirfn en forma independence en este cruzamien¬ 
to dihibrido (WwFj x WwF/), De este modo, podemos emplear 
la regia de la multiplicacion: (probabilidad del pico de 

viuda) x l / 4 (probabilidad de lobulos auriculares pegados) = 
V u (probabilidad de pico de viuda y de lobulos auriculares 
pegados). 

Los pedigris son un asunto mas serio cuando los aid os en 
cuestion producen enfermedades hereditarias drscapadtantes 
o mortales en lugaT de variaciones humanas inocuas como la 
configuracion de la linea capilar o del lobulo auricular. Sin 
embargo, para los trastornos hereditarios se aplican las mismas 
tecnicas de an£lisis de pedigri que si fuesen rasgos mendelia- 
nos simples. 
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(a) Rasgo dominante (pico de viuda), Este pedigri rastrea e! rasgo 
denorrinado pico de viuda a travOs de las generaciones de una familia. 
Observe que en la tercera generacion la segunda hija no presenta el 
rasgo, si bien ambos padres to tensan. Semejante patrOn de herencia 
sustenta la hipOtesis de que ei rasgo se debe a un alelo dominante. 

Si se debiera a un alelo recesivo y ambos padres tenian el fenotipo 
recesivo, toda la descendencia tambien habria tenido el 
fenotipo recesivo. 


(b) Rasgo recesivo (lobulo auricular pegado), £$ta es la misma 
famiiia, pero en este caso investigamos la herencia de un rasgo recesivo, 
los lObulos auriculares pegados. Observe que la primera bija de la tercera 
generation tiene lobulos auriculares pegados, si bien ambos padres no 
presen tan e! rasgo (tienen bbulos auriculares libres). Semejante patrdn 
se explica feilmente si el fenotipo de bbulos pegados se debe a un 
alelo recesivo. Si se debiera a un alelo dominante , entonces per lo 
menos uno de los padres deberia haber tenido ei rasgo. 


a Fig. 14-14- Analisis de pedigri. En estos drboles familiares, los cuadrados representan a los hombres y los circulos a las mujeres. La linea hori¬ 
zontal que conecta a un hombre con una mujer (n-O) indica un acoplamiento. Debajo se presenta la descendencia segbn el orden de nacimiento de 
zquierda a derecha. Los cuadrados y los circutos sombreados representan a los individuos que exhiben el rasgo que se investiga. 
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Trastornos her edit ari os recesivos 

Se conocen miles de trastornos geneticos que se heredan 
como rasgos recesivos simples. Hstos trastornos varian en grave - 
dad desde los relativamente leves, como el albinismo (Falta de 
pigmentation, que conduce a la susceptibilidad para los canceres 
de la piel y los problemas de la vision), hasta los potencialmente 
fatales, como la fibrosis quistica. 

^Como podemos reconocer el comportamiento recesivo de los 
alelos que causan esios trastornos? Recuerde que los genes codi- 
fican para protefnas con funciones especificas. Un alelo que oca- 
siona un trastorno gen£tico codifica una proteina disfuncional, o 
ninguna. En el caso de los trastornos clasificados como recesivos, 
los heterocigotos son normaies en su fenotipo porque una copia 
del alelo normal produce cantidades suficientes de la proteina 
especifica. De este modo, un trastorno heredado de Forma rece- 
siva se presenta solo en los individuos homocigotos que heredan 
un alelo recesivo de cada padre. Podemos simbolizar el genotipo 
de esos indlviduos como aa y los genotipos de los individuQS con 
tenet ipos normaies como AA o Aa. Aunque son normaies en 
su fenotipo con relacldn a la enfermedad, los heterocigotos (Aa) 
pueden transmitir el alelo recesivo a su descendencia y por eso, 
se denominan portadores. 

La mayoria de las personas con trastornos recesivos son hijos 
de padres portadores del trastorno pero que presentan un Feno- 
tipo normal Una union entre dos portadores corresponde a un 
cruzamiento monohibrido mendeliano F l (Aa x Aa); la proper- 
cion genotipica para la descendencia es 1 AA: 2 Aa:l aa . De este 
modo, cada nine tiene una probabilidad de V 4 de heredar una 
dosis doble del alelo recesivo y de padecer la enfermedad. A par- 
tir de la proportion genotipica podemos ver Lambien que de los 
tres descend ientes con fenotipo normal (un AA mas dos Aa) se 
predice que dos son portadores heterocigotos, con una probabi¬ 
lidad de V T De las unlones Aa x aa y aa x aa tambien podrian 
surgir homocigotos recesivos, pero si el trastorno es letal antes de 
la edad reproduciva o produce esterilidad, no se reproducing 
ningun individuo aa. Aun si los homocigotas recesivos fueran 
capaces de reproducirse, estos individuos representarian un por- 
centaje mucho menor de la pobladon que los portadores hetero- 
cigotos (por razones que examinaremos en el capltulp 23). 

En general, un trastorno genbtico no se encuentra distribuido 
de igual manera en to dos los grupos human os. Por ejempio, la 
incidencia de la enfermedad de lay-Sachs, que describimos antes 
en este capitulo, es desproporcionadamente elevada entre losjudt- 
os askenazis, cuyos antecesores vivlan en Europa central. En esa 
pobladon, la enfermedad de Tay-Saehs se presenta en uno de 
cada 3 600 nacimientos, cerca de 100 veces mas que la inciden¬ 
cia entre los no judios o los judios del Mediterraneo (sefardies), 
Una distribution desigual similar precede de las diferentes histo- 
rias de las poblaciones del mundo en epocas con tecnologfa m^s 
limitada, cuando estas se hallaban mis aisladas desde el punto de 
vista geografko (y por tanto, gen£tico) + Examinaremos ahora 
QLras dos enfermedades hereditarias recesivas que tambien son 
mas prevalentes en algunos grupos que en otros. 

Fibrosis quisrioi 

La enfermedad genetica mortal mas comun en ios Estados 
Unidos es la fibrosis quistica, que afecta a una de cada 2 500 
personas de ascendencia europea, pero es mas rara en otros gru¬ 
pos. Emre los descendiemes de europeos, uno de 25 (4%) es 
portador del alelo de la fibrosis quistica. El alelo normal de este 
gen codifica una proteina de membrana que actua en el trans- 


pone del ion cloruro entre deltas celulas y el liquido extracelu- 
lar. Estos canales transportadores de ciornro son defectuosos o se 
encuentran ausentes en la membrana plasraatica de los nines que 
heredan dos alelos recesivos para la fibrosis quistica. El resultado 
es una concentracibn anormalmente aha de cloruro extracelular 
que detemiina que el moco que recubre ciertas celulas se vuelva 
m&s espeso y pegajoso que el normal. El moco elaborado en el 
pancreas, los pulmones, el tracto digestivo y otros organos pro¬ 
duce efectos multiples (pleiotrbpicos), emre ellos, escasa 
absorcion de los nutrientes a partir del intestino 5 bronquitis 
crbnica, heces malolientes e infecdones bacterianas recurrentes. 
Investigaciones reciemes indican que el cloruro extracelular tam¬ 
bien comribuye a la infeccion por alterar un antibiotico natural 
producido por algunas celulas del organismo. Cuando las celulas 
inmunes acuden a la zona alterada, quedan adheridas al moco y 
se establece un circulo vicioso. 

Si no se tratan, la mayoria de los Dittos con fibrosis quistica 
mueren antes de los cinco arios. Con golpedtos suaves en el 
pccho para eliminar el moco de las vtas aereas oduidas, dosis 
diarias de antibibbeos para prevenir la infeccion y otros Lrata- 
mientos preventives se puede prolongar la vida. En los Estados 
Unidos, mas de la mitad de las personas con fibrosis quistica 
sobrevive ahora hasta los 20, 30 anas e incluso mas. 

Anemia drepanocitica o falciforme 

El trastorno hereditario mas comtin en los descendientes de 
africanos es la anemia drepanocitica o falciforme, que afecta a 
uno de cada 400 afroamericanos. Esta anemia se debe a la susti- 
tucion de un solo aminoarido en la proteina hemoglobina de los 
globules td] os. Cuando el contenido de oxigeno de la sangre de 
un individuo afectado es bajo (por ejempb, a elevadas altitudes o 
bajo esfuerzos fisicos), las moleculas de hemoglobina dreponoci- 
tica se agregan en varillas largas que deforman el globulo rojo y le 
confieren forma de hoz (fig. 5-21), Estos globules rojos con forma 
de hoz pueden amontonarse y ocluir los vasos pequenos, lo que 
ocasiona otros sfntomas en todo el cuerpo, como debilidad fisica, 
dolor, dario de brganos e incluso paralisis. Los efectos multiples 
de una dosis doble del alelo de la anemia drepanocitica represen- 
tan otro ejemplo de pleiotropia. Las transfusiones sanguineas 
regulares pueden detener el dario cerebral en los ninos con ane¬ 
mia drepanocitica y los farmacos nuevos pueden ayudar a preve¬ 
nir o tratar otros problemas, pero no existe cura. 

Aunque se requieren dos alelos de la anemia drepanocitica 
para que un individuo manifieste la enfermedad plenamente, la 
presencia de un alelo puede afectar al fenotipo. De esta manera, 
a nivel del organismo, el alelo normal es dormnante incomplete 
del alelo de la anemia drepanocitica. Los heterocigotos, de los 
que se dice que tienen el rmgo de la enfermedad, por lo general 
estan sanos, pero pueden sufrir algunos sintomas durante perio- 
dos prolongados de reduccibn del oxigeno sanguineo. A nivel 
molecular, los dos alelos son codominantes, en los heterocigotos 
se elabora tanto hemoglobina normal como anormal (drepanoci¬ 
tica). 

Alrededor de uno de cada diez afroamericanos es portador del 
rasgo de la anemia drepanocitica, una frecuencia inusualmente 
elevada de heterocigotos para un alelo con efectos nocivos graves 
en los homocigotos. Una explication para esto es que una sola 
copia del alelo de la enfermedad reduce la frecuencia y la grave- 
dad de los ataques de paludismo, en especial, en los nirios, El 
parAsito del paludismo pasa pane de su ciclo de vida en los glo¬ 
bules rojos (fig. 28-11) y !a presencia de cantidades heterocigo- 
tas de hemoglobina drepanocitica reduce las densidades 
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parasitarias, disminuyendo ios sintomas del paludismo. As!, en 
Africa tropical, donde la infecdon por este patogeno es comUn, el 
alelo de la anemia drepanocitica es tanto una bendicion como un 
veneno. La frecuencia relativamente alta de afroamericanos con 
el rasgo de la enfermedad es un vesttgio de sus raices africanas. 


Uniones cansanguineas entre. parientes cercanos 

Cuando un alelo recesivo causante de enfermedad es raro, en 
ciena medida es poco probable que dos portadores del mismo 
alelo perjuditial se encuentren y sc aparean. Sin embargo, si el 
hombre y la mujer son pariemes cercanos (por ejemplo, herma- 
nos o primes hermanos), la probabilidad de transmitir rasgos 
recesivos aumenta en gran medida. A estas uniones se las deno- 
mina consanguineas (“la misma sangre”) y se indican en los pedi- 
^ris con lineas dobles. Debido a que las personas con antecesores 
comunes cercanos tienen una probabilidad mayor de llevar los 
mismos alelos recesivos que las personas no relacionadas es mas 
probable que una union emre parientes cercanos produzca des- 
cendencia homocigota para rasgos recesivos, incluidos los peiju- 
didales. Estos efectos se pueden observer en muchos tipos de 
animates dom^sticos y de zooldgico que se han vueUo endog^- 
micos. 

Existe un debate entre los genetistas acerca de la medida en 
que la consanguinidad aumenta el riesgo de enfermedades here- 
iitarias. Muchos alelos adversos, tienen efectos tan graves que un 
embrion homocigoto aborta de fonna espontanea bastame antes 
del nacimiemo. Todavta la mayoria de las sociedades y culmras 
tienen leyes y tabues que prohiben el matrimonio entre parientes 
cercanos* Estas reglas pueden haber evolucionado a partir de la 
observaribn emplrica de que en la mayoria de las poblaciones los 
partos de fetos muertos y los defectos de nacimiento son mas 
comunes cuando los padres estan relacionados por parentesco 
:ercano. Los factores sociales v economicos tambien influyeron 
sobre el desarrotlo de costumbres y leyes en contra de los matri¬ 
monies consanguine os. 


Trastornos hereditarios dominantes 


Si bien muchos alelos 
perjudidales son recesivos, 
un cierto numero de enfer¬ 
medades humanas se debe a 
alelos dominantes, Un ejem- 
plo es la acondroplmU, una 
forma de enanismo con 
una prevalencia de una en 
-5 000 personas. Los indivi- 
iuos heterocigotos tienen el 
renotipo de enanos (fig. 14- 
15). Por tamo, todas las per¬ 
sonas que no son enanos 
aeondropiasicos -el 99,99% 
de la poblacibn- son horno- 
:igotos para el alelo recesivo. 
Como la presencia de dedos 
adicionales en la mano o en 
d pie meneionados antes, la 
acondroplasia es un rasgo 
para el cual el alelo recesivo 
es mutho mas prevalente que 
el alelo dominance corres- 
pondiente. 



A Fig. 14*15. Acondroplasia. 

David Rappaport, un actor ya falfe- 
cido tenia acondroplasia, una 
forma de enanismo causada por un 
alelo dominante. 


Los alelos dominantes que causan una enfermedad mortal 
son bastame menos comunes que los recesivos que producen 
el mismo efecto. Todos estos alelos le tales se originan en muta- 
ciones (cambios en el DNA) en un espermatozoide o un ovulo; 
supuestamente, estas mutaciones se producen con igual fre¬ 
cuencia si el alelo mutante es dominante o recesivo. Sin 
embargo, si un alelo dominanLe letal causa la muerte de la des- 
cendencia antes de que madure y se pueda reproducir, no 
podra transmitirse a generaciones futuras. Por el comrario, un 
alelo recesivo letal se puede perpetual de generacion en gene- 
radon merced a los portadores heterocigotos que presentan 
fenotipos normales- Estos portadores pueden reproducirse y 
transmitir el alelo recesivo. Solo los descendiemes homocigo- 
tos recesivos tendran la enfermedad letal 

Un alelo dominante letal puede escapar de la eliminacidn 
solo si provoca la muerte en edades relativamente avanzadas. 
En el mo memo en que los sintomas se hacen evidentes, el 
individuo ya puede haber transmitido el alelo letal a sus hijos. 
Por ejemplo, la enfermedad de Huntington, una enfermedad 
degenerativa del sistema nervioso, es causada por un alelo 
dominante letal que no tiene efectos fenotipicos evidentes 
hasta que el individuo tiene 35 a 45 arios. Una vez que comien- 
za el deterioro del sistema nervioso, es irreversible e inevita- 
blemente fatal. Cualquier nine, hijo de un padre que posee el 
alelo de la enfermedad de Huntington, tiene una probabilidad 
del 50% de heredar el alelo y la enfermedad (el apareamiento 
se puede simbolizar como Aa x aa, siendo A el alelo dominan¬ 
te que causa la enfermedad de Huntington). En los Estados 
Unidos, esta enfermedad devastadora afecta a alrededor de una 
de cada 10 000 personas. 

Hasta hace relativamente poco tiempo, la unica manera de 
saber si una persona habia heredado el alelo de Huntington era 
el comienzo de los sintomas, Esto ya no es asi. Mediante el 
analisis de las muestras de DNA de una familia numerosa, con 
una incidencia elevada de este trasLorno, los genetistas rastre- 
aron el alelo de Huntington hasta un locus cercano al extremo 
del cromosoma 4 {fig. 14-16). Esta informadon condujo al 
desarrollo de una prueba que puede detectar la presencia del 
alelo de Huntington en el genoma de un individuo (los m£to- 
dos que hacen posibles estas pruebas se comentan en el capl- 
mlo 20). Para las personas con antecedences familiares de la 
enfermedad de Huntington, las disponibilidad de estas prue¬ 
bas plantea un dilema angustioso: £ Cuando es beneficioso para 
una persona actualmente sana averiguar si ha heredado una 
enfermedad fatal que todavia no es curable? Algunos indivi- 
duos pueden desear realizar la prueba antes de planificar una 
familia. 

Trastornos multi factoriales 

Las enfermedades hereditarias que hemos examinado hasta 
aqui se describen a veces como trastornos mendelianos simples 
porque son resultado de la anormalidad de uno o ambos alelos 
de un unico locus genetico. Muchas m&s personas son suscep- 
tibles a enfermedades que tienen bases mu Itifac tori ales, un 
componeme genetico mas una influencia ambiental significati- 
va. La enfermedad cardiaca, la diabetes, el cMcer, el alcohoiis- 
mo, ciertas enfermedades mentales como la esquizofrenia y el 
trastorno maniaco-depresivo y muchas otras enfermedades son 
multifactoriales. En muchos cases, el componente hereditario 
es poligbnico. Por ejemplo, muchos genes afectan a la salud 
cardiovascular y hacen que algunos de nosotros seamos mas 
proclives que otros a los ataques cardlacos y a la apoplejia, Pero 
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▲ Fig. 14-16, Las famrlias numerosas son excelerites para el 
estudio de casos de genetica humana. Aquf, Nancy Wexler, de la 
UniversJdad de Columbia y de fa Fundaribn de Enfermedades 
HereditarJas, estudia un enorme pedigrf que rastrea Ja enfermedad de 
Huntington a travbs de varias generaciones de una familia muy extensa 
de Venezuela. El andlisis mendeliano ctesico de esta familia, combinado 
con ttoicas de biologfa molecular, permits a los cientfficos desarrollar 
una prueba para detectar Ja presencia del aJelo dominante que causa la 
enfermedad de Huntington, una prueba que puede emplearse antes de 
que aparezcan fos slntomas. La madre de la doctora Wexler fallecrb por 
fa enfermedad de Huntington y por eso existe una probabilidad de que 
la doctora herede el alelo dominante que causa la enfermedad. Hast a 
la fecha no ha presentado sintomas. 


nuestro estilo de vida interviene de manera tremenda entre el 
genotipo y el fenotipo sobre la salud cardiovascular y ottos 
caracteres multifaetoriales. El ejercicio, una diet a saludable, la 
abstfnencia del tabaco y la capaddad de afromar las situaciones 
de estres reducen nuestro riesgo de padecer enfermedades car- 
diacas y algunos lipos de cancer. 

En la actualidad, se conoce muy poco sobre la comribucibn 
genitica a la mayoria de las enfermedades multifactoriales, de 
modo que la mejor estrategia de salud pdbtica es educar a las 
personas sobre la importanda de los factores ambientales y 
promover una conducts saludable, 

Analisis y asesoramiento genetico 

Es posible un enfoque preventive a los trastornos mendelia- 
nos simples cuando el riesgo de un trastorno genetico, en par¬ 
ticular, puede evaluarse antes de concebir un nine o durante las 
etapas tempranas de la gestation. Muchos hospitales cuentan 
con asesores geneticos que pueden proporcionar informatibn a 
los futures padres sobre los antecedentes familiares de una 
enfermedad especifica. 

Asesoramiento basado en la genetica mendeliana 
y en las reglas de la probabilidad 

Considere el case de una pareja hipotetica, juan y 
Carolina. Ambos tienen un hermano que murid por la misma 
enfermedad heredada en forma recesiva. Ames de concebir 
su primer hijo, Juan y Carolina piden asesoramiento gen£ti- 
co para determinar el riesgo de tener un hijo con la enferme¬ 
dad. A partir de la informacion acerca de $us hennanos 
sabemos que los dos padres de juan y los dos padres de 


Carolina eran portadores del alelo recesivo. Asi Juan y Carolina 
son productos de cruzamientos Aa x Aa , donde a simboliza 
el alelo que causa esta enfermedad en particular Tambien 
sabemos que Juan y Carolina no son homocigotos recesivos 
(ad) porque no tienen la enfermedad. For tamo, sus genoti- 
pos son AA o Aa . 

De acuerdo con la proportibn fenotipica de 1AA : 2Aa:laa 
de la descendencia de un cruzamiento Aa x Aa, tanto Juan 
como Carolina tienen una probabilidad de de ser portadores 
(Aa), Y, de acuerdo con la regia de multiplication, la probabili¬ 
dad global de que el primer hijo tenga el trastorno es de V 3 (la 
probabilidad de que Juan sea portador) multiplicado por V 3 (la pro¬ 
babilidad de que Carolina sea portadora) mukiplicada por l / 4 
(la probabilidad de que dos portadores tengan un hijo con la 
enfermedad), lo que equivale a 3 / a . Suponga que Juan y 
Carolina deaden tener un hijo (despues de todo existe una pro- 
babilidad de % de que su nine no tenga la enfermedad). $i T 
pese a estas probabilidades, su hijo nace con la enfermedad, 
comprobariamos que tanto Juan como Carolina son, de hecho, 
portadores (genotipo Aa). Si ambos son portadores, existe una 
probabilidad de V 4 de que cualquier hijo futuro de esta pareja 
tenga la enfermedad. 

Cuando empleamos las leyes de Mendel para predecir resul- 
tados posibles de los acoplamientos, es importante recordar 
que cada nino representa un suceso independieme en el semi- 
do de que su genotipo no se halla afectado por los genotipos de 
sus hennanos mayores. Suponga que Juan y Carolina tienen 
tres hi] os y los ties tienen esta hipottiica enfermedad heredita¬ 
ria. Existe solo una probabilidad de 64 ( l / 4 x V 4 x V 4 ) de que se 
produzca ese result ado. Pese a este cumulo de desgracias, la 
probabilidad de que un nuevo hijo de esta pareja tenga la enfer¬ 
medad continua siendo de l / 4 . 

Aiutfisls para identificar a los portadores 

Debido a que la mayoria de los ninos con trastornos recesi¬ 
vos nacen de padres con fenotipo normal, la clave para evaluar 
con mayor exactitud el riesgo genetico de una enfermedad en 
particular se basa en determinar si los futures padres son por¬ 
tadores heterocigotos del alelo recesivo. Actualmente, hay ana¬ 
lisis para un numero creciente de trastornos hereditarios, Estos 
estudios pueden distinguir individuos con fenotipo normal 
que son homocigotos dominantes de los que son heterodgo¬ 
tos, En la actualidad ex is ten analisis que pueden identificar a 
los portadores del alelo de la enfermedad de Tay-Sachs, de la 
anemia drepanocitica y de la forma mas comun de la fibrosis 
quistica. 

Estas pruebas para identificar portadores permiten a las 
personas con antecedentes familiares de trastornos gendicos 
tomar decisiones rationales acerca de tener hijos. Pero estos 
nuevos metodos de analisis genetico plantean problemas 
potenciales. Si se viola la confidencialidad, ^podria estigmati- 
zarse a los portadores? ^Se les Hegaria a denegar los seguros 
de vida o de salud aun cuando ellos mismos son sanos? 
^Podrian los empleadores mal informados igualar “portador" 
con enfermo? ^Habria un asesoramiento genetico suficiente 
como para ayudar a un gran ntimero de individuos a inter¬ 
pretar los resultados de sus pruebas? La nueva biotecnologia 
ofrece posibilidades para reducir el sufrimiento humano, 
pero antes hay que resolver temas eticos esenciales, Los dile- 
mas propuestos por la genetica humana refuerzan uno de los 
temas de este libro: las inmensas consecuencias sociales de la 
biologia. 
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Analisis fetales 

Suponga que una pareja sabe que ambos son portadores 
del alelo de la enfermedad de Tay-Sachs, pero deciden tener 
un hijo. Los analisis realizados en conjunto con una tdcnica 
conocida como amniocentesis pueden determinar, a partir de 
la semana 14 a la 16 del embarazo, si el feto en desarrollo 
tiene la enfermedad de Tay-Sachs (fig. 14-17a). Para llevar a 
cabo este procedimiemo, un medico inserta una aguja dentro 
del utero y extrae alrededor de 10 mL de liquido amniotico, 
el liquido que bafia a I feto. Se pueden detectar algunos tras- 
tornos geneticos a partir de la presencia de ciertos corapo- 
nentes quimicos en el liquido amniotico en si mismo. Las 
pruebas para otros trastomos, incluida la enfermedad de Tay- 
Sachs, se realizan en celulas cultivadas en el laboratories des- 
cendiemes de las celulas fetales incluidas en el liquido 
amniotico. Estas celulas tambien se pueden utilizar para esm- 


diar el cariotipo para identificar ciertos defectos eromosomi- 
cos (fig. 13-3). 

En una tecniea altemativa denominada muesireo de las vello- 
sidades corionicas (MVC) un medico introduce un tubo estre- 
cho a irav£s del cuello hasta el utero y aspira una muestra 
pequena de tejido de la placenta, el organo que transmite los 
nutrientes y elimina los desechos fetales entre el feto y la madre 
(fig* 14-17b). Las celulas de las veliosidades coridnicas de la 
placenta, la porcion muestreada* derivan del feto y tienen el 
mismo genotipo que el nuevo individuo. Estas celulas prolife- 
ran con la rapidez suficiente para permitir determinar el cario¬ 
tipo en forma inmediata. Este andlisis rapido es ventajoso en 
relation con la amniocentesis, en la que las celulas deben culti- 
varse duranLe varias semanas antes de estudiar el cariotipo, Otra 
ventaja de la MVC es que se puede realizar tan pronto como en 
la octava a decima semana del embarazo. Sin embargo, la MVC 
no es conveniente para las pruebas que requieren el liquido 


(a) Amniocentesis 


(b) Muestreo de las veliosidades corionicas (MVC) 


Se puede extraer una 
muestra de! liquido 
amniotico a partir de 
la semana 14-16 
de la gestation 


Centrifugation 




Placenta Veliosidades 
corionicas 


celulas 

fetales 


Se pueden realizar analisis 
bioquimicos del liquido amnidtico 
mmediatamente o m3s tarde en 
las celulas cultivadas 



Se puede obtener una muestra 
del tejido de las veliosidades 
coridnscas muy precozmente 
(semana 8 -10 de gestation. 


-Tubo de aspiration 
insertado a travSs 
del cuello 


Se dehen cultivar las celulas 
fetales durante varias semanas 
para obtener numeros suf icientes 
para el cariotipado 


Varias 

boras 


El cariotipado y las pruebas 
bioqutmicas se pueden realizar 
de immediate en las celulas 
fetales y se obtienen 
resultados en alrededor de 
24 boras. 



hxhkh 



Cariotipado 


A Fig* 14-17. Investigation de anomaWas genet teas en un feto. Los analisis bioquimicos pueden detectar sustancias asociadas con trastornos 
particulares. E! cariotipo muestra si los cromosomas de un feto son nor males en nurnero y aparientia. 
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amniotico y no se encuentra tan ampliamente disponible como 
la amniocentesis. Reciemememe, los invesiigadores medicos 
han desa troll ado metodos para aislar celulas fetales que esca- 
paron hacia la sangre maLerna. Si bieo escasas en ntimero, estas 
edulas se pueden cultivar para estudiarlas despues. 

Las tecnicas por imagenes permiten al medico examinar un 
feto de forma directa en busca de anormalidades anatomicas 
impor tames. En ta tCcnica de ecqgra/k se utiiizan ondas sono- 
ras para producir una imagen del feto por medio de un proce- 
dimiento no invasive simple. En la fetoscopia se introduce un 
tubo con aguja fina dentro del utero que coniiene un endosco- 
pio y fibras opticas (para transmitir la luz). 

La ecografia no conlleva un riesgo conocido para la madre ni 
para el feto, pero la amniocentesis y la fetoscopia causan com- 
plicaciones, como hemorragia materna o incluso muerte fetal, 
en alrededor del 1% de los casos. Por esta razon, estas tecnicas 
se emplean, por lo general, solo cuando es relativameme alta la 
probabilidad de un trastorno genetico u otro tipo de defecto 
congenito. Si las pruebas fetales revelan una enfermedad grave, 
los padres deben enfrentarse a la dificukad de elegir la termi- 
nacibn del embarazo o prepararse a cuidar un nino con un tras- 
tomo genetico, 

Exameii del recien nacido 

Algunos trastornos geneticos se pueden detectar en el nacb 
miento por medio de pruebas simples que ahora se utiiizan en 
forma habitual en la mayoria de los hospitales de los Estados 
Unidos. Un programa cornurt de examen es el de la fenilcetonu- 
da (ECU), un trastorno hereditaria recesivo que se presenta en 
cerca de uno de cada 10 000 a 15 000 reci£n nacidos en los 
Estados Unidos, Los nines que tienen esta enfermedad no pue¬ 
den degradar correctamente el aminoacido fenilalanina. Este 
compuesto, y su producto residual el fenilpinivato, se pueden 
acumular hasta niveles toxicos en la sangre y provocar retraso 
mental. Sin embargo, si se detecta la deficiencia en el recien naci¬ 
do, por lo general se puede promover un desarrollo normal y 
prevenir el retraso mediame una dieta especial con bajo conteni- 


do en fenilalanina. Lamentablemente, muy pocos trastornos 
genbticos son tratables en la actualidad. 

Las determinaciones realizadas en los recien nacidos y los 
fetos para excluir enfermedades hereditarias graves, los analisis 
para identificar a los portadores y el asesoramiento genetico, 
todas estas herramientas de la medicina modema se basan en el 
modelo mendeliano de la herencia. Debemos el “concepto del 
gen 31 “el concepto de factores hereditarios particuladas transmi- 
tidos de acuerdo con reglas simples de probabilidad^ a los exte- 
lentes experiments cuantitativos de Gregor Mendel. La 
importance de sus descubrimientos foe pasada por alto por la 
may on a de los biologos hasta principios del siglo xx, varias deca- 
das despues de haberse publicado. En el siguiente capitulo 
aprendera por que las leyes de Mendel tienen sus bases ftsicas en 
el comportamiento de los cromosomas durante los ciclos de vida 
sexual y de que modo la slntesis del mendelismo y una teoria 
cromosbmica de la herencia catalizo el progreso en genbtica. 


Evaluation dc conceptos 


1. Isabel y Tomds tienen cada uno un hermano con fibrosis 
quisdea, pero ni Isabel ni Tomas, ni ninguno de sus 
padres, dene, la enfermedad. Calcule la probabilidad de 
que un hijo de esta pareja pueda tener fibrosis qufsdca. 
iGual seria la probabilidad si un analisis revela que 
Tomas es portador pero Isabel no? 

2 . Juana nacib con seis dedqs en cada pie, un rasgo domi- 
name Uamado polidactilia. Dos de sus cinco hermanos y 
su madre, pero no su padre, tienen tamhien dedos adb 
cionales ^Cual es el genotipo de Juana para.el caracter 
numero-de-dedps? Explique su respuesta. Use D y d para 
simbolizar los alelos para este caracter, 

Vemise kis ivspuestas, en d Apeudice A. 


Revision del capitulo 


RESUMEN DE CONCEPTOS CLAVE 


Concepto 


Mendel empleo el metodo cientifico para identificar 
dos leyes de la herencia 

Enfoque experimental y cuanttialivo de Mendel (pp. 252-253), 

Gregor Mendel fonnulb una teoria de la herencia lt partieulada s ' basada 
en expert memos con guisantes, realizados alrededor de 1860. 
Demostro que los padres transmiten genes discretes a su descenden- 
cia que mantienen su identidad a traves de las generaciones. 

Ley de la segregation (pp. 253-256). Esta ley establece que dos 
alelos de un gen se separan (segregan) durante la formariGn de los 
gametes, de modo que un gamete masculine o un 6vulo Ilevan solo 
un alelo de cada par. Mendel propose esta ley para explicar la pre- 


porddti 3:1 de los fenotipos F 2 que observG cuando los monohibn- 
dos se autopolinizaban. De acuerdo con el modelo de Mendel, los 
genes tienen formas alternativas (alelos) y cada organismo hereda 
un alelo para cada gen de cada padre. Si los dos alelos de un gen 
son diferentes, la expresiGn de uno (el alelo dominante) enmascara 
el efecto fenodpico del otro (el ateio recesivo). Los individuos 
homocigotos tienen alelos identicos de un gen determinado y son 
lineas geneticamente puras, Los individuos heterocigotos tienen dos 
alelos diferentes de un gen determinado. 

Ley de la distribution iiulepcndrente (pp. 256-258), Esta ley 
establece que cada par de alelos se segrega en los gametes indepen- 
dlentemente de otros pares, Mendel propuso esta ley con base en 
los cruzamientos dlhtbridos entre plantas heterocigotas para dos 
genes. Los alelos de cada gen se segregan en los gametes de forma 
independienie de los otros genes. La descendeneia de un cmza- 
miento dihibrido (la generarirtn F 2 ) tiene cuatro fenotipos en una 
proporcidn de 9:3:3:L 
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Conceplo 


Las leyes de la probabilidad rigen la herencia 
mendeliana 

Regia 5 de miiltiplicaciort y suma apHeadas a los cmzamien- 
los mon oh ib rid os (pp. 258-259). La regia de la mulriplicacibn 
estableee que la probabilidad de un aconterimiento compuesto es 
igual al producto de las probabilidades individuates de los aconteci- 
mientos unices independterites. La regia de la suma estableee que 
la probabilidad de un aconteetmiemo que se puede producir de 
una o mas maneras independences y mutuamente exctuyenLe es la 
suma de las probabilidades individuates. 

Resolution de problemas geneticos complejos cou las reglas 
de probabilidad (pp t 259-260). Un cmzamiento dihibrido u otro 
de caracteres multiples es equivalente a dos o mas cruzamientos 
monohlbridos independiemes que se producen de forma simulta- 
nea. Para calcutar las probabilidades de los diferentes genotipos de 
la descendenda de estos cruzamientos, piimero se considera cada 
caracter por separado y luego las probabilidades individuates se 
multiplican juntas. 


Con cep to 


Los patrones de La herencia suelen ser mas 
complejos que lo previsto por la simple 
geneiica mendeliana 

Extension dc la genetiea mendeliana a un gen individual 
(pp. 260-262). Para un gen con dominancia compteta de un alelo, 
el fenotipo heterocigoto es el mismo que el fenotipo homocigoto 
dominante, Para un gen con codominancia, arnbos fenotipos se 
expresan en el heterocigoto. Para un gen con dominancia incom- 
pleta de un alelo, el fenotipo heterocigoto es intermedio entre los 
dos fenotipos homocigotos. Muchos genes existen en alelos multi¬ 
ples (mas de dos) en una pobladOn. La pleiotropia es la capacidad 
de un gen unico de afeciar a caracteres fenotipicos multiples. 

Extension de la geneiica mendeliana a dos o mas genes 
(pp. 262-263). En la epistasis T un gen afecta la expresidn de otro 
gen. En la herencia poIig£nica, dos o mas genes afectan un unico 
caracter fenotipico. Los caracteres inQuidos por genes multiples son 
a menudo cuantiLativos, lo que significa que varfan de manera con- 
tinua. 

Naturaleza y criania: el impacto ambiental sobre el fenotipo 
(pp. 263-264). La expresidn de un genoiipo puede verse afectada 
por influendas ambientales. El espectro fenotipico de un genotipo 
en particular, se denomina su norma de reaccion. Los caracteres 
poligenicos que tambien se modifican por influendas ambientales 
se llaman caracteres multi factoriales. 

Integra cion de una vision mendeliana de la herencia y la 
variation (p. 264). El fenotipo global de un organismo, ineluidos 
su apariencia fisica, su anatomia interna, su fisiologia y su compor- 
tatntemo, refleja el genotipo global y sus antecedentes ambientales 
unices. Incluso con patrones de herencia mas complejos tambien se 
aplican las leyes fundamental's de la segregation y de la distribu- 
cion independiente de Mendel. 


Trastornos hereditarios recesivos (pp. 266-267). La enferme- 
dad de Tay-Sachs T la fibrosis qufstica, Sa anemia drepanocltica y 
muchos otros trastornos geneticos se heredan como rasgos rece¬ 
sivos simples. La mayorla de los individuos afectados (con geno¬ 
tipo homocigota recesivo) son hijos de portadores heterocigotas, 
fenotipicamente normales, 

Trastornos hereditarios dominantes (p. 267). Los alelos 
dominantes letales se eliminan de la poblaciOn si las personas 
afectadas mueren antes de reproducirse. Los alelos dominantes 
no letales y los letales que surgen relativamente tarde en la vida, 
como el que causa la enfermedad de Huntington, se heredan 
segun patron mendeliano. 

► Trastornos mu hifactor tales (pp. 267-268) Muchas enferme- 
dades humanas como la mayorla de las formas de cancer y enfer- 
medad cardiaca tienen tanto componentes geneticos como 
ambientales. Estos no siguen patrones mendelianos simples. 

A nabs is y ascsoramiento genetico (pp. 268-270). Mediante el 
empleo de los antecedentes familiares, los asesores geneticos ayu- 
dan a las parejas a determinar las probabilidades de que sus hijos 
tengan trastornos geneticos. En el case de un numero creciente 
de enfermedades, los art&lisis que identifican a los portadores 
definen las probabilidades con mayor exactitud. Una vez que se 
concibe a un nifto, la amniocentesis y el muestreo de vellosida- 
des coiiOntcas pueden auxiliar en la determinackn de la presen- 
cia de un presunto irastorno geiktico. Despu^s del nacimiemo 
del nifto se le pueden realizar mas an&lisis geneticos. 


EVALUACION DE CONO'CIMIENTQS 


Problemas de genetica 

1. En algunas plamas una cepa de flores rojas de llnea genSticamen- 
te pura origina plantas con todas sus flores rosas cuando se la 
cruza con una cepa de flores blancas: RR (rojas) x rr (blancas) -a 
R r (rosas). Si la posicion de la ftor (axial o terminal) se hereda 
como en los guisantes (vease cuadro 14- 3) ^oiales serian las pro- 
porciones de los genotipos y los fenotipos de la gen era cion F, que 
se originan del siguiente cruzamiento: axial-roja (tinea gen^tica- 
mente pura) x terminal-blanca? i Cuales serian las proporciones 
en la generacidn F 2 ? 


2. La posietdn de la flor, la longitud del tallo y la forma de la semilla 
ftieron ires caracteres estudiados por Mendel. Cada uno se controla 
por un gen distribuido de forma independiente y tiene las siguien- 
tes expresiones dominantes y recesivas: 


Caracter 

Posicion de la flor 
Longitud del tallo 
Forma de la semilla 


Dominante 
Axial (A) 
Alto (D 
Redon da (R) 


Recesivo 
Terminal (o) 
Enano (t) 
Rugosa (R) 


Concepio 


Muchos rasgos humanos siguen Los patrones 
mendelianos de la herencia 

Analisis de pedigri (pp. 264-266). Los pedigries familiares se pue¬ 
den eniplear para deducir los genotipos individuaies posibles y efec- 
tuar predicciones acerca de su descendencia futura Las predicciones 
son, por lo general, probabilidades estadtsticas mas que certezas. 


Si se permite que una planta heterocigota para los tres caracteres se 
autofertilice, ^que propordOn de descendiemes esperaria que fue- 
sen como sigue? (Nota: emplee las reglas de la probabilidad en 
lugar de un gran cuadro de Punnet t), 

a, Homocigotos para los tres rasgos dominantes 

b. Homocigotos para los tres rasgos recesivos 
c Heteroclgotos para los tres caracteres 

d. Homocigotos para axial y alto, heterocigotos para la forma redonda 
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3. Una cobay a negra sc cruza con una albino y produce 12 erias 
negras. Cuando el albino sc cruza con un segundo negro , se obtie- 
nen 7 negros y 3 albinos, ^Cual es la mejor explication para esta 
situation genetica? Escriba los genotipos de Los padres, los game¬ 
tes y los descend ientes. 

4. En las plantas de s£samo, la condition de una vaina (P) es domi- 
nante con respecto a la de tres vainas (p) y la hoja normal (L) es 
dominante de la hoja rugosa (I), El tipo de vaina y de hoja se here- 
dan de forma independieme. Determine los genotipos de los dos 
padres para todas las fertilizationes posibles que producen la 
siguiente descendencia: 

a. 318 de una vaina, hoja normal: 98 de una vaina, hoja rugosa 

b. 323 de tres vainas, hoja normal: 106 de tres vainas, hoja rugosa 

c. 401 de una vaina, hoja normal 

d. 150 de una vaina, hoja normal: 147 de una vaina, hoja rugo¬ 
sa: 51 de tres vainas, hoja normal: 48 de tres vainas, hoja 
rugosa 

e. 223 de una vaina, hoja normal: 72 de una vaina, hoja rugosa: 
76 de tres vainas, hoja normal: 27 de tres vainas, hoja rugosa 

5. Un hombre con sangre del grupo A se casa con una mujer con 
sangre del grupo B. Su hijo tiene sangre del grupo 0. ^Cuales son 
los genotipos de estos individuos? iQue otros genotipos y con 
que frecuencias esperaria encoxitrar en la descendencia de este 
matrimonio? 

6 . La fenilcetonuria (ECU) es una enfexmedad hereditaria causada 
por un alelo recesivo Si una mujer y un hombre, ambos portado- 
res, tienen Lres hijos, icufil es la probabilidad de que ocurra cada 
uno de los siguientes: 

a. Todos los hijos tienen fenotipo normal 

b. Uno o dos hijos tienen la enfermedad. 

c. Los tres tienen la enfermedad. 

d. Porlo menos un hijo es normal desde ei punto de vista feno- 
tlpieo, 

(Nora: recuerde que las probabilidades de todos los resuhados posibles 
suman siempre 1). 

7. El genotipo de los individuos F, en un cruzamiento tetrahibrido es 
AaBbCcDd L En el supuesto de que haya una distribution indepen- 
dtente de estos cuatro genes, ^cuales son las probabilidades de que 
la descendencia E, tenga los genotipos siguientes? 

a. aabheedd d. AaBBccDd 

b. AaBbCcDd c. AaBBCCdd 

c. AABBCCDD 

8 . iCual es la probabilidad de que los siguientes pares de padres pro- 
duzcan la descendencia indicada? (Suponiendo la distribution 
independiente de todos los pares de genes). 

a, AABBCC x aabbcc —> AaBbCc 

b, AABbCc x AaBbCc -> AAbbCC 

c, AaBbCc x AaBbCc — » AaBbCc 

d, aaBhCC x AABbcc —> AaBhCc 

9. Carina y Esteban tienen cada uno un hermano con anemia drepa- 
nocftica. Ni Carina ni Esteban ni ninguno de sus padres tiene la 
enfermedad y ninguno de ellos fue estudiado para demostrar el 
rasgo de la anemia drepanocfLica. En funciOn de esta information 


incompleta, calcule la probabilidad de que esta pareja tenga un 
hijo con la enfermedad. 

10, En 1981, una familia de California adop- 
to un gato negro extraviado con orejas 
redondas y curvadas hacia airas de manc- 
ra inusual Desde entonces naeieron cien- 
tos de descendiemes del gato y los 
aficionados a los gatos esperan desarrollar 
el gato con orejas curvadas como una 
raza de exhibition. Suponga que usted posee el primer gato con 
orejas curvadas y desea desarrollar una variedad de linea geneti- 
camente pura. ^Como determinaria si el alelo de orejas curvadas 
es dominante o recesivo? ^COrno obtendria gatos de orejas cur¬ 
vadas gentiicamente puros? Como se aseguraria de que fueran 
gentiicamente puros? 

11, Imagine que una enfennedad hereditaria recesiva redentemente 
descubierta se expresa solo en individuos con sangre del tipo 0 P si 
la enfermedad y el grupo sanguineo se heredan en forma indepen¬ 
diente. Un hombre normal con sangre del tipo A y una mujer nor¬ 
mal con sangre del tipo B tienen un hijo con la enfermedad. La 
mujer esta embarazada ahora por segunda vez. £Cu&t es la proba¬ 
bilidad de que e! segundo hijo lambien tenga la enfermedad? 
Suponga que ambos padres son heterotigotos para el gen que 
causa la enfermedad, 

12, En los tigres, un alelo recesivo causa una ausencia de pigmenta¬ 
tion del pelaje (un tigre bianco) y esLrabismo. Si se aparean dos 
tigres normales desde el punto de vista fenotipico que son hetero- 
cigotas en este locus, ^que porcentaje de su descendencia tendra 
estrabismo? iQnt porcentaje ser£ bianco? 

13, En las plantas de malz, un alelo dominante l inhihe el color del 
grano, mientras que un alelo recesivo i permite el color cuando es 
homocigoto, En un locus diferente, e! alelo dominante P da color 
purpura al grano, mientras que el genotipo homocigoto recesivo 
pp produce color rojo. Si se cruzan plantas heterocigotas en ambos 
locus, ^cual sera la proportion fenotipica de la descendencia? 

14, El pedigri de la figura rastrea la herencia de la alcaptonuria, un 
trastomo bioquimito, Los individuos afectados, indieados aqui 
por lo cfrculos y cuadrados coloreados, son incapaces de degradar 
una sustancia llamada alcaptona, que da color a la orina y tine los 
tejidos corporales. ^Esta enfermedad es causada por un alelo 
dominante o uno recesivo? Complete los fenotipos de los indivi- 
duos cuyos genotipos se pueden deducir. iQut genotipos son 
posibles para cada uno de los restanies individuos? 
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15. Un hombne tiene seis dedos en cada mano y seis en cada pie, Su 
esposa y su hija Lienen ntimeros normales de dedos, Tener dedos 
adicionales es un rasgo dominante. ^Que fraccidn de hijos de esta 
pareja esperaria que tenga dedos adicionales? 

16. Imagine que usted es un consejero genetic o y una pareja que esta 
plant ficando comenzar una familia lo consults. Carios estuvo casa- 
do una vez y t\ y su primera esposa tuvieron un hijo con fibrosis 
qufstiea. El hemiano de su actual esposa Elena murid de fibrosis 
qufstica. ^Cu£l es la probabitidad de que Carlos y Elena tengan un 
hijo con fibrosis quistica? (ni Carlos ni Elena tlenen la enferme- 
dad). 

17. En los ratones, el color negro (B) es dominante del bianco (B). En 
locus diferentes, un alelo dominante (A) produce una banda de 
amarillo justo por debajo del extreme de cada pelo en los ratones 
con pelaje negro. Esto !e otorga un aspecto jaspeado conocido como 
agutL La expresidn del alelo recesivo (a) produce una capa de color 
compacto. Si se cruzan ratones que son heterocigotas en ambos 
locus, £cual es la proporcidn fenotipica esperada en la descendencia? 

Vtanse las respuestas en el Apendice A. 


Interrclacion evolutiva 

Durante los ultimos cincuenta afios en los Estados Unidos y otros pai- 
ies desarrollados ha habido una tendencia de las personas a contraer 
matrimotiio y comenzar una familia mas tarde en la vida de lo que lo 
i icieron sus padres y abuelos. Especule sobre los efectos que esta ten- 
iencia podtla tener sobre la incidencia (frecue ncia) en la poblacion de 
los alelos dominantes letales de aeddn tardia 


Problemas clentificos 

Listed esta manipulando una misteriosa planta de guisames con tallos 
largos y [lores axiales y se le pide que determine su genotipo lo m£s 
pronto posible. Usted sabe que el alelo del tallo alto (I) es dominante 
sobre el de tallo enano (t) y que el alelo de ftores axiales (A) es domi¬ 
nante con respecto al de Bores terminates (a), 

a. £CuaIes son todos los genotipos posibles de su planta misteriosa? 

b. Describa el Unite cruzamiento que haria 5 fuera de su jardfn, para 
de terminal el genotipo exacto de su planta misteriosa. 

c. Mientras espera los resultados de su cruzamiento, predice los 
resultados de cada genotipo posible enumerados en la parte a, 
iCOmo efectua esto? 

d. Reaiice sus predicciones utilizando el formato siguiente: si el 

fenotipo de mi planta misteriosa es „ _ las plantas origina- 
das por mi cruzamiento ser£n_. 

e. Si la mi tad de los descend ientes de sus plantas tiene tallos altos 
con flores axiales y la mitad tiene tallos altos con flores termina¬ 
tes, £cual debe ser el genotipo de su planta misteriosa? 

f. Explique por que las actividades que realizO en las panes c y d 
no fueron “un cruzamiento*. 


G!encia r tecnologia y sociedad 

Imagine que uno de sus padres tenia la enfermedad de Huntington, 
iCual es la probabdidad de que usted, tambten, algOn dla manifieste la 
enfermedad? No existe curaddn para la enfermedad de Huntington, 
^Desearia someterse a un analisis para deLectar el alelo de Huntington? 
Justifique su respuesta. 


capItulo 14 Mendd y el concepto de gen 


273 
















Bases 
cromosomicas 
de la herencia 


Conceptos clave 


15-1 La herencia menddiana tiene sus bases fisicas 
en el comportamiento de los cromosomas 

15-2 Los genes ligados tienden a heredarse juntos 
porque se localizan unos cerca de otros 
en el mismo cromosoma 

15-3 Los genes ligados al sexo exhiben patrones 
de herencia unices 

15-4 Las alteraciones del numero o de la estructura 
de los cromosomas eausan algunos trastornos 
geneticos 

15-5 Algunos patrones de la herencia son excepcio- 
nes de la teoria cromosomica estandar 


Panorama general 


Localization de los genes en los 
cromosomas 

H oy podetnos demostrar que los genes -los “factores 
hereditarios” de Mendel- se localizan en los cromoso- 
mas, Podemos localizar on gen en particular marcando 
los cromosomas aislados con on colorante fluorescente que resal¬ 
tan dicho gen, Por ejemplo, los pumos amarillos de la figura 
15-1 indican el locus de un gen especifico sobre un par bomb- 
logo de cromosomas humanos (debido a que los cromosomas de 
esta microfotografia 6ptica ya estan replicados, vemos dos pun- 
tos amarillos por cromosoma, uno sobre cada cromatide herma- 
na). Sin embargo, hace casi un siglo, la relation entre genes y 
cromosomas no era tan obvia. Muchos biologos se mantenian 
escepticos sobre las leyes de segregation y de distribution inde- 
pendiente de Mendel hasia que se acumularon evidencias de que 
estos principios de la herencia tenian sus bases fisicas en el com- 
portamiento de los cromosomas, En este capitulo, que Integra lo 
aprendido en los dos anteriores, describimos las bases cromoso- 


A Fig. 15-1, Cromosomas marcados para mostrar un gen especi- 
fico (amarillo). 


micas para la transmision de los genes de los padres a la descen- 
dencia y tambien, algunas excepciones importantes. 


Concepto 


La herencia men deliana tiene sus 
bases fisicas en el comportamiento 
de los cromosomas 

Mediame el empleo de tecnicas de microscopia mejoradas, los 
citblogos descubrieron el proceso de la mitosis en 1875 y de la 
meiosis durante la decada de 1890. Luego, alrededor del ano 
1900, la citologia y la genetica convergieron a medida que los 
bid logos comen zaban a com probar paralelismos entre el com¬ 
portamiento de los cromosomas y “factores” de Mendel durante 
los cicios de vida sexual: los cromosomas y los genes estan pre- 
semes en pares en las c£lulas diploides; los cromosomas homo¬ 
logos se separan y los alelos se segregan durante el proceso de 
meiosis y ia fenilizacion restablece la condition apareada tanto 
para los cromosomas como para los genes. Alrededor de 1902, y 
de forma independiente, Walter S. Sutton, Theodor Boveri y otros 
notaron estos paralelismos y comenzo a tomar forma la teoria 
cromosomica de la herencia, De acuerdo con esta teoria, los 
genes mendelianos rienen loci (posiriones) especlficos en los cro- 
mosomas y son los cromosomas los que sufren segregacibn y dis- 
tribucidn indepen diente. 

La figura 15-2 indica que el comportamiento de los cromo¬ 
somas homOlogos durante la meiosis puede explicar la segrega¬ 
tion de los alelos de cada locus gendico hacia gametos 
diferentes. La figura tambien demuestra que el comportamiento 
de los cromosomas no homologos puede explicar la distribution 
independieme de los alelos para dos o mas genes localizados en 
cromosomas diferentes, Mediante el estudio detail ado de esta 
figura, que ilustra el mismo cruzamiento dihibrido de guisantes 
examinado en la figura 14-8, usted puede comprobar cbmo el 
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Generation P 

A partir de dos plantas de guisantes de 
ffneas. geneticamente puras seguimos 
dos genes a trav£s de las gene ratio nes 
F ] y ? 2 - Los dos genes determlnan ei 
color (alelo Y par a el amarillg y alelo y 
para el verde) y la textura (alelo para 
lisa y alelo r para rugosa} de la semitla. 
Estos dos genes se encuenIran en 
cromosomas d if e rentes (los guisantes 
tienen siete pares de cromosomas, pero 
aqul se dibujan solo dos). 



Semlllas 

anwillasdisas 

(YYRR) 


Meiosis 


Fertilizacion 


Gametes 


Semallas 

verdes-rugosas 

iyyrr) 


Todas las plantas F 1 producen 
semitlas amarilfas-lisas (Yytfr) 



Generadon F. 


Meiosis 


Dos dlsposidones 
igualmente 
probables de los 
cromosomas 
en la metafase I 


Los alelos de am bos loci se 
segregan en la anafase I, para 
produdr tuatro tipos de celulas 
hijas que dependen de !a 
disposition cromosomica en la 
metafase L Compare la disposition 
de los alelos R y r en relation con 
los alelos Ye y en la anafase I. 


Los alelos Ry rse segregan 
en la anafase I y producen 
dos tipos de celulas hijas 
para este lotus. 


Anafase 1 


Metafase M 


Cada gameto 
obtlene un 
cromosoma largo 
y uno torto en 
una de las cuatro 
combinaciones de 
alelos. 


Cada gameto 
obtiene un 
cromosoma 
largo con el 
alelo Ry r. 


Gametos 


LEY DE LA D(STRIBU06n INDEPENDIENTE 
Los alelos de los genes en los cromosomas 
no homologos se dlstribuyen en forma 
independiente durante la formation de los 
gametos. Como ejemplo, siga los 
cromosomas largos y fos cortos a to largo 
de ambas vlas. Lea tas explicaciones 
numeradas abajo. 


LEY DE SEGREGAOON 
Los dos alelos de cada gen se 
separan durante la formation de los 
gametos. Como ejemplo, siga el 
destine de los cromosomas largos 
(portadores de R y r). Lea las 
explicaciones numeradas abajo. 


j© *® j© j© 


Generadon F 2 

Fertilizacion entre plantas F 1 

La fertilizacion da 

La fertilizacion 
recombina los 
alelosffyral 
azar. 

J 

9 f J) ; 3 ; 3 & ; 1 

como resultado una 
proportion fenotfpica 
de 93:3:1 en la 
generadon F 2 . 


A Fig. 15-2. Bases cromosomicas de las leyes de Mendel. Aqui correlationamos los resultados de uno de los cruzamientos dihfbridos de Mendel 
fig. 14-8) con el comportamiento de fos cromosomas durante la meiosis (fig. 13-8). La disposfeibn de los cromosomas en la metafase I de la meiosis 
y su movimiento durante la anafase I explica la segregacibn y la distributin' independiente de los alelos par a el color y la textura de la semilla, Cada 
ceiula que sufre meiosis en una planta F, produce dos tipos de gametos. En conjunto, sin embargo, las plantas F, producen el mismo numero de los 
cuatro tipos de gametos porque las dlsposidones cromosomicas alternates en la metafase I son igualmente probables. 
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comportamiento de los cromosomas durante la meiosis en la 
generation F r , junto a la subsiguieme Fertilizacion aleatoria, dan 
origen a la proporcion fenotipica ¥ 2 observada por Mendel. 

Evidencia experimental de Morgan: 
tTtvesrigacidn cientifica 

La primera evidencia sdlida que asorio un gen especifieo con 
un cromosoma especifico provino del trabajo de Thomas Hunt 
Morgan, un erabridlogo experimental de la Universidad de 
Columbia, a comienzos del siglo xx, Si bien, en un principle, 
Morgan era esceptico acerca de la teoria mendeliana y la cromo- 
sdmica, sus primeros trabajos proporcionaron evidencias con- 
vincentes de que, en realidad, los factores hereditarios de Mendel 
se localizan en los cromosomas. 

La election de Morgan del arganismo para la experimentation 

Muchas veces en la historia de la biologia, quienes realizaron 
descubrimientos importantes fueron investigadores lo suficiente- 
mente perspicaces o aFortunados como para elegir un organismo 
de experimentadbn conveniente para abordar el problema a inves- 
tigar Mendel eligid el guisanie porque habia un gran numero de 
variedades distintas. Para su trabajo, Morgan selecciond una espe- 
de de mosca de la fruta, Drosophila mdanagasrer, un insecto 
comun, por lo general inocuo, que se alimenta de los hongos que 
crecen en la fruta. Las moscas de la fruta se reproducen prolifica- 
mente; un solo apareamiento produce cientos de descendientes y 
se puede obtener una nueva generacion cada dos semanas. Estas 
caracteristicas hacen que la mosca de la fruta sea un organismo 
muy apropiado para los estudios gen&icos. El laboratory de 
Morgan se conocio pronto como “la sala de las moscas”. 

Otra ventaja de la mosca de la Fruta es que solo tiene cuatro 
pares de cromosomas, que se dtstinguen facilmente con un 
microscopio dptico. Hay ires pares de autosomas (cromosomas 
no sexuales), y un par de cromosomas sexuales. La hembra de la 
mosca tiene un par homdlogo de cromosomas X y los machos 
tienen un cromosoma X y uno Y. 

Mientras que Mendel podia obtener con Facilidad variedades 
diferentes de guisantes, no habia proveedores de variedades de 
mosca de la fruta que Morgan pudiera emplear. En realidad, el 
Fue quiza la primera persona que necesitO variedades diferentes 
de este insecto comun. Despues de on ano de criar moscas y bus- 
car variantes individuates, Morgan se vio recompensado con el 
descubrimiento de un macho con ojos blancos en lugar de los 
ojos rojos habituales. El Fenotipo normal para un caracter (el 
fenotipo mas comUn en las poblaciones naturaies), como los ojos 
rojos en Drosophila, se denomina lipo salvaje (fig. 15-3). Los 
rasgos alternatives a esie tipo salvaje, como los ojos blancos en 
Drosophila, se Hainan fenotipos mutantes porque se deben a alelos 
que se supone que fueron originados por cambios o mutadones 
del alelo de tipo salvaje. 

Morgan y sus estudiantes inventaron una denominacidn para 
simbolizar los alelos de Drosophila que todavia se utiliza amplia- 
mente para las moscas de la fruta. En el caso de un caracter deter- 
minado en las moscas, el gen adquiere su simbolo a partir del 
primer mutante (el tipo no salvaje) descubierto. De este modo, el 
alelo para los ojos blancos de Drosophila se simboliza con la w (de 
white, en ingles). Un superindice + idemifica el alelo para el rasgo 
del tipo salvaje - w + para el alelo de ojos rojos, por ejemplo, A lo 
largo de los afios se han desarrollado sistemas de denominacidn 
diferentes para los disLimos organismos. Por ejemplo, los genes 
humanos se escriben por lo general con letras maytisculas, como 
HD para el alelo de la enfermedad de Huntington. 





k Fig, 15-3, El primer mutante de Morgan. Las moscas Drosophila 
de tipo salvaje tienen ojos rojos (izquierda). Entre sus moscas, Morgan 
descubrid un macho mutante con ojos blancos (derecha). Esta variacidn 
posibilitd que Morgan rastreara ef gen para el color de ojos basta un 
cromosoma especifico (MO). 


Correlacidn entre el comportamiento de los alelos de un geti 
y el comporfamicufo de mi par de cromosomas 

Morgan apared una mosca macho de ojos blancos con una hem¬ 
bra de ojos rojos. Toda la descendencia F 1 tuvo los ojos rojos, lo que 
sugiere que el alelo del tipo salvaje es dominante. Cuando cruzo las 
moscas F, entre si, observd la clasica proportion fenotipica 3:1 en 
la descendencia F 2 . Sin embargo, hubo un resultado adicional sor- 
prendente: el rasgo de ojos blancos aparecia solo en los machos, 
Todas las hembras tenian ojos rojos, mientras que la mitad de los 
machos tenia ojos rojos y la otra mitad blancos. Por tanto, Morgan 
coneluyd que, de alguna manera, el color de los ojos de una mosca 
estaba ligado a su sexo (si el gen del color de ojos no estuviera rela- 
cionado con el sexo, se podria esperar que la mitad de las moscas 
de ojos blancos fueran machos y la otra mitad hembras), 

Una mosca hembra tiene dos cromosomas X (XX), mientras que 
una mosca macho tiene un cromosoma X y otro Y (XY). La correla- 
cion entre el rasgo del color de ojos blancos y el sexo masculine de 
las moscas F 2 afectadas le sugirid a Morgan que el gen implicado en 
este mutante de ojos blancos se localizaba de forma exclusiva en el 
cromosoma X, sin que hubiera ningun alelo correspondiente en 
el cromosoma Y. Su razonamiento se puede seguir en la figura 15- 
4. Para un macho, una copia unica del alelo mutante le conferiria 
ojos blancos; ya que un macho tiene solo un cromosoma X, no 
puede haber ningun alelo del tipo salvaje (w + ) para compensar al 
alelo recesivo, Por otro lado, una hembra podria tener ojos blancos 
solo si ambos cromosomas X portaran el alelo mutante recesivo (w). 
Esto fue imposible para las hembras en el experimemo de Morgan 
porque todos los padres Fj tenian ojos rojos. 

El haliazgo de Morgan acerca de la correlactdn entre un rasgo 
particular y el sexo de un individuo proporciond sustemo a la teo¬ 
ria cromosomica de la herencia: es decir, que un gen especifico es 
transportado por un cromosoma especifico (en este caso, el gen del 
color de ojos en el cromosoma X). Ademas, el trabajo de Morgan 
indico que los genes localizados en un cromosoma sexual exhiben 
patrones de herencia unicos, que comentaremos tuego en este 
capitulo. Al reconocer la importancia de los primeros trabajos de 
Morgan, muchos estudiames brillantes Fueron atraidos hacia su 
sala de las moscas. 
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Figure 15-4 


Evaluucion dc conceptos 


En un cruzamiento entre una mosca 
de la fruta hem bra de tipo salvaje y un macho 
mutante de ojos biancos, ique color de ojos 
tendra la descendencia Ft y la F a ? 


EXPERIMENT) 


Morgan apare6 una hembra del tipo salvaje 
(ojos rojos) con un macho mutante de ojos biancos. Toda ta des- 
cendencia F t tuvo ojos rojos. 



Morgan cruzo luego una hembra F 1 de ojos rojos con un macho F t 
de ojos rojos para producir la generaddn F a . 


RESULTADOS 

La generacidn F 1 tuvo una proporcidn mende- 
de ojos rojos en relacidn con los biancos. Sin 
a hembras que presentaran el rasgo; todas 
os. La mitad de los machos tenia ojos biancos y 

liana tfpica de 3:1 
embargo, no habi 
tenian los ojos roj 
fa mitad rojos. 

T* m 6§> M 

9 9 a .a 


Puesto que toda la descendencia F, tuvo ojos 


rojos, e! rasgo mutante de ojos biancos {w) debe ser recesivo con 
respecto al rasgo de tipo salvaje de ojos rojos (w + ). Debido a que 
el rasgo recestvo-ojos blancos-se expresa solo en los machos de la 
generaddn F 2 , Morgan propuso que el gen para el color de ojos se 
localizaba en el cromosoma X y que no existfa un lugar correspon- 
diente en el cromosoma Y, como se represents equi. 




1. iCuA\ de las leyes de Mendel se relaciona con la herencia 
de los alelos para un car&cter unico? iQ\i£ ley se relacio- 
na eon la herencia de ios alelos para dos caracteres en un 
cruzamiento dihibrido? iCml es la base fisica de estas 
leyes? 

2. Si el locus para el color de ojos en Dt^sopJxtk se localiza- 
ra en un autosoma, ^cual seria el sexo y el Fenotipo de 
toda k descendencia F 2 produeida por los cruzamientos 
de la figura 15-4? 


Vianse los mspuestas en et Apendice A. 


Concepto 


Los genes ligados tienden a 
heredarse juntos porque se localizan 
unos cerca de otros en el mismo 
cromosoma 

El numero de genes en una celula es bastante mayor que el 
numero de cromosomas; de hecho, cada cromosoma tiene cien- 
tos o miles de genes. Los genes localizados en el mismo cromo¬ 
soma, que tienden a heredarse juntos en los cruzamientos 
gen^ticos, se Hainan genes ligados, Cuando los genetistas siguen 
a los genes ligados en los experimentos de cruzamiento, los 
resultados se desvian de los esperados por la ley de Mendel de la 
distribution independiente. 

Formas en que el ligamiento afecta a la herencia: 
Jwvesrigrtdon cientifica 

Para ver el modo en el que el ligamiento entre genes afecta a 
la herencia de dos caracteres diferemes, examinemos otro de 
los experimentos de Morgan con Drosophila. En este caso, los 
caracteres son el color del cuerpo y el tamaho del ala, cada uno 
con dos fenotipos diferentes. Las moscas de tipo salvaje tienen 
cuerpos grises y alas de tamario normal. Ademas de estas, Morgan 
contaba con moscas con mutaciones dobles que tenian cuer¬ 
pos negros y alas vestigiales (mucho mas pequenas que lo nor¬ 
mal). Los alelos para estos rasgos se represeman por los 
siguientes simbolos; + - gris, b = negro; vg + = alas normales, 
vg = alas vestigiales, Los alelos mutantes son recesivos de los 
alelos de tipo salvaje y ningtin gen se encuemra en un cromo¬ 
soma sexual, 

Para estudiar estos dos genes, Morgan llevb a cabo los cruza¬ 
mientos que se muestran en la figura 15-5 (p, 279), Primero 
apareo moscas de tipo salvaje homocigotas (de lineas puras) (b + 
b + vg+ vg+) con otras negras con alas vestigiales (b b vg vg) para 
producir dihibridos heterocigotos Fj (b + b vg + vg), todos los cua- 
les tenian apariencia de tipo salvaje, Luego cruzo los dihibridos 
hembras con machos homocigotos del fenotipo mutante doble (b 
b vg vg), En este segundo cruzamiento, que corresponde al cru- 
zamiento de prueba de Mendel, conocemos el genotipo del 
progenitor hembra (b + b vg + vg) y tambidn sabemos que combi- 
naciones de alelos son “parentales”, es decir, derivados de los 
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padres en la generacion P: b + con vg + y b eon vg. No conocemos, 
sin embargo, si los dos genes se local izan en el mismo o en dire¬ 
rentes cromosomas. En el cruzamiento de prueba, todos los 
espermatozoides donaran alelos recesivos (k y vg), de inodo que 
los fenoLipos de la descendencia dependeran de los alelos de los 
dvulos, Por tanto, a partir de los fenotipos de la descendencia 
podemos determinar si las combinaciones de alelos parentales, 
b + con vg + y b con vg, se mantuvieron juntas durante la forma¬ 
tion de los dvulos de las hembras F r 

Cuando Morgan “clasifieo" (de aenerdo con el fenotipo) 
2 300 descendienies de los apareamientos de los cruzamientos 
de prueba, observe una proportion mucho mayor de fenotipos 
parentales de lo que se hubiera esperado si los dos genes se dis- 
tribuyeran de forma independiente (fig, 15-5), Basandose en 
estos resultados, Morgan dedujo que por lo general, el color del 
cuerpo y el tamano de las alas, se heredan juntos en combina¬ 
ciones especificas (las combinaciones parentales) porque los 
genes para estos caracteres se encuentran sobre el mismo cro- 
mosoma: 



Sin embargo, si los genes para el color del cuerpo y el tamano 
de las alas se heredaran siempre en las combinaciones parentales, 
no se habrian observado fenotipos no parentales en la descen¬ 
dencia de los cruzamientos de prnefaa de Morgan. En efecto, en 
los experimentos de Morgan si se produjeron ambos fenotipos no 
parentales (fig. 15-5), lo que sugirio que los genes del color del 
cuerpo y del tamano de las alas estan ligados geneiicamente solo 
de forma parciak Para en tender este resultado debemos expiorar 
aiin mas la recombination genetica, la production de una gene- 
racidn con combinaciones de rasgos diferentes de los encontra- 
dos en cada padre. 

Recombmacion genetica y ligamiento 

En el capitulo 13 usted aprendid que la meiosis y la ferti- 
Hzacidn aleatoria generaban variacion genetica entre la des¬ 
cendencia de los organismos que se reproducen sexualmente. 
Aqut examinaremos las bases cromosdmicas de la recombina- 
cidn, en relacidn con los hallazgos gendticos de Mendel y 
Morgan. 

Recoftibiwiririii de genes no ligados: 
djsrnJmnbn riidepeiidieiite de los cromosomas 

Mendel dedujo, a partir de los cruzamientos en los que siguid 
dos caracteres, que algunos descendientes tienen combinaciones 
de rasgos que no concuerdan con ninguno de los padres de la 
generacion parental (P). Por ejemplo, podemos represemar el 
cruzamiento entre una planta de guisantes con semi 11 as amari- 


llas-lisas que es heterocigota para el color y la forma de la semi- 
Ha (YyRr) y una planta con semillas verdes-rugosas (homocigota 
para ambos alelos recesivos, vyn) mediame el siguieme cuadro 
de Punnett: 


Gametos de un progenitor heterocigoto 
para semillas amarillas-lisas (YyRr) 



Gametos de un 
progenitor homocigoto 
recesivo para semillas 
verdes-rugosas (yyrr) 


Observe en este cuadro de Punnett que se espera que la 
mitad de la descendencia herede un fenotipo que concuerde 
con uno de los fenotipos parentales. Esta progenie se denomina 
tipo parental Pero entre los descendientes se encuentran tam- 
bien dos fenotipos no parentales. Debido a que tienen combina- 
ciones nuevas de la forma y el color de la semilla se Hainan tipos 
recombinantes o simplemenie recombinantes. Cuando el 50% 
de todos los descendientes son recombinantes, como en este 
ejemplo, los genetistas dicen que existe una frecuencia de recom- 
binacion del 50%. Las proporciones fenotipicas predichas entre 
los descendientes son similares a las que Mendel hallo en los cru¬ 
zamientos YyRr Xyyrr. 

Se observa una frecuencia de recombinacidn del 50% para 
cualquiera de dos genes localizados en cromosomas diferentes. 
La base fisica de la recombinacidn entre genes no ligados es la 
orientation al azar de los cromosomas homologos en la metafase 
1 de la meiosis, que conduce a la distribution independiente de 
los alelos (figs. 15-2 y 13-10). 

Re comb jr Micron de genes ligados: 
entrecruzamiento 

Ahora volvamos a la sala de las tnoscas de Morgan para ver 
como podemos explicar los resultados de los cruzamientos de 
prueba de Drosophila que se muestran en la Qgura 15-5. Recuerde 
que la mayoria de los descendientes del cruzamiento de prue¬ 
ba para el color del cuerpo y el tamano de las alas tenian feno¬ 
tipos parentales, lo que sugeria que los dos genes estaban en el 
mismo cromosoma, pero un numero pequeno de descendien¬ 
tes eran recombinantes. Aunque hubo ligamiento, deb id ser 
incomplete. 

Observando estos resultados, Morgan propuso que, en oca- 
siones, algiin proceso debe romper la conexidn fisica entre los 
genes del mismo cromosoma. Los experimentos posteriores demos- 
traron que este proceso, llamado ahora entrecruzamiento, es 
responsable de la recombinacidn de los genes ligados. En el 
entrecruzamiento, que se produce mientras se aparean los cromo¬ 
somas homologos replicados durame la profase I, una cromatide, 
materna y una paterna se rompen en pumas correspondientes 
y luego se ligan nuevameme una con la otra (fig. 13-11). En 
efecto, las pore tones finales de dos cromatides no he rm anas 
intercambian lugares cada vez que se produce un entrecruza¬ 
miento. 

Los cromosomas recombinantes que resultan del entrecruza¬ 
miento pueden unir alelos para dar combinaciones nuevas y las 
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Figura 15-5 

Los genes para el color del cuerpo y el tamano de las 
alas en las moscas de la fruta, zse localizan en el mismo o en 
diferentes cromosomas? 

EXPERfMENTO 


Morgan primero cruz6 Ifneas puras de moscas de tipo salvaje con mos¬ 
cas negras con alas vestigiales para producir dthibridos heterocigotos F v todos los cuales 
tenian la aparientia del tipo salvaje. Luego apareo hembras dihfbridas F t de tipo salvaje con 
machos negros con alas vestigiales y produjo 2 300 descendientes F 2 , que clasifico de acuer- 
do con el fenotipo. 

Generation P 

(homocigota) 


Tipo salvaje 
(cuerpo gris, 
alas normales) 

h + b + vg ¥ wgr + 


Dibibrido F 1 
{trpo salvaje) 

i cuerpo gris, 
alas normales) 

b + b vg* vg 






CRUZAMIENTO 
DE PRUEBA 


% 


C? 


Mutante doble 
(cuerpo negro, 
alas vestigiales) 

b b vg vg 


Mutante doble 

(cuerpo negro, 
alas vestigiales) 

bbvgvg 




Ovulos 


b vg 


Espermatozoides 


965 

944 

206 

185 

Tipo salvaje 

Negras- 

GrEs- 

Negras- 

(gris-normal) 

vestigiales 

* 

vestigiales 

normales 

* 

b + b vg* vg 

bbvgvg 

b + b vg vg 

w 

b b vg 

' -V 


,- » 


Descendencia 
de tipo parental 


Descendencia recombinante 
(tipo no parental) 


CONCLUSION 


Si estos dos genes estuvieran sob re cromosomas diferentes, los a J el os de 
:: dibibridos F, se distribuirfan en gametos de forma independiente y esperariamos observar 
e mismo ndmero de los cuatro tlpos de descendientes. Si estos dos genes estuvieran en el 
msmo cromosoma, esperariamos que cada combinacidn de aleios, 6 + vg + y Jb vg t se mantu- 
, era unida cuando se forman los gametos. En este caso, se producir fa solo descendencia con 
Tenotipos parentales. Como Ja mayoria de la progenle tenia fenotipo parental, Morgan conclu- 
- d que los genes para el color de! cuerpo y para ei tamano de las alas se iocalizaban en el 
” smo cromosoma. Sin embargo, (a existence de un pequeno numero de descendientes con 
'enotipos no parentales indie 6 que algun mecanismo rompia, en ocasEones, el ligamiento entre 
os genes del mismo cromosoma. 


miosis subsiguientes distribuyen los cromosomas recombinan- 
m en los gametos. La figura 15-6 (p, 280) muestra la Forma en 
- — el entrecruzamiento produjo dvulos recombinantes en una 
mosea hembra dihibrida y, finalmeme, descendencia recombi¬ 


nante en el cruzamiento de prueba de 
Morgan. La mayoria de los ovules tenian 
un cromosoma con genotipo parental b + 
vg + o b vg para e! color del cuerpo o el 
tamano de las alas, pero algunos ovulos 
tenian un cromosoma recombinante (b + 
vg o b vg + ), La fertiiizacidn de estas distin- 
tas clases de ovulos por espermatozoides 
homocigotos recesivos (b vg) produjo una 
poblacion de descendientes en los que el 
17% exhibfa un fenotipo recombinante 
no parental (fig. 15-6). Como explLcare- 
mos a eominuacion, el porcentaje de des¬ 
cendencia recombinante o jrecuencia de 
recombination, se relaciona con la distan¬ 
ce entre los genes ligados. 

Desarrollo de map as 
de ligamientos usando datos 
de recombination: 
investigation cienttfica 

El descubrimiento de los genes ligados 
y de la recombination debida a! entre- 
cruzamiento condujo a uno de los estu- 
diantes de Morgan, Alfred H. Sturtevant, 
a un metodo para elaborar un mapa 
genetico, una Hsia ordenada de loci 
gen£ticos a lo largo de un cromosoma 
determinado, 

Sturtevant teorizo que las frecuencias 
de recombinacion calculadas a partir de 
los experimemos como los de las figuras 
15-5 y 15-6 dependen de las distanctas 
entre los genes sobre un cromosoma, 
Supuso que el entrecruzamiento es un 
acontecimiemo aleatorio y, por tanto, la 
probabilidad de que se produzca es casi 
Lgual en todos los pantos a lo largo de un 
cromosoma. Basandose en estas suposi- 
ciones, Sturtevant predijo que cuanto mds 
lejos se encuentmn dos genes, mayor es la 
probabilidad de que se produzca un entre¬ 
cruzamiento entre dlos y t por omsiguiente, 
mayor sera la Jrecuencia de recomhina- 
ddm Su razonamiento era simple; cuanto 
mayor es la distancia entre dos genes, hay 
mas puntos entre ellos donde se pueden 
producir entrecruzamienios. Utilizando 
los datos de recombinacion obiemdos de 
varios cruzamientos de moscas de la Fruta 
Sturtevant procediO a asignar posiciones 
relativas de los genes en el mismo cro¬ 
mosoma; esto es, a mapear los genes. 

- ■ Se denomina especificamente mapa 

de ligamiento al mapa genedco basado 
en las frecuencias de recombinaeidm La 
figura 15-7 (p. 281) muestra el mapa de 
ligamiento de Sturtevant de ires genes: los genes del color del 
cuerpo (b) y del tamano de las alas (vg) representados en la figu¬ 
ra 15-6 y un tercer gen, Uamado cinnabar (cn). Cinnabar (cina- 
brio) es uno de los machos genes de Dnosophiia que afeaan al 
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color de ojos. Los qjos dnabrio, un fenodpo mutante, son de 
un color rojo mas brillante que el del tipo salvaje. La frecuencia 
de recombinacion entre cn y b es del 9%; emre cn y vg, del 9,5% 
y emre b y vg del 17%. En otras palabras, los entrecruzamientos 
emre cn y b y entre cn y vg son aproximadamente la mitad de fre- 
cuentes que ios entrecruzamientos entre h y vg. Solo un mapa 
que loealice a cn a mi tad de camino entre b y vg coincide con 
estos datos, como usted puede comprobar dibujando mapas 


altemativos, Siurtevani expresb las distancias entre los genes en 
unidades de mapa s en donde una unidad es equivalente a una 
frecuencia de recombinacion del 1%. Hoy, las unidades de mapa 
se denominan a menudo centimorgrm, en honor a Morgan. 

En la practica, la imerpretacibn de los datos de recombinacion 
es ma$ complicada de lo que sugiere este ejemplo. For ejemplo, 
algunos genes en un eromosoma se encuentran tan alejados entre 
si que la probabilidad de un entrecruzamiento entre ellos es vir- 



Frecuenciade _ 391 recombinantes - 0Q 
recombinacibn 2 300 progenie total x 


^-v—— -^-v- * 

Descendencia de tipo parental Oescendenda recombinants 


del cruzamiento 
de prueba 

Espermatozoides 


IbygU 


965 

Tipo salvaje 
(gris-normal) 

b + vg* 

944 

Negro- 

vestigial 

b* yg 

206 

Gris- 

vestigial 

b + vg 

185 

Negro- 

normal 

b vg + 

b vg 

b vg 

b vg 

_ v 

b vg 


A Fig. 15-6. Bases cromosomicas para la 
recombinacion de genes ligados. En estos 
diagramas que retrean el cruzamiento de 
prueba de la figura 15-5 seguimos el rastro 
de los cromosomas, asf como e! de los genes. 
Los cromosomas maternos tienen dlstintas 


tonaltdades para distinguir un homblogo del 
otro. Debido a que el entrecruzamiento entre 
los loci b y vg se produce en algunas pero no 
en todas las c£lu!as productoras de bvulos, se 
originan m£s bvulos con cromosomas de tipo 
parental que con recombinantes en las hem- 


bras apareadas. La fertilizacibn de los bvulos 
per los espermatozoides del genotipo b vg da 
origen a algunos descendientes recombinan¬ 
tes. La frecuencia de recombinacion es e! por- 
centaje de moscas recombinantes del total de 
la progenie. 
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Fig ura 15*7 


mapa de ligamiento 


Construccion de un 


IGACION 


Un 


mapa de ligamiento muestra las localizado- 
nes relatives de los genes en un cromosoma. 


rECNICA 


Un mapa de ligamiento se basa en la suposi* 
cion de que fa probabrfidad de un entrecruzamiento entre dos loci 
gen^ticos es propordonal a fa distancia que separa a dichos loci. 

Las frecuencias de recombinacidn ern plea das para construir un 
mapa de ligamiento de un cromosoma en particular se obtrenen de 
cruzamientos experimentales, como et que se muestra en la figura 
1 5-6. Las distancias entre los genes se expresan en unidades de 
mapa (centimorgan). Una unidad de mapa equivale a una frecuen- 
da de recombinadon del 1 %. Los genes se disponen en ef cromo¬ 
soma en el orden que mejor se ajusta a los datos. 


ESULTADOS 


En este ejempb, las f recuencias de recombrna- 
d6n observadas entre tres pares de genes de Drosophila ( b-cn 9%, 
cn-vg 9,5% y b-vg 17%) se ajustan mejor en un orden lineal en el 
que cn se ubica cerca de la mitad de la distancia entre los otros 
dos genes: 

Frecuencias 
de recombinadon 


-9% 


■9,5%. 



Cromosoma 


La frecuencia de recombinacidn b-vg es levemente menor que la 
suma de las frecuencias de b-cn y cn-vg porque es bastante proba¬ 
ble que se produzcan entrecruzamientos dobles entre b y vg en los 
acoplamientos que investigan estos dos genes. Un segundo entre- 
cruzamiento "compensarla" ei primero y reducirla de esta manera 
la frecuenda de recombinadon b-vg observada. 


tualmente certera. La frecuencia de recombinacidn en los cruza- 
mientos que afectan a dos de estos genes puede alcanzar un valor 
maximo de 50%, un resukado que no se diferencia del de otros 
genes localizados en cromosomas diferentes. En este caso, la 
conexidn fisica entre genes ubicados en un mismo cromosoma 
no se ve reflejada en los resultados de los cruzamientos geneti- 
cos. Pese a encontrarse en el mismo cromosoma y, por eso, estar 
ligados fisicammte , los genes no estan ligados desde el punto de vista 
genetico; los aleios de esos genes se distribuyen de forma inde- 
pendiente, como si estuvieran en cromosomas diferentes. En 
efecto, ahora se sabe que los genes para dos de los caracteres de 
los guisantes estudiados por Mendel —el color de la semilla y el 
de la flor- se hallan en el mismo cromosoma, pero la distancia 
entre ellos es tan grande que no se observa ligamiento en los cru- 
zamientos geneticos. Los genes localizados con bastante separa¬ 
tion en un cromosoma se mapean sumando las frecuencias de 
recombinacidn de los cruzamientos que afectan a cada uno de los 
genes disiantes y un numero de genes situados entre ellos. 

Mediante el empleo de los datos de las recombinaciones, 
Sturtevant y sus colegas fueron capaces de mapear numerosos 
genes de DrosopMu en disposiciones lineales. Estos investiga- 
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Fenotipos de tipo salvaje 


A Fig, 15-8. Mapa genetico partial (de ligamiento) de un cromo¬ 
soma de Drosophila. Este mapa simplificado muestra solo unos pocos 
genes que ban sido ubicados en el cromosoma If de Drosophila. El 
numero en cada locus g£nico indica el ndmero de unidades de mapa 
entre ese locus y el locus para la Jongitud de las antenas (izqulerda). 
Nbtese que m3s de un gen puede afectar a un fenotipo caracteristico 
determinado, como el color de los ojos. Tambien obs£rvese que, en 
contraste con los autosomas homblogos (ll-IV), los cromosomas X e Y 
(I) tienen formas distintas. 


dores encontraron que los genes se reunian en cuatro grupos de 
genes ligados. Debido a que los microscopistas habfan hallado 
cuatro pares de cromosomas en las celulas de Drosophila, este 
agrupamiento de genes represent© una evldencia complemen- 
taria de que los genes se localizan en los cromosomas. Cada 
cromosoma tiene una disposicibn lineal de loci de genes espe- 
cificos (figura 15-8), 

Debido a que un mapa de ligamiento se basa en las fre- 
cuencias de recombinadon, solo proporciona una imagen 
aproximada de un cromosoma. En realidad, la frecuenda de 
entrecruzamientos no es uniforme en toda la longitud de un cro¬ 
mosoma, como supuso Sturtevant y 5 per tanto, las unidades de 
mapa no se corresponden con las distances ftsicas reales (por 
ejemplo en nanometros). Un mapa de ligamiento representa el 
orden de los genes a lo largo del cromosoma, pero no retrata con 
exactitud las loealizadones precisas de estos genes. Otros meto- 
dos permiten a los genetistas construir mapas citogeneticos de 
los cromosomas, que localizan a los genes con respecto a las 
caraeteristicas del cromosoma, como las bandas coloreadas, que 
se pueden ver en e! microscopic. Los bitimos mapas, que comen- 
taremos en el capitulo 20, muestran las distances ftsicas entre los 
loci de los genes en nutlebtidos de DNA. A1 comparar un mapa 
de ligamiento con este mapa ftsico o con un mapa citogendrieo 
del mismo cromosoma encontraremos que el orden lineal de los 
genes es identieo en todos los mapas, pero el espacio entre los genes 
no lo es. 
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Evaluation de concepts 


1. Cuando dos genes estan localizados sobre el mismo cro¬ 
mosoma <■ cuai es la base Bsica para la produccion de des- 
cendencia reeombimnte en un cmzamlenLo de prueba 
entre un progenitor dihibrido y uno mutante doble? 

2. Para cada tipo de descendiente de la figura 15-5, explh 
que la reladdn entre su fenotipo y los alelos aportados 
por el progenitor hembra. 

3. Los genes A, ByC se loeaMzan en el mismo cromosoma* 
Los cruzamieiUos de prueba muestran que la frecuencia 
de recombination entre Ay B es del 28% y entre A y C 
del 12%. ^Puede deierrninar el ordenamiemo lineal de 
estos genes? 

Vcanse las tespuestas en cl Apendice A . 


Concepto 


Los genes ligados al sexo exhiben 
patrones de herencia uni cos 

Como vimos, el descubrimienio de Morgan de un rasgo 
(ojos blancos) que se correlacionaba eon el sexo de las moscas 
fue un episodlo clave en el desarrollo de la teoria cromosomi- 
ca de la herencia. En esta seccion consi deram os con mayor 
detalle el papel de los cromosomas sexuales*en la herencia. 
Comenzamos por revisar las bases cromosomicas de la deter¬ 
mination sexual en los seres humanos y en algunos otros ani- 
males. 

Las bases cromosomicas del sexo 

Uno de los caracteres fenotipicos mas obvios es el hecho de 
ser macho o hembra Aunque las diferencias anatomicas y fisio- 
logicas entre las mujetes y los hombres son numerosas, la base 
cromosdmica para deierrninar el sexo es bastante simple. En 
los seres humanos y en otros mamderos existen dos variedades 
de cromosomas sexuales, designados X e Y. Una persona que 
hereda dos cromosomas X, uno de cada padre, por lo general 
se desarrolla como una mujer. Un hombre se desarrolla a par- 
tir de un cigoto que convene un cromosoma X y uno Y (fig. 
15-9a). E! cromosma Y es mucho mas pequeno que el X (vease 
la microFotogralla de la izquierda) y solo tiene segmentos 

relativamenLe cortos en cada 
extreme que son homologos 
de las regiones correspond ten - 
tes del cromosoma X. En los 
machos, esias regiones homo- 
logas les permiten a ambos 
cromosomas aparearse y com- 
portarse como homdlogos 
durante la metosis en los tes- 
ticulos. 

Tamo en los testiculos como 
en los ovaries, los dos cromo¬ 
somas sexuales se segregan 




(a) Sistema X-Y. En los mamiferos, el sexo de un descendiente de¬ 
pend? de si el espermatozoide eontiene un cromosoma X o uno Y. 



22 + 
XX 



(b) Sistema X-(b En los saitamontes, las aorachas y algunos otros 
insectos exists un solo tipo de cromosoma sexual, el X. Las hembras 
son XX; los machos tienen solo un cromosoma sexual (XO). El sexo 
de la descendencia es determinado por el hecho de que el esperma- 
tozoide contenga un cromosoma X o ningun cromosoma sexual. 



(c) Sistema Z-W. En las aves, algunos peces y algunos insectos, el 
cromosoma sexual presente en el 6vuto (no el espermatozoide) de- 
termina el sexo de la progenie, Los cromosomas sexuales se desig- 
nan con las letras Z y W. Las hembras son ZW y los machos 11. 



A Fig. 15-9. Algunos si stem as cromosomieos de la determina¬ 
tion del sexo. Los numeros indican el numero de autosomas. En 
Drosophila , fos machos son XY, pero el sexo depende de la relacibn 
entre el numero de cromosomas X y el numero de conjuntos de auto¬ 
somas, no de la simple presenda de un cromosoma Y. 


durante la meiosis y cada gamete recibe uno. Cada dvulo con- 
tiene un cromosoma X. En contraste, los espermatozoides per- 
tenecen a dos categorias: la mitad de los espermatozoides 
producidos por un macho comienen un cromosoma X y la otra 
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rrtitad un cromosoma Y. Podemos rastrear el sexo de cada des- 
cendiente hasta el momento de la conception: si un esperma- 
lozoide que lleva un cromosoma X fertiliza un dvulo, el cigoto 
es XX, una mujer; si un espermatozoide que contiene un cro¬ 
mosoma Y fertiliza un ovulo, el cigoto es XY, un hombre (fig, 
15-9a). De esia manera, la determination del sexo es un asun- 
to de probabilidades: una probabilidad cincuema-cincuenia. 
Ademas del sistema X-Y de los mamfferos, en los recuadros de 
b a d de la figura 15-9, se muestran otros tres sistemas de cro- 
mosomas para determinar el sexo. 

En los seres humanos, los signos anatdmicos del sexo comien- 
cun a aparecer cuando el embnon tiene aproxi mad amen te dos 
meses. Antes de eso, los rudimentos de las gonadas son generi- 
cos, pueden desarrollar tamo ovarios como tesnculos en funcidn 
de las condiciones hormonales en el embrion. La presencia o la 
ausencia del cromosoma Y determina cual de estas dos posibili- 
dades se producira, En 1990, un grupo de investigacidn briLani- 
_o identified un gen del cromosoma Y necesario para la 
formacidu de los testiculos. Lo denominaron SRY (del ingles, 
>eA-determming region of Y ) + En ausencia del SRY, las gonadas se 
convierten en ovarios. Estos investigadores destacaron que la 
presencia (o ausencia) del SRY es solo un disparadon Las carac- 
teristicas bioquimicas, fisioldgicas y anatomicas que distinguen a 
os machos de las hembras son complejas y participan muchos 
genes en su desarrollo. El SRY codifica una proteina que regula a 
xros genes, Los investigadores identificaron luego una camidad 
ie genes adicionales sobre el cromosoma Y que son necesarios 
rara el funcionamiento normal de los testiculos. En ausencia de 
:stos genes, un individuo XY es hombre pero no produce esper- 
ma normaL 

Herencia de genes ligados al sexo 

Ademas de su participation en la determination del sexo, los 
:romosomas sexuales, en especial los cromosomas X, tienen 
cenes de muchos caracteres no relacionados con el sexo. Se 


denomina gen ligado al sexo al gen que se locaiiza en cualquier 
cromosoma sexual, aunque historicamente en los seres humanos 
el termino se refirio especificamente a un gen ubicado en el cro¬ 
mosoma X (ndtese la diferencia entre los terminos gen ligado al 
sexo, referido a un gen de un cromosoma sexual y genes ligados, 
que se refiere a genes del mismo cromosoma que tienden a here- 
darse juntos). Los genes ligados al sexo en los seres humanos 
siguen el mismo patron de herencia que Morgan observd para el 
locus del color de qjos en Drosophila (fig. 15-4). Los padres trans- 
mi ten los ale los ligados al sexo a todas sus hijas pero a ninguno 
de sus hijos varones. En contraste, las madres pueden transmits 
los aietos ligados al sexo tanto a sus hijos varones como a muje- 
res (fig. 15-10). 

Si un rasgo ligado al sexo se debe a un alelo recesivo, una 
hembra expresara el fenotipo solo sl es homocigota. Como los 
machos tienen un solo locus, los terminos homorigota y hetero- 
dgota carecen de significado para describir sus genes ligados al 
sexo (en estos cases se utiliza el term in o hemidgoto). Cualquier 
vardn que reciba el alelo recesivo de su madire expresar& el 
rasgo. For esta raztin, bastante mas varones que mujeres tienen 
trastornos recesivos ligados al sexo. Sin embargo, aunque la 
probabilidad de una mujer de beredar una dos is doble de alelo 
mutante es mucho menor que la de un varon de heredar una 
dosis unica, exisfen mujeres con trastornos ligados al sexo, Por 
ejemplo, la ceguera para los colores es un trastorno leve here- 
dado como rasgo ligado al sexo. Una hija ciega al color puede 
nacer de un padre con ese Lrastorno cuya pareja es portadora 
(fig, 15-10c). Sin embargo, a causa de que el alelo ligado al 
sexo para la ceguera a los colores es relativamente taro, ia pro¬ 
babilidad de que un hombre y una mujer con estas caracterts- 
ticas se relacionen es baja. 

Un ntimero considerable de trastornos ligados al sexo son 
mucho mas graves que la ceguera para los colores. Un ejemplo 
es la distrofia muscular de Duchenne, que afecta aproximada- 
mente a uno de cada 3 500 varones nacidos en los Estados 
Unidos. La enfermedad se caracteriza por un debilitamiento pro- 



Cvulos (X^) 


Espemnato- 
zoides 


x*x a 

X*Y 

x*x* 

X a Y 



ia) Un padre con el trastorno transmitira 
ef alelo mutante a todas sus hijas 
pero no a sus hijos, Cuando la madre es 
homocigota dominant©, las hijas tendran 
fenotipo normal pero seran portadoras 
de la m utacidn 


(b) SI una portadora se aparea con un 
macho con fenotipo normal, existe una 
probabilidad del 50% de que cada hija 
sea portadora como su madre y un 50% 
de que cada hi jo padezea el trastorno. 



(c) Si una portadora se aparea con un 
macho que tiene el trastorno, existe una 
probabilidad del 50% de que cada hrjo 
de la pareja padezea esta alteradtin, sin 
importar el sexo. Las hijas que no lo 
tengan ser^n portadoras, mientras que 
ios machos sin e! trastorno estar^n 
compietamente libres de! alelo recesivo. 


a Fig, 15-10. Transmision de rasgos recesivos ligados al sexo. En este diagrama, el superindice A represents un alelo dominant© situado en el 
xmosoma X, y el superindice a representa un alelo recesivo. imagine que este alelo recesivo es una mutacidn que causa un trastorno ligado a! sexo. 
como la ceguera al color, Los cuadrados blancos indican ios individuos no afectados, los cuadrados de color claro fndican los portadores y los cua- 
: ados de color m£s oscuro indican los individuos con el trastorno ligado al sexo. 
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gresivo de los muLsculos y perdida de la coordinaciom Los 
individuos afectados rara vez viven mas de los 25 anos. Los 
investigadores asociaron el trastorno a la ausencia de una pro¬ 
teins eseneial para el musculo llamada distrofina y situaron el 
gen para esta proteina en un locus especifico sobre el cromo¬ 
soma X. 

La hemofilia es un trastorno retesivo ligado al sexo defini- 
do por la ausencia de una o mas proteinas requerldas para la 
coagulacion sangufnea. Cuando una persona con hemofilia se 
lesiona, la hemorragia se prolonga porque tarda en formarse un 
co&gulo firme. Los cortes pequenos en la piel T por lo general, 
no representan un problems, pero la hemorragia en los muscu- 
los o en las articulaciones pueden ser dolorosas y conlleva 
danos graves, En la attualidad, las personas con hemofilia se 
tratan segtin ia necesidad con inyecciones imravenosas de la 
proteina faltante. 

I it a diva cion del cromosoma X en las hembras 
de los mamiferos 

Aunque las hembras de los mamiferos, entre ellos las muje- 
res, heredan dos cromosomas X, un cromosoma X en cada cdu- 
la permanece casi totalmente inactive durante el desarrollo 
embrionario, Como resultado, las celulas de los machos y de las 
hembras tienen la misma dosis efectiva (una copia) de los genes 
con loci sobre el cromosoma X. El X inactivo de cada celula de 
una hembra se condensa en un objeto compacto llamado cor¬ 
pusculo de Barr, que se situa a lo largo del interior de la envoi- 
tura nuclear La mayoiia de los genes del cromosoma X que 
forma el cor pusculo de Barr no se expresan, En los ovarios, 
estos cromosomas son reactivados en las celulas que dan origen 
a los dvulos, de modo que cada gameto femenino tiene un X 
active. 

La genetista britanica Mary Lyon demostrb que la seleccion 
del cromosoma X que formal el corpusculo de Barr se pro¬ 
duce al azar y de forma independent* en cada celula 
embrionaria presente en el momento de la inactivadon del 
cromosoma X. En consecuencia, las hembras estan formadas 
por un mosdico de dos tipos de celulas: las que tienen un cro¬ 
mosoma X active derivado del padre y las que tienen el cro¬ 
mosoma X activo derivado de la madre. Una vez que una 
celula en particular inaedva un cromosoma X, todas sus des- 


cendientes mitoticas tienen inactivado el rnismo X. De esta 
manera, si una hembra es heterocigota para un rasgo ligado al 
sexo, aproximadamente la mitad de sus celulas expresaran un 
alelo, en tamo que las otras expresaran el aleio alternative. La 
figura 15-11 muestra la forma en que este mosaicismo origi- 
na el color moteado de un gato carey, En los seres humanos se 
puede observar el mosaicismo en una mutacidn recesiva Iiga- 
da al sexo que evita el desarrollo de las glandulas sudoriparas, 
Una mujer que es heterocigota para este rasgo tiene parches de 
piel normal y parches de piel que carecen de glandulas sudo- 
riparas. 

La inactivadon de un cromosoma X implica modificaciones 
del DNA, como la fijacion de grupos metilo (-CH 3 ) a una de las 
bases nitrogenadas de los nueletitidos del DNA (en el eapltulo 
19 se examina el papel regulador de la metilacion del DNA). 
Los investigadores descubrieron tambien un gen llamado XIST 
(siglas del inglds X-inuctive specific transcript ) que es activo solo 
sobre el cromosoma del corpusculo de Barr. Aparentemente, 
multiples copias de la molecula de RNA producidas a partir de 
este gen se adhieren al cromosoma X sobre el cual se elaboran 
cubriendolo casi por complete, La interaction de este RNA con 
el cromosoma parece iniciar la inactivadon X. Sin embargo, 
nuestra imerpretacidn de la inactivadon del X todavia es rudi- 
mentaria. 


Evaluation de conceptos 


1. Una hembra Drosophilci de ojos blancos se apared con 
un macho de ojos rojos (tipo salvaje), el cruzamiento 
recfproco al que se muestra en la figura 15-4. ^Que 
fenotipos y genotipos se pueden predecir para la 
descend enci a? 

2. Ni Tim ru Rhoda tienen distrofia muscular de 
Duchenne, pero su hijo primogenito si. iCnil es la 
probabilidad de que un segundo hijo de esta pareja 
tenga la enfermedad? 

Veanse fas re spues £as en el Aperadice A. 


► Fig. 15-11, Inactivation X y el gato 
carey. £1 gen carey esta en el cromosoma X 
y el fenotipo correspondiente requiem ia 
presencia de dos alelos d if ©rentes, uno para 
el pelaje anaranjado y otro para eJ pelaje 
negro, Normalmente, solo las hembras 
pueden tener ambos alefos porque solo 
eilas tienen dos cromosomas X. Si una 
hembra es heterocigota para el gen carey 
presenta el fenotipo. Los parches anaranja- 
dos se for man por pobladones de celulas 
en las que est3 activo el cromsoma X con el 
alelo anaranjado; los parches negros tienen 
celulas en las que est3 activo el cromosoma 
X con el alelo negro (los gatos "called" 
tambten tienen areas bfancas, que son 
determinadas por otro gen). 


Embrion (estadros iniciales): 


Cromosomas X 



Alelo para 
el pelaje 
anaranjado 


Divisibn 
cefulare 
inactivacibn del 
cromosoma X 


Alelo par£ 
pelaje nec 




Pelaje 
anaranjado 


Dos pobladones de 
en el gato adufto: 


cefulas 
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Con cep to 


Las altera ciones del numero o de la 
estructura de los cromosomas 
c a us an algunos trastornos geneticos 

Los rasgos ligados al sexo no son las unicas desviaciones nota¬ 
ry's de los patrones de la herencia observados por Mendel y las 
muiaciones geneticas que generan nuevos alelos no constimyen 
i unica clase de modi fie aci ones del genoma que pueden afectar 
fenotipo. Las alteraciones fisicas y quimicas, como tambien los 
f rrores durante la meiosis, pueden danar en gran medida a los cro- 
nosomas o alterar su ntimero en una celula. Las modificaciones 
i gran escala de los cromosomas a menudo conducen al aborto 
rspontaneo de un feto y los Individuos nacidos con este tipo de 
iefectos geneticos, por lo general muestran diversos trastornos 
del desarrollo. En las plantas, estos defectos geneticos pueden 
loierarse en mayor medida que en los animates. 

Numero anormal de cromosomas 

De manera ideal, el huso meidtico distribuye los cromosomas, 
sin errores, had a las celulas hijas. Pero en ocasiones se produce 
un accidente, Uamado no disyuncion, en el cual los miembros 
de un par de cromosomas homdlogos durante la meiosis 1 o las 
:romatides hermanas durante la meiosis II no se separan ade- 
_uadamente. En estos casos, un gameto recibe dos copias del 
~Lsmo tipo de cromosoma y el otro no recibe ninguna (fig; 15- 
12 ). Por lo general, los otros cromosomas se distribuyen nor- 
-uiimente. Si cada gameto aberrance se une a uno normal durante 
_i tertilizacidn, la descendencia tendra un numero anormal de un 
rromosoma determinado, una condition conocida como aneu- 
ploidia. 


Si un cromosoma se encuentra por triplicado en el ovulo fer- 
tilizado (de modo que la celula tenga un total de In + l) t se 
dice que la ctiula aneuploide es trisomiea para ese cromoso¬ 
ma. Si falta un cromosoma (de modo que la celula tiene In - 
1), se dice que la celula aneuploide es monosomies para ese 
cromosoma, Esta anomalia se iransmitira luego a codas las celu¬ 
las embrionarias por medio de la mitosis. Si el organismo sobre- 
vive, generalmente presents un conjunto de sintomas causados 
por el numero anormal de genes asociados con el cromosoma 
adicional o el que falta. La no disyuncidn se puede producir 
tambien durante la mitosis. Si un erroT de esta naturaleza tiene 
lugar en el desarrollo embrionario temprano, emonces la con- 
dicidn aneuploide se iransmitira por mitosis a un gran ntimero 
de celulas y es probable que tenga un efecto considerable sobre 
el organismo. 

Algunos organismos tienen mas de dos conjuntos completos 
de cromosomas. El termino general para esta alteration cromo- 
somica es poliploidia, con los terminos especlficos de triploidia 
(3n) y tctraploidia (4n) que indican tres o cuatro juegos de cro¬ 
mosomas, respectivamente. Una manera en que se puede pro¬ 
ducir una cdula triploide es por medio de la fertilization de un 
ovulo diploide anormal originado por la no disyuncion de 
todos sus cromosomas. Un ejemplo de un accidente que daria 
lugar a una teiraploidia es la incapacidad de un cigoto 2n para 
dividirse tras haber replicado sus cromosomas. Las divisiones 
tnitoticas normales consecutivas producirian entonces ernbrio- 
nes 4 n . 

La poliploidia es bastante comun en el reino vegetal. Como 
veremos en el capitulo 24, el origen espontaneo de los indivi¬ 
duos poliploides desempena un papel importance en la evolu¬ 
tion de las plantas. En el reino animal, las especies poliploides 
son mucho menos comunes, si bien se sabe que se presen tan en 
los peces y los anfibios. Algunos investigadores de Chile fueron 
los primeros en idemifiear un mamifero pqliploide, un roedor 
cuyas celulas son tetraploides (fig. 15-13). Despues se encon- 
tro que una especte cercana tambien es tetraploide. En general, 


* Fig. 15*12. No disyuncion meiotica. Los 

oametos con un ntimero anormal de cromo- 
somas se pueden originar por no disyuncidn 
en la meiosis I o en la meiosis II. 



Meiosis I 


No dlsyuna6n 


Meiosis II 


No disyuncidn 


n + 1 n+1 n-l n- 1 n + 1 n- 1 n n 

Ntimero de cromosomas 

(a) No disyuncion de cromosomas (b) No disyuncion de las cromatides 

homologos en la meiosis I hermanas en la meiosis II 
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A Fig, 15-13, Mamifero tetraploide. Las celufas somaticas de este 
roedor, Tympanoctomys barrerae, tienen aproximadamente dos veces la 
cantidad de tromosomas de las de espedes cercanamenle emparenta- 
das. Es de Interns el hecho de que ta cabeza de sus espermatozoides es 
extranamente grande, quiza por la necesidad de contener todo ese 
material genbtico. Los cientiflcos creen que esta espede tetraploide 
puede haberse origlnado cuando un aneestro duplico el nCimero de sus 
cromosomas, a causa de probables errores en la mitosis o la meiosis 
dentro de los brganos reproductores del animal. 


los poliploides son mas nomiales en apariencia que los aneu- 
ploides, Un cromosoma adicional (o ausente) parece alterar 
mas el equilibrio genetico que un conjunto entero de cromoso- 
mas adicionales. 

Alteradones de la estructura cromosomica 

La ruptura de on cromosoma puede producir cuatro tipos de 
cambios en su estructura, representados en la figura 15*14. 5e 


produce una delecion cuando se pierde un fragmento cromo- 
somico careme de centromero, El cromosoma afectado pierde 
algunos genes, En algunos easos, si la meiosis esta en curso, el 
fragmento “eliminado" se puede unir a una cromatide herma- 
na como un segmento extra, para producir una duplicacion. 
Por otro la do, un fragmento desprendido se puede fijar a una 
cromatide no hennana de un cromosoma homdlogo, En este 
case, sin embargo, el segmento “duplicado* podrla no ser 
identico porque los homologos podrian llevar alelos diferentes 
de algunos genes. Un fragmento cromosomico puede tambien 
readherirse al cromosoma original, pero en una oriemacion 
inversa, produciendo una inversion. Un cuario resultado 
posible de la ruptura cromosomica es que el fragmento se una 
a un cromosoma no homologo, en una disposicion Uamada 
translocation. 

Las deleciones y las duplicaciones se producen con mayor 
probabilidad durante la meiosis. En el entrecruzamiento, las cro- 
matides hermanas a veces se rompen y se reagrupan en sitios 
l< incorrectos’\ de mode que una de ellas da mfts genes de los 
que recibe. El producto de semejante entrecruzamiento no reci- 
proco es un cromosoma con una delecion y otro con una dupli- 
cacidm 

Un embrion diploide que es homocigoto para una delecion 
grande (o que tiene un cromosoma X con una gran delecidn, en 
un var6n), normalmente, pierde un numero de genes esenciales, 
condicibn que normalmente es letal. Las duplicaciones y las 
translocaciooes tambien tienden a provocar efectos desfavora- 
bles, En las translocaetones redprocas, en las que se inter- 
cambian segmentos entre cromosomas no homdlogos, y en las 
inversiones, el balance de genes no es anormal: todos los genes 






A Fig, 15-14. Alteradones de la estructura cromosomica. Las flechas verticals indican los puntos de ruptura, Las partes afectadas por las reor- 
ganizaciones se resaltan en violeta oscuro. 
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estan preserves en sus dosis normales, Sin embargo, las translo- 
caciones y las inversions pueden alterar el fenotipo porque la 
localization de im gen etitre sus vecinos puede influir en su 
expresiOn, 

Trastornos humanos debidos a alteraciones 
- cromosomicas 

Las alteraciones en el numero y en la estructura de los cro- 
mosomas se asocian con una variedad de trastornos humanos 
graves. La no disyuncion en la miosis produce garnet os aneu- 
ploides. Si un gamete aneuploide se combina con uno haplob 
de norma! durante la fertilizacion, el resukado es un cigoto 
aneuploide. Si bien, en los seres humanos la frecuencia de 
ctgotos aneuploides puede ser bastante elevada, la mayoria de 
estas alteraciones cromosomicas son tan desastrosas para el 
desarrollo que los embriones abortan espont&neameme 
rnucho antes del nacimiento, Sin embargo, algunos tipos de 
aneuploidia parecen alterar el equilibrio genetico mends que 
otros, de modo que los individuos que poseen cierias condi- 
ciones aneuploides pueden sobrevivir hasta el nacimiento y 
aUn despues. Estos individuos presentan un conjunto de sin- 
tomas -un sindrome— caracteristico del tipo de aneuploidia. 
Los trastornos genetic os causados por aneuploidia se pueden 
diagnosticar antes del nacimiento por medio de analisis feta- 
ks (fig, 14'17). 


Sindrome de I>own (trisomia 21) 



Un trastorno con aneuplob 
dia, el sindrome de Down, 
afecta a a l reded or de uno 
de cada 700 ninos nacidos 
en los Estados Unidos (fig* 
15-15), Por lo general, este 
sindrome es el resukado de 
un cromosoma 21 adicio- 



a Fig. 15-15, Sindrome de Down. La nina exhibe los rasgos faciales 
caracterfsticos del sindrome de Down. El carlo tipo presenta trisomia 2 b 
ia causa m3s comdn de este trastorno. 


nab de modo que cada celula del cuerpo contiene un total de 
47 cromosomas, A rnenudo el sindrome de Down se denomb 
na trisomia 21 debido a que las cdulas son trisdmicas para el 
cromosoma 21. El sindrome incluye rasgos faciales caracte- 
risticos, baja estatura, defectos cardiacos, susceptibilidad a 
las infecciones respiratorias y reiraso mental. Adem&s, los 
individuos con sindrome de Down son proclives a padecer 
leucemia y enfermedad de Alzheimer. Aunque, en promedio, 
las personas con sindrome de Down tienen una vida mas 
corta que lo normal, algunos alcanzan la mediana edad o 
mas. La mayoria presenta un desarrollo sexual incompleto y 
es esteril. 

La frecuencia del sindrome de Down aumenta con la edad 
de la madre. Mientras que el trastorno se produce en solo el 
0 r 04% de los nines nacidos de mujeres menores de 30 an os, 
el riesgo asciende al 1,25% para las madres de 30 a 35 anos y 
es aun mas elevado en madres mayores. Debido a su riesgo 
relativamente alto, las mujeres embarazadas que superan los 
35 anos son candidatas para realizar analisis fetales que inves- 
tigan la trisomia 21 en el embrion. La correlacidn del slndro- 
me de Down con la edad materna todavia no se ha explicado. 
La mayoria de los cases se originan por no disyuncidn duran¬ 
te la meiosis 1 y algunas investigaciones senalan una anormali- 
dad depen diente de la edad en un punto de control de la 
meiosis que normaimente retrasa la anafase hasta que tod os los 
cinetocoros se encuentren adheridos al huso (como el punto 
de control de la fase M del ciclo celular mitotico; vease capi- 
tulo 12). Las trisomias de algunos otros cromosomas tambien 
aumentan su incidencia de acuerdo con la edad materna, si 
bien los reckn nacidos que padecen estas trisomias autosomi¬ 
cas rara vez sobreviven mucho tiempo. 


Aiteuploidui de los cromosomas sexuales 

La no disyuncion de los cromosomas sexuales produce una 
variedad de condiciones aneuploides. La mayoria de ellas per- 
turbaria menos el equilibno genetico que las afecciones aneu¬ 
ploides que comprometen a los autosomas, Esto puede deberse 
a que el cromosoma Y lleva relativamente pocos genes y porque 
las eopias adicionales del cromosoma X se vuelven inactivas 
como corpusculos de Barr en las c£lulas somaticas, 

Al rede dor de uno cada 2000 nacidos vivos es un vardn con 
un cromosoma X adicionab es dedr, un XXY. Las personas 
con este trastorno, llamado sindrome de Klinefelter, tienen Orga- 
nos sexuales masculines, pero los testlculos son anormalmente 
pequenos y el hombre es esteril. Atin cuando el cromosoma X 
adicionai esta inactive, son comunes cierto agrandamiento de 
las mamas y otras caracteristicas corporales femeninas. El indb 
viduo afectado general men te, tiene una inteligencia normal. 
Los varones con un cromosoma Y adicionai (XYY) no presentan 
un sindrome bien definido, pero Lienden a ser algo mas altos 
que la media. 

Las mujeres con trisomia X (XXX), que aparece una vez en 
cada 1 000 nacimientos vivos, son sanas y no se pueden dis- 
tinguir de las mujeres XX excepto por el cariotipo. La monoso- 
mia X, llamada sindrome de Turner\ se produce en alrededor de 
uno de cada 5 000 nacimientos y es la unica monosomia viable 
conocida en los seres humanos. Si bien, los individuos X0 son 
mujeres desde el punto de vista fenottpico, son est^riles porque 
sus organos sexuales no maduran. Con tratamlemo de reposi- 
cion con estrogenos, las nirias con sindrome de Turner desatTO- 
Han las caracteristicas sexuales secundarias. La mayoria tiene 
inteligencia normal. 
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► Fig, 15-16, Translocation asociada con 
la feueemia mreloide cronica (LMC), Las 

c^lulas cancerosas de todos fos padentes con 
LMC contienen un cromosoma 22 anormal- 
mente corto r llamado cromosoma Filadelfia, y 
un cromosoma 9 anormalmente largo. Estos 
cromosomas afterados se originan a partir de 
la transfocacibn mostrada aquf. 



Cromosoma 22 normal 


Translocatidn 

redproca 

—--► 



Cromosoma 9 translocado 



Cromosoma 

Fifadelfia 


Cromosoma 22 translocado 


Trasronios causados por cromosomas alterados 
en su estiitctura 

Muchas deleciones en los cromosomas humanos, incluso en 
un estado heterocigoto, causan problemas graves, Uno de estos 
smdromes, conocido como crt du chat (“sindrome del maullido 
de gate”), se produce por una delecibn especlfica en el cromo¬ 
soma 5. Los ninos que nacen con esta deled on tienen ret rase 
mental, cabeza pequena con rasgos faciales inusuales y un llan- 
to que se asemeja al maullido de un gato. Estos individuos, por 
lo general, fallecen durante la lactancia o a comienzos de la 
ninez. 

Otro tipo de alteracion estructural cromosbmica asociada 
con trastomos human os es la translocacibn, la union de un 
fragmento de un cromosoma a otro cromosoma no homblogo. 
Las translocaciones cromosomicas se han visto implicadas en 
ciertos canceres, entre ellas, la kucemia midoide erdnica (LMCX 
La leucemia es un cancer que afecta a las celulas que dan ori- 
gen a los gldbulos blancos y, en las celulas caneerosas de los 
pacientes con LMC, se produce una translocacion reciproca. En 
estas cblulas, el intercambio de una porcidn grande del cromo¬ 
soma 22 eon un fragmento pequeno de un extreme del cromo¬ 
soma 9 produce un cromosoma 22 muy acortado, facilmente 
reconocibie, llamado cromosoma Filaddfia (fig, 15-16). En el 
capitulo 19 examinaremos la forma en que este intercambio 
podna causar cancer 


Evaluation de conceplos 


1 * Mzis comunes que los animates comptetamente poli- 
ploides son los mosaicos polipioides, animales que son 
diploides excepto por parches de celulas poliploides, 
^Cbmo podna originarse un mosaico tetraploide, irn 
animal con algunas celulas que contienen cuatro jue- 
gos de cromosomas? 

2. Alrededor del 5% de los individuos con sfndrome de 
Down tienen una translocacion cromosbmica en la que 
una copia del cromosoma 21 esta addenda al cromo¬ 
soma 14, iComo podria esta translocacion en una 
gonada parental produdr sindrome de Down en un 
nino? 

3. Explique de que manera un gato macho podria tener 
un fenotipo carey, 

Vmnse las respuestas cn d Apindice A , 


Concepto 


Algunos patrones de la herencia son 
excepciones de la teoria cromosomica 
estandar 

En la seccibn anterior listed aprendib acerca de las desvia- 
ciones anormales de los patrones comunes de la herencia cro¬ 
mosomica, Finalizamos este capitulo con la descripcibn de dos 
excepciones normales de la genetica mendeliana, una que com- 
promete a los genes localizados en el nucleo y la otra que afecta 
a los genes localizados fuera del nucleo. 

Impronta genomica 

A lo largo de nuestro estudio de la genetica mendeliana y de 
las bases cromos6micas de la herencia hemos dado por supues¬ 
ta que un alelo especifico tendra el mismo efecto sin importar 
si fue heredado de ta madre o del padre. Esta es una presuncion 
segura la mayor parte del tiempo, Porejemplo, cuando Mendel 
cruzo plantas de guisantes con flores purpuras con plantas de 
Lores blaneas, observb los mismos resultados sin importar que 
el progenitor de flores purpuras proporcionara ovules o polen. 
Sin embargo, en ahos recientes, los genetistas han identifiado 
dos a tres docenas de rasgos en los mamtferos que dependen de 
que progenitor transmitib los alelos para esos rasgos. Esta 
variacibn en el fenotipo que depende de si un alelo fue hereda¬ 
do del progenitor masculine o femenino se denomina impron¬ 
ta genomica (nbtese que el tema aqui no es el ligamiento 
sexual; la mayoria de los genes con impronta se hallan sobre 
autosomas). 

La impronta genbmica se produce durante la formacion de 
los gametos y conduce al silenciamiento de un alelo de ciertos 
genes. A causa de que estos genes estan marcados de modo 
diferente en espermatozoides y bvulos, un cigoto expresa solo 
un alelo de un gen con impronta, sea el alelo heredado de la 
madre o el del padre. Las improntas se transmiten a todas las 
celulas del cuerpo durante el desarrollo* de modo que el mismo 
alelo de un gen determinado -un alelo heredado de la madre o 
del padre- se expresa en todas las celulas de ese organismo. En 
cada generacibn se "borran” las improntas antiguas en las cblu- 
las productoras de gametos y los cromosomas de los gametos 
en desarrollo son marcados nuevamente de acuerdo con el sexo 
del individuo. En una determinada especie, los genes con 
impronta se marcan siempre de la misma manera, Por ejemplo, 
un gen con impronta para la expresibn del alelo matemo se 
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marca siempre para la expresion del alelo materno, generacion 
tras generacion. 

Considere, por ejemplo, el gen para el factor de crecimiemo 
similar a la insulina 2 (Jg/2), uno de los primeros genes con 
mpronta identificados, Aunque este factor de crecimiemo es 
".ecesario para el crecimiento normal prenatal, solo se expresa 
el alelo paterno (fig. 15-17a). La evidencia de que el gen lgf2 
se marca al principle provino de los eruzamientos entre ratones 
de tipo salvaje con ratones enanos homocigotos para una muta- 
:ion recesiva en el gen lgJ2. Los fenotipos de la descendencia 
heterodgota (un alelo normal y uno mutante) eran diferentes, 
segun si el alelo mutante procedla de la madre o del padre (fig. 
15-17b). 

cQu£ e$ exactamente una impronta genomica? En muchos 
asos parece ser grnpos metilo que se agregan a los nucleotides 
ce citosina de uno de los alelos, Esta metilacion puede silenciar 
al alelo de forma directa, un efecto coincidente con !a evidencia 
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(a) Jn ratdn del tipo salvaje es homociqoto para el alelo Jgf2 normal. 
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(no expresado) 
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fb) Cuando un alelo \gf2 normal es heredado del padre, el ratdn 
leterocrgoto crece hasta el tamano normal. Pero cuando hereda un 
alelo mutante del padre, el ratdn heterocigoto tiene el fenotipo 
enano. 


a Fig. 15-17, Impronta genomka del gen lgf2 del raton. (a) En 

:s -atones, el alelo paterno igf2 se expresa y el materno no. (b) Los 
aoareamientos entre ratones de tipo salvaje y los homoclgotas para el 
a elo mutante recesivo lgf2 producen descendencia heterocigota que 
: ^ede ser de tamano normal o enana, segun ojM de los padres le trans- 
~ te el alelo mutante. 


de que los genes fuertemente metilados, por lo general, son mac- 
tivos (vease cap, 19). Sin embargo, en el caso de unos pocos 
genes, la metilacion parece activar la expresidn del alelo. Este es 
el caso para el gen Jgf2; la metilacion de una cierta secuencia del 
DNA sobre el cromosoma paterno induce la expresion del alelo 
Jgf2 paterno. 

Se considera que la impronta genomica afecta solo a una 
pequena fraccion de genes en los genomas de los mamiferos, 
pero la mayoria de los genes con impronta conocidos son esen- 
ciales para el desarrollo embrionario. En experimentos con 
ratones, por ejemplo, disenados para heredar ambas copias de 
ciertos cromosomas del mismo progenitor rnorlan de manera 
inevitable antes de nacer, fuese el progenitor macho o hembra. 
El desarrollo normal requeriria que las celulas embrionarias 
tengan exactamente una copia activa —no cero ni dos- de cier- 
tos genes. La asociacion de la impronta aberrante con el desa¬ 
rrollo anormal y con ciertos c£nceres ha estimulado el 
comienzo de numerosos estudios sobre como se improntan los 
diferentes genes. 

Herencia de los genes de los organulos 

Aunque nuestro objetivo en este capitulo son las bases cm- 
mosomicas de la herencia, finatizamos con una rectification 
imponante: no todos los genes de las celulas eucariotas se 
localizan en los cromosomas nucleares ni incluso en el micleo. 
Algunos genes se localizan en los organulos del citoplasma; a 
veces, se denominan genes extranucleares. Las mitocondrias, 
como tambi^n los cloroplastos y otros plastidos vegetates, con- 
tienen pequenas mol£cu!as de DNA circular que llevan genes 
que codifican proteinas y RNA. Estos organulos se reproducen 
a si mismos y transmiten sus genes a los organulos hijos. 
Como los genes de los organulos no se distribuyen en la des¬ 
cendencia de acuerdo con las mismas reglas que rigen la dis- 
tribucion de los cromosomas nucleares durante la meiosis, no 
siguen la herencia mendeliana, 

El primer indicio de que existen genes extranucleares pro- 
vino de los estudios de Karl Correns acerca de la herencia del 
jaspeado amarillo o bianco en las hojas de una planta verde, 
En 1909 observo que el color de la descendencia estaba deter- 
minado solo por el progenitor femenino (la fuente de las 
semillas que germinan para dar origen a la descendencia) y no 
por el progenitor masculino (la fuente del polen). Investigaciones 
posteriores demostraron que semejantes patrones de color, o 
jaspeado, se deben a mutaciones en los genes de los pUstidos 
que controlan la pigmentation. En la mayoria de las plantas, 
un cigoto recibe todos sus plastidos a partir del citoplasma 
del bvulo y ninguno del polen, que contribuye con apenas 
algo que el conjunto haploide de cromosomas. A medi- 
da que se desarrolla el cigoto, los plastidos que contienen 
genes mutantes o de tipo salvaje para el pigmento se distri- 
buyen al azar en las celulas hijas, El patron de color de la hoja 
exhibido por una planta depende de la proportion de plasti¬ 
dos de tipo salvaje con los mutantes en sus diversos tejidos 
(fig. 15-18). 

Una herencia matema similar es tambidn la regia para los 
genes mitocondriales en la mayoria de los animates y las plantas 
porque casi todas las miiocondrias entregadas a un cigoto pro- 
vienen del citoplasma del ovulo, Los productos de la mayoria de 
los genes mitocondriales ayudan a elahorar los complejos prote- 
inicos de la cadena de transporte de electrones y la sintesis de 
ATP (cap. 9). For tanto, los defectos en una o mas de estas pro- 
tetnas, reducen la cantidad de ATP que la celula puede fabritar y 
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► Fig, 15-18. Hoja jaspeada 
de Croton dioicus. las hojas jas- 
peadas (en tiras o con manchas) 
provienen tie mutaciones en los 
genes dei pigmento localizados 
en Ids pl^stidos que, por lo gene¬ 
ral, se heredan def progenitor 
materno. 



segun se ha demostrado, producen un ntimero de trastornos 
humanos raros. Como las partes del cuerpo mas susceptibles a la 
privacidn energetics son el sistema nervioso y los museulos, la 
mayoria de las enfermedades mitocondriales afectan a estos sis- 
temas. Por ejemplo, una persona con la enfermedad llamada mio- 
patia mitocondnal sufre debiiidad, intolerancia al ejercicio y 
deterioro muscular. 

Ademas de las enfermedades raras causadas sin duda por los 
defectos en el DNA mitocondrial, las mutaciones en las mito- 
condrias heredadas de la madre de un individuo pueden contri- 
buir por lo menos en algunos cases a la diabetes y las 
enfermedades cardiacas, corno tambien a otros trasLomos que, 
por lo general, debilitan al anciano, como la enfermedad de 
Alzheimer. En el curso de una vida, nuevas mutaciones se acu- 
mulan gradualmente en nuestro DNA mitocondrial y algunos 


investigadores consideran que desempenan un papel importante 
en el proceso de envejecimiento normal 

Dondequiera que se localicen los genes en la celula -en el 
niicleo o en los org&nulos cltoplasmaticos- su herencia depende 
de la replication exacta del DNA, el material genetico. En el pro- 
xirno capitulo aprendera como se produce esta reproduction 
molecular. 


Evaluation de coneeptos 


1. La dotation genica, el numero de copias de un gen, es 
importante para el desarrollo apropiado. Identifique y 
describa dos procesos que ayuden a establecer la dosis 
correcta de ciertos genes. 

2. Los cruzamientos reciprocos entre dos variedades de 
primula, A y B, produjo los siguientes result ados; hem- 
bra A x macho B —¥ descendenda con todas las hojas 
verdes (no jaspeadas), Membra B x macho A des- 
cendenda con hojas jaspeadas. Explique estos resulta¬ 
dos. 

3. Los genes mitocondriales son esenciales para el metabo- 
iismo energdico de las celulas, pero los trastornos 
mitocondriales causados por mutaciones en estos genes, 
por lo general, no son I e tales. £Por que no? 

Vcunse los respaesfas en el Ap£nd\ce A , 


Revision del capitulo 


RESUMEN DE CONCERTOS CLAVE 


Co ii cep to 


La herencia mendeHana iietie sus bases fisicas en el 
comportamienlo de los cromosomas 

A principios del siglo xx, varies investigadores propusieron que 
los genes se localizaban en los cromosomas y que el comporta- 
miento de los cromosomas durante la me i os is exp lie aba las leyes 
de segregation y de distribution independiente de Mendel 
(pp. 274-275). 

► Evidencia experimental de Morgan: investigation cientificn 
(p. 276). El descubrimiento de Morgan de que la iransmisiOn 
del cromosoma X en Drosophila se correlations con la herencia 
del rasgo del color de ojos fue la primera evidencia solida que 
indicaba que un gen especlfico se asocia con un cromosoma 
espedfico. 


Concepio 


Los genes ligados tienden a heredarsc juntos porqne 
se localizan unos cerca de otros en el mismo 
cromosoma 

► Formas en que el iigamiento a feet a a la herencia: iirvtsfigadon 
cieritifica (pp. 277-278). Cada cromosoma tiene demos o miles 
de genes. Se dice que est£n ligados los genes de un mismo cromo¬ 
soma cuyos alelos se encuentran tan proximos que no se distribu- 
yen de forma independiente. Los alelos de los genes no ligados 
estan sobre cromosomas separados o tan alejados sobre el mismo 
cromosoma que se dismbuyen de forma independiente. 

Recombination genetica y Iigamiento (pp. 278-279). La des¬ 
cend encia recombiname muestra nuevas combinaciones de rasgos 
he redados de los dos padres. A causa de la distribution indepen¬ 
diente de los cromosomas y de la fertilization al azar, los genes no 
ligados presentan una freeuencia de recombination del 50%. Aun 
con entrecruzamientos entre crom&tides no hermanas durante la 
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primera division meiOtiea, los genes ligados tienen frecuencias de 
recombinacion me no res de! 50%. 

Desarrollo de mapas de ligamientos usando da los de rccom- 
binacion: iitves tigaridn rientf/rca (pp. 279-281). Los genetistas 
pueden deducir el orden de los genes en un cromosoma y las dis¬ 
tances relativas entre ellos a panir de las Frecuencias de recombina- 
cion observadas en los cruzamientoS gen£tico$. En general, cuanio 
mas alejados se entuentren los genes en un cromosoma. mas pro¬ 
bable es que se separen durante el entrecmzamiento. 


Concepto 


Los genes ligados al sexo exhiben patrones 
de herencia unices 

Las bases cromosomieas del sexo (pp, 282-283), El sexo de un 
organismo es un caracter fenotipico heredado generalmenie deter- 
minado, por la presencia o la ausencia de ciertos cromosomas. Los 
seres humanos y otros mamfferos tienen un sistema X-Y en el que 
el sexo normalmente es deter minado per la presencia o la ausencia 
del cromosoma Y. Se encuentran sistemas diferentes de deiermina- 
don del sexo en aves, peces e insectos. 

Herencia de genes ligados al sexo (pp. 283-284). Los cromoso¬ 
mas sexuales poseen algunos genes de rasgos que no se rekeionan 
con la diferenciacidn entre macho y hembra. For ejemplo, en el 
cromosoma X existen alelos recesivos que causan ceguera para los 
colores, hemofilia y distrofia muscular de Duchenne. Los padres 
transmiten estos alelos ligados al sexo a todas sus hijas pero no a 
sus hijos, Cualquier vardn que he rede un unico alelo recesivo liga- 
do al sexo de su mad re expresara el rasgo. 

Inactivation del cromosoma X en las hem bras de los manufe- 
ros (p. 284). En las hembras de los mamiferos, uno de los dos cro¬ 
mosomas X de cada celula se inaedva al azar durante el desarrollo 
embrionario temprano. Si una hembra es heterocigota para un gen 
determinado localizado sobre el cromosoma X, exhlbira un mosaico 
para ese caracter, expresando el alelo matemo la mitad de sus cdu- 
las y la otra mitad el patemo. 


Concepto 


Las alteracioncs del numero o de la estructura de los 
cromosomas causan algunos Irastomos geneticos 

Ntimcro anormal de cromosomas (pp. 285-286). Se puede produ- 
dr aneuploidia cuando un gameto normal se unc con uno que contle- 
nc dos copias o ninguna de un cromosoma en particular corao 
msultado de um no disyuncion durante la meiosis. Las celulas del 
cigoto result ante tienen una copia adicional de ese cromosoma (triso- 
mla) o les falta una (monosomia). La poliploidia, en la que existen mas 
de dos juegos completes de cromosomas, puede originarse a partir de 
una no disyunciOn complex durante la formacion de un gameto. 

Alteracioncs de la estructura cromosdmica (pp. 286-287). La 
ruptura cromosomica puede dar origen a varies reordenamiemos. 

La perdida de un fragment© deja al cromosoma con una deled on; 
en ocasiones, el fragmento desprendido vuelve a fijarse al mismo 
cromosoma en una orientation diferente, para produir una inver¬ 
sion; o se pega a un cromosoma homologo y produce una duplica- 
aon; o a un cromosoma no homologo para ocasionar una 
translocation. 

Irastomos humanos deb id os a altcraciones cromosomicas 
(pp, 287-288). Los cambios en el numero de cromosomas por 
celula o en la estructura de cromosomas individual es pueden afec- 
tar al fenotipo. Semejantes alteraciones causan el sindrome de 
Down (por lo general, debido a la trisomia del cromosoma 21), 
ciertos canceres asociados con translocaciones cromosomicas y 
oiros irastomos humanos. 


Concepto 


Algunos patrones de la herencia son excepciones de 
la teoria cromosomica estandar 

lmpremia genomica (pp. 288-289). En los mamiferos, los efectos 
fenotfpicos de ciertos genes dependen de que alelo se hereda de la 
madre y cu&l del padre. Las improntas se Forman durante la pro¬ 
duction de gametes, con el resultado de que un alelo (matemo o 
patemo) no se expresa en la descendencia. Actualmente, se sabe 
que la mayoria de los genes con impronta desempenan un papel 
importante en el desarrollo embrionario. 

Herencia de los genes de tos organulos (pp. 289-290), La 

herencia de los rasgos controlados por los genes que se encuentran 
en las mitocondrias y los doroplastos depende solamente del pro¬ 
genitor iemenino porque el citoplasma del cigoto proviene del 
OvulOi Algunas enfermedades que aFectan al sistema nervioso y a 
los mbsculos son causadas por de fee tos en los genes mitocondriales 
que impiden que las celulas sintetizan suficiente ATP 


EVAIUACION DE CONOCIMIENTOS 


Problemas de genetica 

1. Un hombre con hemofilia (una enfermedad recesiva ligada al sexo) 
tiene una hija con fenotipo normal. Esta se casa con un hombre 
que es norma! para el rasgo. ^Cual es la probabilidad de que una 
hija de esta pareja sea hemofilica? ^y de que un hijo sea hemofilico? 
Si la pareja tiene cuatro hijos, ^cual es la probabilidad de que los 
cuatro nazean con hemofilia? 

2. La distrofia muscular seudohipenrOfica es un irastorno hereditario 
que causa deterioro gradual de los mtisculos. Se observa casi exclusi- 
vamente en los ninos nacidos de padres aparentemente normales y, 
por lo general, conlleva a la muerte a principios de la segunda decada 
de vkk. ^Este trastomo es causado por un alelo dominante o recesivo? 
^Su herencia esta ligada al sexo o es autosomica? iCOmo lo sabe? 
Exptique por que casi nunca se obsen r a este trastomo en las ninas. 

3. El daltonismo (imposibilidad para diferenciar el color rojo del 
verde es causado por un alelo recesivo ligado al sexo. Un hombre 
con daltonismo se casa con una mujer de vision normal cuyo padre 
tenia tarnbten dicho trastomo. ^Cual es la probabilidad de que ten- 
gan una hija con la enfermedad? ^Cual es la probabilidad de que el 
primer hijo la renga? (Note las dos preguntas tienen una pequena 
diferencia). 

4. Una mosca de la fruta del tipo salvaje (heterocigota para el color 
gris del cuerpo y para las alas normales) se aparea con una mosca 
negra con alas vestigiales. La descendencia tiene ia siguiente distri- 
bucion fenotipica: tipo salvaje, 778; negra-vestigial, 785; negra-nor- 
mal, 158; gris-vestigial, 162. ^Cual es la frecueneia de 
recombinacion entre estos genes para el color del cuerpo y el tama- 
no de las alas? 

5. En otro cruzamiento, una mosca de la fruta del tipo salvaje (hetero¬ 
cigota para el color gris del cuerpo y para los ojos Tojos) se aparea 
con una mosca de la fruta negra con ojos purpuras. La descenden¬ 
cia es la siguiente: tipo salvaje, 721; negra-purpura, 751; gris-pUr- 
pura, 49; negra-rojo, 45. ^Cual es k frecueneia de recombinacion 
entre estos genes para el color del cuerpo y el color de los ojos? De 
acuerdo con k informacion del problems 4, ^que moscas de la 
fnita (genotipos y fenotipos) deberian cnizarse para determinar la 
secuencia de los genes del color del cuerpo, el tamano de las alas y 
ei color de los ojos en el cromosoma? 
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6. iQai patrdn de herencia ilevarla a un genetista a sospechar que 
un trastomo hereditario del metabolismo celular se debe a un gen 
mitoeondrial defee tuoso? 

7. Las mujeres naddas con un cromosoma X adicional (XXX) estan 
sanas y no se distlnguen por su fenotipo de las mujeres XX nor- 
males, ^Cual es una explication posibie para este hallazgo? iC6 mo 
podrfa probar esta explication? 

8, Determine la secuencia de los genes a lo largo de un cromosoma 
sobre la base de las siguientes frecuencias de recombination: A-B, 8 
unidades de mapa, A-C, 28 unidades de mapa; A-D, 25 unidades de 
mapa; B-C 20 unidades de mapa; B-D, 33 unidades de mapa, 

9, Suponga que los genes A y B estin ligados y se hallan separados 
por 50 unidades de mapa. Un animal heterocigoto para ambos 
loci se cruza con uno homocigoto recesivo tambi£n para ambos 
loci, iQut porcentaje de la deseendencia presents ra fenotipos ori- 
ginados por entrecruzamientos? Si usted no supiera que los genes 
A y B estaban ligados, ^cbmo imerpreEaria los resultados de este 
cruzamiento? 

10. Una sonda espacial descubre un planeta habitado por criaturas 
que se reproducen con los mismos patrones hereditarios observa- 
dos en los seres humanos. Ires caracteres fenotipicos son la altura 
(T = alto, t - enano), el ap£ndice cefalico (A = antenas, a - sin 
antenas) y la morfologia nasal (S = hocico had a arriba, s - hocico 
hacia abajo). Puesto que las criaturas no son “inteligentes,” los 
cienLlficos terrestres son capaces de efectuar algunos ex peri memos 
de cruzamientos controlados, utilizando varies heterocigotos en 
cruzamientos de prueba. Para los heterocigotos altos con antena la 
deseendencia es: altos-antena, 46; enanos-antena, 7; enanos-sin 
antena, 42; altos-sin antena, 5. Para los heterocigotos con antena y 
hocico hacia arriba, la deseendencia es: antena-hocio hacia arriba, 
47; antena-hocico hacia abajo, 2; sin antena-hocico hacia abajo, 

48; sin antena-hocico hacia arriba, 3. Calcule las frecuencias de 
recomb inacion para ambos experimentos. 

11, Empleando la information del problema 10 se realize despues un 
cruzamiento de prueba con un heterocigoto para la altura y la 
morfologia nasal. La deseendencia es: alto-hocico hacia arriba, 40; 
enano-hocico hacia arriba, 9; enano-hocico hacia abajo, 42; alto- 
hocico hacia abajo, 9. Calcule la frecuencia de recombination a 
partir de estos datos; luego utilice su respuesta del problema 10 
para determinar la secuencia correcta de los tres genes ligados. 

12* El locus para el tipo sangutneo ABO se ha localizado en el cromo¬ 
soma 9. Un padre que tiene sangre del tipo AB y una madre que 
tiene sangre del tipo 0 tienen un hijo con trisomia 9 y grupo san- 
guineo A. Utilizando esta information, ^puede decir en quC padre 
se produjo la no disyuncion? Explique su respuesta. 

13. Dos genes de una flor, uno que controla los ptialos azules (B) con¬ 
tra los blancos (b) y otro que controla los estambres redondos (R) 
contra los ovales (r) T estan ligados y se encuentran separados por 
10 unidades de mapa. Despues de cruzar una planta homocigota 
azul-oval con una homocigota blanca-redonda, la progenie resul- 
tante se cruza con plantas homocigotas blancas-ovales y se 
obtienen 1 000 descendientes. ^Cuantas plantas espera de cada 
uno de los cuatro fenoLipos? 


14. Para obtener datos de recombinacion para un gen a, que se 

encuentra sobre el cromosoma de la figura 15-8, usted planea cru¬ 
zamientos de Drosophila. El gen a tiene frecuencias de recombina¬ 
tion del 14% con el locus de alas vestigiales y del 26% con el de 
ojos marrones. ^Donde se localiza a en el cromosoma? 

Vefluse las respuestas en el Apindice A. 


Interrelation evolutiva 

Como hemos visto, se considera que el entreeruzamiento, recombina¬ 
tion, es ventajoso desde el pun to de vista evolutive porque este proceso 
entremezcla de manera continua los ale los gentiicos en combinaciones 
nuevas. Sin embargo, algunos organismos, han perdido el mecanismo 
de recombinacion, mientras que, en otros, ciertos cromosomas no se 
recombinan. ^Que factores cree usted que pueden favorecer la reduc¬ 
tion de niveles de recombinacion? 


Problemas cientificos 

Recuerde la figura 15-5, en la que las hembras dihibridas se origina- 
ron a partir de un cruzamiento entre las moscas parentales (P) con 
genolipos b + b + vg + vg+ ybb vg vg. Ahora imagine que obtiene hem¬ 
bras F, cruzando dos generaciones P de moscas diferentes: h + b + vg vg 
xbb vg + vg + . 

a. iCu^I sera el genotipo de sus hembras F,? ^Es el mismo que el de 
las hembras F, de la figura 15-5? 

b. Dibuje los cromosomas de las hembras e indique la position de 
cada alelo, ^Son las mismas que para las hembras ¥ l de la figura 
15-5? 

c. Sabiendo que la distancia entre estos dos genes es de 17 unidades 
de mapa, prediga las proporeiones fenotipicas que obtendra de un 
cruzamiento. ^Senin las mismas que en la figura 15-5? 

d. Dibuje los cromosomas de las generaciones P, F 3 y F 2 (como se hizo 
en la figura 15-6 para el cruzamiento de la figura 15-5) y muestre 
la forma en que esta disposicion de ale los en la generacion P con¬ 
duce, a Eraves de los gametes F f , a las proporeiones fenotipicas 
observadas en las moscas F lr 


Ciencia, tecnologia y soeiedad 

Alrededor de uno de cada 1 500 niftos y una de cada 2 500 ninas 
nacen con un cromosoma X fragif en el que un extreme cuelga dd 
resto dd cromosoma por un hilo delgado de DNA. Esta anormalidad 
causa retraso mental Difieren las opiniones acerca de si se debe inves- 
tigar a los nrnos con trastornos de aprendizaje analizando el cariotipo 
para detectar un cromosoma X fr^gil. Algunos autores sostienen que 
siempre es mejor conocer ta causa del problema de modo de que se 
pueda prescribe una educacibn especializada para este trastorno; otros 
argumentan que relacionar una causa bioldgica especlhca con una dis- 
capacidad para el aprendizaje estigmatiza al nifto y limita sus oportu- 
nidades. ^Que opina usted? 
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A Fig. 16*1. Watson y Crick con su modelo del DMA. 


Conceptos clave 


16-1 El DNA es el material genetico 
16-2 Muchas proteinas actuan al unisono en la 
replicacion y la reparacion del DNA 


Panorama general 


Lnstrucciones para el fimcionamiento 
de la vida 

E n abril de 1953, James Watson y Francis Crick conmovie- 
ron al mundo ciemifico con un sofisticado modelo de 
doble helice para la estmctura del Acido desoxirribonu- 
deico o DNA. La figura 16-1 muestra a Watson y Crick admi- 
mndo su modelo de DNA, que constmyeron con hojalata y 
alambre, En los ultimos cincuenta anos, su modelo ha evolucio- 
r.ado desde una nueva propuesta hasta convenirse en un icono 
de la biologla modema. El DNA, la esencia de la herencia, es la 
molecula mas Famosa de nuestro tiempo. Los factores de la heren- 
:ia de Mendel y los genes de Morgan en los cromosomas estan, 
en realidad, compuestos por DNA, Desde el punto de vista qui- 
mico, su legado genetico es el DNA que contienen los 46 cro¬ 
mosomas que usted heredti de sus padres. 

Entre todas las moleculas de la naturaleza, los dcidos nucleicos 
son tinicos en su capacidad de dirigir su propia replicacidn a par- 
T :r de monomeros. En efecto, la semejanza de la descendencia a sus 
padres tiene su base en la replicacion precisa del DNA y en su 
:ransmisi6n de una generacion a la siguieme, La informacion here¬ 
ditaria esta codificada en el lenguaje quimico del DNA y reprodu- 
dda en todas las celulas de nuestro cuerpo, Este programs del 
DNA es el que dirige el desarrollo de nuestros rasgos bioquimicos, 
matomicos, fisiologicos y en cierta medida, de nuestro comporta- 
miento. En este capitulo usted aprender& de que manera los bio- 
1 ogos dedujeron que el DNA era el material genetico, la forma en 
que Watson y Crick descubrieron su estructura y ctimo las celulas 
replican y reparan su DNA: la base molecular de la herencia. 


Concepto 


El DNA es el material genetico 

Actualmente, hasta los ninos de la escuela han oido hablar del 
DNA y los cientfficos lo manipulan de forma habitual en el labo- 
ratorio y lo emplean para cambiar las caracteristicas heredables 
de las celulas. A principios del siglo xx, sin embargo, la identifi- 
cacidn de las moleculas de la herencia se vislumbraba como un 
desafto muy diftcil para los biologos. 

La busqueda del material genetico: 
investigoridfi cientffica 

Cuando el grupo de T. H. Morgan demostr6 que los genes 
$e localizaban en los cromosomas (descrito en el capitulo 15), 
los dos componentes qufmicos de los cromosomas -el DNA y 
las proteinas- se convtrtieron en candidates para ser el mate¬ 
rial genetico. Hasta la decada de 1940, el argumento para las 
proteinas parecia mas solido, en especial desde que los biolo¬ 
gos las habian reconocido como una clase de macromoleculas 
con gran here ro gene id ad y especificidad de funciones, reque- 
rimientos esenciales para el material hereditario. Ademas, se 
sabla poco acerca de los addos nucleicos, cuyas propiedades 
flsicas y qulmicas pareclan demasiado uniformes como para 
explicar la multitud de rasgos espectficos heredados exhibidos 
por cada organismo, Esta visidn se modified gradualmente, a 
medida que se obtenlan resultados inesperados a partir de los 
experimentos con microorganismos. Al igual que los trabajos 
de Mendel y Morgan, un factor clave para determinar la iden- 
tidad del material genetico fue la eleccidn de organismos de 
experimentadon apropiados. El papel del DNA en la herencia 
se resolvio, en primera instancia, a traves del estudio de las 
bacterias y de los virus que los infectan, que son bastante mas 
simples que las plantas de guisantes, las moscas de la fruta o 
los seres humanos, Fn esta seccion estudiaremos el material 
genetico. 
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Figura 16- 


tPuede transferirse el rasgo genetico de patogenicidad 
entre las bacterias? 


EXPERIMENTO 


Las \ 


bacterias de la eepa "S" (smooth, lisa en ingles) de Streptococcus pneu¬ 
moniae son patogenas porque tienen una capsula que las protege del sistema de defensas dei ani¬ 
mal, Las bacterias de la cepa JJ R" (rough, rugosa en ingles) carecen de la capsula y no son 
patogenas, Frederick Griffith inyectd a los ratones con fas dos cepas como se muestra aba jo: 


Celufas S vivas 
(control) 


C£lulas R vivas 
(control) 


C^lulas S destruidas 
por calor (control) 


Mezda de e£lulas S 
destruidas por calor 
cdlulas R vivas 





RESULTADQS 


7 



7 


1 


Raton muerto 


Raton sano 


Raton sano 


Raton muerto 





Se encuentran 
c^lulas S vivas 
en la muestra de 
sangre 


CONCLUSI6N 


Griffith concluyd que las bacterias R vivas habian sido transformadas en 
bacterias S patdgenas por una sustancia hereditaria desconocida a partir de las cdlulas S 
muertas. 


Evidencin'? de que et DNA puede 
tmnsformar las bacterias 

Podemos rasirear el descubrimiento del 
papel genetico del DNA hasta 1928. 

Frederick Griffith, un oficial medico britani- 
co, se encoruraba estudiando al Streptococus 
pneumoniae, una bacteria que causa neu- 
monia en los mamiferos. GrifTith tenia dos 
cepas (variedades) de la bacteria, una 
paiogena (causante de enfermedad) y otra 
no patdgena (inofensiva). Se sorprendid al 
encomrar que cuando destruia las bacte¬ 
rias patogenas con calor y luego mezclaba 
los restos celulares con bacterias vivas de 
la cepa no patdgena, algunas de ellas se 
convenian en patogenas (fig, 16-2). 

Ademas, este nuevo rasgo de patogenici¬ 
dad se heredaba por todos los descen- 
dientes de las bacterias transformadas. Era 
evidente que algun compuesto quimico 
de las cdulas patogenas muertas causaba 
este cambio heredable, si bien no se cono- 
cia la identidad de la sustancia. Griffith 
llamo transformation al fendmeno, deft- 
nido ahora como una modification en el 
genotipo y el fenotipo debido a la asimila- 
cidn de DNA externo por una celula (este 
uso de la palabra transjormacidn no debe 
confundirse con la conversidn de una 
cdula animal normal en una celula eance- 
rosa, explicado en el capitulo 12). 

El trabajo de Griffith fue la base de una 
investigation de catorce an os de la iden- 
tidad de la sustancia transformadora por 
el bacteridlogo norteamericano Oswald 
Avery Avery purified diversos tipos de 
moleculas a partir de bacterias patdgenas 
destruidas por calor y luego interne trans- 
forma r las bacterias no patdgenas vivas 
con cada tipo, Solo el DNA funciond, 

Finalmente, en 1944, Avery y sus colegas 
Maclyn McCarty y Colin MacLeod anunciaron que el agente 
transformador era el DNA, Su descubrimiento fue recibido con 
tnteres, pero con considerable escepticismo, en pane, porque se 
creia que las proteinas eran mejores candidatas para constituir ei 
material genetico. Ademas, muchos biologos no estaban conven- 
cidos de que los genes de las bacterias fueran similares en com- 
posicidn y funcion a los de los organismos mas complejos. Pero 
la razdn mas importance por lo que perduraba la duda era que se 
conocia muy poco acerca del DNA. 

Evidemias de que el DNA viral puede programar 
a las ctin fas 

Los estudios de un virus que infecta a las bacterias proporcio- 
nd evidencias complementarias de que el DNA era el material 
genetico. Los vims son mucho mas simples que las eelulas. Un 
virus es poco mas que DNA (o a veces RNA) encerrado en una 
cubierta protectors, que, a menudo, es simplemente una protei¬ 
ns Para reproducirse, un virus debe infectar una celula y hacer- 
se cargo de su maquinaria metabdlica. 

Los virus que infectan las bacterias son utilizados amplta- 
mente por los investigadores como herramientas de la genetica 


molecular, Estos virus se denominan baeieriofagos (que signi- 
fica “que coraen bacterias") o fagos (fig, 16-3), En 1952, Alfred 
Hershey y Martha Chase realizaron experimentos que revelaron 
que el DNA es el material genetico de un fago conocido como 
T2» Este es uno de los muchos fagos que infectan a Escherichia 
coli (E coli), una bacteria que normalmente vive en el intestino 
de los mamiferos, En ese memento, los biologos ya sabian que 
T2, como muchos otros virus, estaba totalmente compuesto por 
DNA y proteina, Tambien sabian que el fago T2 podia convertir 
con rapidez una E. coli en una fabrica productora de T2 que 
liberaba muchas copias cuando se rompia la celula. De algun 
modo, 12 podia reprogramar a su celula huesped para producir 
virus. Pero, ^que componente viral -proteina o DNA- era el res¬ 
ponsible? 

Hershey y Chase respondieron a esta pregunta ideando un 
experimento que demostro que, en realidad, solo uno de los 
dos componentes de 12 entra en la cdula de E coli durante la 
infeccion {fig, 16-4). En la preparation de su experimento uti- 
lizaron diferemes isdtopos radiactivos para marcar el DNA y la 
proteina del fago. Primero cultivaron 12 con E coli en presen- 
da de azufre radioactivo, Como la proteina, pero no el DNA, 
conriene azufre, los domes radiactivos eran incorporados solo 
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a Fig. 16-3. Virus infectando una c£lula bacteriana. El 12 y los 

'agos emparentados se unen a la c£lula humped e inyectan su material 
:en£tico (MET coloreada). 


en la proteina del fago, Luego, de mo do similar, se marcaba el 
DNA de un lote separado de T2 con atomos de fosforo radio¬ 
active; debido a que casi todo el fosforo del fago se encuemra 
en su DNA, este procedimiento deja la proteina sin marcar. En 
el experimento se permitib que los lotes de T2 con protefnas y 
DNA marcados infeetaran muestras separadas de celulas de E. 
coll no radioactivas. Poco, despues del comienzo de la infec- 
cion, los cultivos se inezdaron en una batidora para despren¬ 
der cualquier parte de los fagos que permanecieian fuera de las 
celulas bacterianas. Luego se centrifugaron las muestras, for- 
zando a las celulas bacterianas a formar un predpitado en el 
fondo de los Lubos de centrifuga, pero permitiendo que los 
fagos libres y las partes de estos, que son mas ligeras, perma- 
necieran suspendidos en el llquido o sobrenadante. Los cientL 
ficos midieron entonces la radioactividad en el predpitado y en 
el sobrenadante, 

Hershey y Chase encontraron que cuando las bacterias 
habian sido infectadas con fagos T2 que comen fan proteinas 
marcadas con radioactividad, la mayoria de la radioactividad 


Figura 16-4 


EXPERIMENTO 


El material genetico del fago T2 ies DNA o proteina? 


- En su famoso experimento de 1952, Alfred Hershey y Martha Chase utilizaron azufre y fbsforo radioactfvo para rastrear a la 

Dfoteina y al DNA, respective mente, de los fagos T2 que infettaban las celulas bacterianas. 


Fagos marcados con 
radioactividad se mezclan 
con bacterias. Los fagos 
infectan las celulas bacterianas. 


Lote 1: 


Fago <j^ 
C£lula bacteriana — ( 

los fagos crecieron 
con azufre radioactive 
P 5 5) t que se 
incorporb en la 
proteina del fago 
(rasa). 


Proteina 


Se agitan en una batidora !" 0 Se centrifuga la 
para separar los fagos que estan mezcla de modo que las 
fuera de las bacterias 
de las celulas bacterianas, 

Cubterta proteica- 

(o c^pside) vada 


bacterias forman un 
predpitado en el fondo 
del tubo de ensayo. 


B jffl Se mide la 
radioactividad 
en el predpita¬ 
do y en el 
llquido. 
Radioactividad 
(proteina del 
fago) en el llquido 


Lote 2: Los fagos crecieron 
con fosforo 
radioactive ( 32 P), 
que se incorporo 
en el DNA del 
fago (azul). 


RESULTADOS 



Precipitado 


Radioactividad 
(DNA del fago) 
en el predpitado 


Las proteinas del fago permanecieron fuera de las celulas bacterianas durante la infection, mientras que el DNA del fago 
entr6 en las celulas. Cuando se cultivaron, las celulas bacterianas con DNA radioactive del fago iiberaron fagos nuevos con algo de fosforo 
radioactive. 


CONCLUSI6N 


Hershey y Chase concluyeron que el DNA, no la proteina, actua como el material genetico del fago T2, 


capItulo 16 Bases moleculares de la herencia 295 






























se hallaba en d sobrenadante que contenia parriculas del fago 
(pero no bacterias). Este resultado sugeria que la proteins del 
fago no entraba en las celulas huesped, Pero cuando las bacte- 
rias habian sido infectadas por fagos que eontenian DNA mar- 
cado radioactivamenLe, la mayoria de la radioactividad se 
encontraba en el precipitado que contents a las bacierias hum¬ 
ped. EsLe resultado sugirib que el DNA del fago entraba en las 
celulas hu£sped. Ademas, cuando estas bacterias se pasaban al 
medio de cultivo, la infeccion seguia su curso y E. colt libera- 
ba Fagos que eontenian algo del fbsforo radioactive. 

Hershey y Chase concluyeron que el DNA del virus se 
inyectaba dentro de la celula hu£$ped durante la infeccion 
dejando fuera a la proteina. El DNA inyectado aporta la infer- 
macibn genetica que determina que las celulas produzcan 
DNA y proteinas virales nuevas, que se ensamblan en virus 
nuevos. Asf, el experiment de Hershey y Chase proporciono 
una evidencia poderosa de que los acidos nucleicos, en lugar 
de las proteinas, consuluyen el material hereditario, al menos 
para los virus. 


Evidencios coiMpIenienfarifis de que el DNA es el material 
genetica 

Del laboratorio del bioquimico Erwin Chargaff procedieron 
evidences ulteriores de que el DNA es el material genetico. Ya 
se sabia que el DNA es un polimero de nucleotidos, integrado 
cada uno de ellos por tres componentes: una base nitrogenada 
(que contiene nitrbgeno), un azucar pentosa llamado desoxirri- 
bosa y un grupo fosfato {fig, 1S-S). La base puede ser adenina 
(A), timina (T), guanina (G) o citosina (C). Chargaff analizo la 
composicibn basics del DNA de varios organismos diferentes. 
En 1947 comunico que la composicibn del DNA varia de una 
especie a otra. Por ejemplo, el 30,3% de los nudebiidos del 
DNA humano tiene la base A, mientras que el DNA de una bac¬ 
teria E- coli tiene solo el 26,0% de A, Esta evidencia de la diver- 
sidad molecular entre las especies, que se suponia ausente en el 
DNA, hizo de este un candidate mas creible como material 
genetico. 

Chargaff encbntrb tambi£n una regularidad particular en las 
proporciones de nuclebtidos dentro de una unica especie. En el 
DNA de cada especie que estudib, el nbmero de adeninas era 
aproximadamente igual al numero de timinas y el de guaninas 
al de citoslnas. En el DNA humano, por ejemplo, las cuatro 
bases estaban presentes en estos porcentajes: A = 30,3% y T = 
30,3%; G = 19,5% y C = 19,9%. Las equivalencias entre el 
numero de bases A y T y el numero de bases G y C para cual- 
quier especie determinada se conocieron como las regies de 
Chargaff. Las bases para estas reglas quedaron sin explicacibn 
hasta el descubrimiento de la doble helice del ADN. 

Otra evidencia circunstancial era compatible con el hecho 
de que el material genetico en los eucariomes era el DNA. Ames 
de la mitosis, una cblula eucarionte duplica exactamente su 
contenido de DNA y, durante este proceso, el DNA se distribu- 
ye en partes iguales en las dos celulas hijas, Tambien, en una 
especie determinada, un conjunto diploide de cromosomas 
tiene el doble de DNA que uno haploide. 

Construction de un modelo estruetural de DNA: 

investigation cientifim 

Una vez que la mayoria de los biologos se convencieron de 
que el DNA era el material genetico, el desafio consistib en el 
mode en que la estructura de este podia explicar su pa pel en 


la herencia. A principles de la decada de 1950, la disposicibn de los 
enlaces covalentes en un polimero de &rido nucleico estaba bien 
establecida (fig. 16-5) y los investigadores se concemraron en 
descubrir la estructura tridimensional del DNA. Entre los cientl- 
ficos que trabajaban en el problems estaban Linus Pauling, en 
California, y Maurice Wilkins y Rosalind Franklin, en Londres. 
Sin embargo, los primeros en dar la respuesta correeta fueron dos 
cientiEcos que eran relativamente desconocidos en aquella 
epoca; el norteamericano James Watson y el ingles Francis Crick. 

La breve pero famosa relation social que resolvib el enigma 
de la estructura del DNA comenzb despues de que Watson via- 
jara a la Umversidad de Cambridge, donde Crick estaba estu- 
diando la estructura de las proteinas con una tecnica Uamada 
cristalografia de rayos X (fig. 5-24). Mientras visitaba el labors- 


Esqueteto de 
azucar-fosfato 

Extremo 5‘ 


Fosfato 


Aziicar (desoxirnbosa) 

Extreme 3' 


Bases 

nitrogenadas 


0 

Timina (T) 



Nudebtido 
del de DNA 


Guanina (G) 


A Fig. T6*5, Estructura de la cadena de DNA. Cada nudebtido 
(monbmero) se compone de una base nitrogenada (T H A, C o G), el 
aziicar desoxirnbosa (azul) y un grupo fosfato (amarillo). El fosfato de 
un nudebtido se une al azucar del siguiente y forma un "esqueleto" 
de fosfato y azucares alternados desde la que se proyectan las bases. 
La cadena de polinudebtidos tiene direccionaEidad, desde e! extremo 
5' (con el grupo fosfato) haeia el extremo 3' (con el grupo -OH), 5' y 
3 H se refieren a los numeros asignados en los carbonos del anil to del 
aziicar. 
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(a) Rosalind Franklin (b) Fotografia de Franklin del DMA 

mediante d if racoon de rayos X 


a Fig. 16-6. Rosalind Franklin y su foto de difraccion por rayos 

X del DNA. Franklin, una cristalografa de rayos X, tomb la foto que uti- 
zaron Watson y Crick para deducir la estructura de doble hblice del 
DNA. Franklin murid de center en 1958, cuando tenfa solo 38 anos. Su 
rolega Maurice Wilkins recibid el Premia Nobel en 1962 junto con 
■Vatson y Crick. 


torio de Maurice Wilkins en el King's College de Londres, Watson 
vio una imagen de difraccion con rayos X del DNA obtenida por 
una colega de Wilkins, llamada Rosalind Franklin (fig. 16-6a). 


Las imagenes producidas por la crisialografta de rayos X no son 
en realidad fotografias de las molbculas. Los puntos y las man- 
chas de la figura 16-6b fueron producidos por los rayos X 
difractados a medida que pasaban a traves de las fibras alinea- 
das del DNA purificado, Los cristalografistas emplean ecuacio- 
nes matematicas para traducir estos patrones en informacion 
acerca de las fonnas tridimensionales de las mol^culas y Watson 
se hallaba familiarizado con los tipos de patrones que producen 
las moleculas helicoidales. Con un sola mirada a la foto de la 
difraccion del DNA por rayos X de Franklin, no solo le dijo que 
el DNA era helicoidal en su forma sino que lambien le permitio 
deducir la andiura de la hdice y el espacio enire las bases nitro¬ 
genadas. La anchura de la helice sugeria que estaba construida 
por dos cadenas, en oposicirin al modelo de tres cadenas que 
Linus Pauling habia propuesto recientemente. La presencia de 
dos cadenas es responsable del termino ahora familiar de doble 
helice (fig, 16-7). 

Watson y Crick comenzaron a construir modelos de doble 
helice que fueran compatibles con las mediciones efectuadas con 
los rayos X y lo que se sabia sobre la quimica del DNA, Tras leer 
un informe anual que resumia ei trabajo de Franklin supieron a 
partir de sus conclusiones que los esqueletos de azucar-fosfato se 
encontraban en el exterior de la doble helice. Esta disposicion era 
atractiva porque colocaba las bases nitrogenadas relativamente 
hidrdfobas en el interior de la molecula y por tanto, alejadas de 
la solucibn acuosa circundante. Watson construyo un modelo 
con las bases nitrogenadas enfrentadas en el interior de la doble 



0,34 nm 


3,4 nm 



Extreme 5' 


Enlace de hidrbgeno 


Extreme 3' 


Extremo 3' 


Extreme 5' 



a) Caractedsticas principals de la (b) Estructura quimica parcial 
estructura del DNA 


(c) Modelo tridimensional 


A Fig. 16-7, La doble helice. (a) Las "cintas" 
de este diagrama representan fos esqueletos de 
szucar-fosfato de las dos cadenas de DNA, La 
^ es "dextrpgira", curvada hacia la dere- 
riia. Las dos cadenas se sostienen juntas por 
-edlo de enlaces de hidrdgeno (EEneas puntea- 


das) entre las bases nitrogenadas, que se 
encuentran apareadas en el interior de fa doble 
helice. (b) Para mayor claridad se muestran las 
dos cadenas desenrolladas en esta estructura 
quimica parcial. Ndtese que las cadenas son 
antiparalelas F lo que significa que est£n orienta- 


das en direcciones opuestas. (c) El apilamiento 
estrecho de Eos pares de bases esta daro en este 
modelo de ordenador. Las atracciones de Van 
der Waals entre los pares apilados desempenan 
un papel fundamental en el mantenimiento de 
la uni6n de la molecula. 
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helice (fig. 16-7). Se puede imaginar esta disposicion como una 
escalera de cuerdas con peldanos rfgidos. Las cuerdas laterales 
son los equivalentes de los esqueletos de azucar-fosfato y los pel¬ 
danos representan los pares de bases nitrogenadas. Ahora imagi¬ 
ne la escalera retorcida en espiraL Los datos de los rayos X de 
Franklin indicaban que la Mice realizaba un giro completo cada 
3,4 nm de su longitud, Con las bases separadas cada 0,34 nm 1 
existen diez capas de pares de bases, o peldanos de la escalera, 
en cada giro de la Mice. 

Las bases nitrogenadas de la doble helice estan apareadas en 
combinaciones especifieas: adenina (A) con timina (T) y guanina 
(G) con ciLosina (C). Watson y Crick descubrieron esta caracte- 
ristica clave del DNA, principalmente, por ensayo y error. A1 
principio, Watson imaginb que las bases se apareaban con sus 
iguales; por ejemplo, A con A y C con C; pero este modelo no se 
ajustaba a los datos de los rayos X, que sugeria que la doble heli¬ 
ce tenia un diametro uniforme. ^Cual es el requerimiento incom¬ 
patible con el apareamiento de las bases con sus iguales? La adenina 
y la guanina son purinas, bases nitrogenadas con dos anillos 
organieos. Por otra parte, la citosina y la timina pertenecen a la 
familia de las bases nitrogenadas conocida como pirimidinas, 
que tienen un audio simple. Asi, las purinas (A y G) son doble de 
anchas que las pirimidinas (C y T). Un par purina-purina es muy 
ancho y un par pirimidina-pirirnidina es muy estrecho para 
explicar el diametro de 2 nm de la doble helice. Sin embargo, el 
apareamiento de una purina con una pirimidina, da como resul- 
tado un diametro uniforms: 


Purina + purina: muy ancho 


H 

\ 



H 

/ 



/ 


H 

Guanina (G) Citosina (C) 

A Fig. 16-8. Apareamiento de bases en el DNA. Los pares de bases 
nitrogenadas se mantienen juntos en una doble Mice de DNA por 
medio de enlaces de Mdrbgeno, como se muestra aquf. 




Pirimidina + pirimidina: muy estrecho 



Purina + pirimidina: anchura compatible 
con los datos de los rayos X 


tanica Nature * El anfculo comunicaba su modelo molecular 
para el DNA: la doble helice, que se ha convertido desde enton- 
ces en el simbolo de la biologia molecular. La helleza del mode- 
io radicaba en que la estructura del DNA sugeria el mecanismo 
basico de su replicacion. 


Watson y Crick razonaron que debe haber una especificidad 
adicional del apareamiento dictada por la estructura de las bases. 
Cada base tiene grupos quimicos laterales que pueden formar 
enlaces de hidrogeno con su acompanante apropiado: la adenina 
puede formar dos enlaces de hidrogeno con timina y solo con 
timina; la guanina forma ires enlaces de hidrogeno con citosina 
y solo con citosina. En esencia, A se aparea con T y G se aparea 
con C (fig. 16-8). 

El modelo de Watson y Crick explicaba las bases de las reglas 
de Chargaff, Donde la cadena de la molecula de DNA tenga una 
A, la cadena complementary tendiA una T. Y una G en una cade¬ 
na se aparea siempre con una C en la cadena complementary - 
Por tanto* en el DNA de cualquier organismo, la cantidad de 
adenina es igual a la camidad de timina y la de guanina a la de cito¬ 
sina. Si bien las reglas de apareamiento de bases dietan la com- 
binacibn de bases nitrogenadas que forman los “peldaftos” de la 
doble helice, no restringen la secuencia de nudebtidos a lo largo 
de cada cadena de DNA. La secuencia lineal de las cuatro bases 
puede variar de incomables maneras y cada gen tiene un orden 
unico o secuencia de bases. 

En abril de 1953, Watson y Crick sorprendieron al mundo 
cientifico con un articulo sucinto de una p&gina en la revista bri- 


Evaluation de conceptos 


1. ^Como se produjo la transformacibn bacLeriana en el 
famoso experimento de Griffith (fig. 16-2)? 

2. En el experimento de Hershey y Chase con el virus bac- 
teriano T2, ^que habria ocurrido si la proieina fuera el 
material geneiico? 

3. Una mosca tiene los siguientes porcentajes de nuclebti- 
dos en su DNA: 27,3% A; 27,6% T; 22,5% G y 22,5% C. 
^Gdmo demuestran estos numeros las reglas de Chargaff? 

4. ^Cbmo explicb el modelo de Watson y Crick las bases de 
las reglas de Chargaff? 

Vetmse ias respuestas en el Aplndice A. 


*j. D. Watson y E H. C. Crick: “Molecular Structure of Nucleic Acids: A Structure 
for Deoxynucteic Acids’. Nature 171 (1953): 738. 


298 uNtDAD tres Geri£tica 


































Concepto 


Muchas protein as actuan al unlsono 
en la replicacion y la reparation 
del DNA 

La relation entre estructura y funcibn se manifiesta en k doble 
.- ice. La idea de que existe on apareamiento especifico de las bases 
ruimgenadas en el DNA fue el soplo de inspiration que condujo a 
r *Vatson y a Crick a la doble htiice ecrreeta. Al mismo tiempo com- 
prendferon el significado funcional de las reglas del apareamiento 
:: bases. Finalizaron su articulo clasico con esta declaration ironi- 
- ‘ 'No nos ha pasado inadvertido el hecho de que el apareainien- 
especifico que hemos propuesto sugiere de inmediato un posible 
:anismo de copia para el material geneticoL En esta section 
-~-ed conocem los principios basicos de la rephcatibn del DNA, 
. mo tambien algunos detalles importantes del proceso. 

El principle basico: apareamiento de bases 
a ima cadena molde 

En un segundo articulo, Watson y Crick enuntiaron su hipote- 
so acerca de como se replica el DNA: 

Nuestro rnodelo para el acido desoxirribonucleico cs, en efecto, 
nn par de moldes o pkntillas, cada una de las cuales es comple- 
mem aria a la otra. Imaginamos que antes de la duplication se 
rompen los enlaces de hidrogeno y las dos cadenas se desenro- 
lan y se separan. Entonces, cada cadena actua como un molde 
para la formation sobie sf misma de una nueva cadena acompa- 
Lante, de modo de que, fmalmente, tendremos dos pares de 
cadenas donde antes tenlamos solo una. Ademas, la secuencia 
de los pares de bases se habra duplicado con exactitude 


- H C. Crick y J r D. Watson, *The Complementary Structure of 
x^Tibonucleic Acid”. Pr<x Roy Soc. (A) 223 (1054): 80. 


La figura 16-9 ilustra la idea basica de Watson y Crick. 
Para que sea mas facil de seguir, mostramos solo una section 
corta de la doble helice desenrollada. Observe que si usted 
cubre una de las dos cadenas de DNA de la figura 16-9a, aun 
puede determinar su secuencia de bases en funcion de la cade- 
na descubierta y aplicando las reglas del apareamiento de bases. 
Las dos cadenas son complementarias; cada una almacena la 
information necesaria para reconstruir la otra. Cuando una 
celula copia una molecula de DNA, cada cadena sirve como 
molde para ordenar los nucleotides en una nueva cadena com- 
plementaria. A medida que los nucleotidos se alinean a lo largo 
de la cadena molde de acuerdo con las reglas del apareamiento de 
bases, se unen para formar las nuevas cadenas, Donde habla 
una molecula de DNA de cadena doble al comienzo del proce¬ 
so, pronto hay dos, cada cuai una replica exacta de la molecu¬ 
la "parental”, El mecanismo de copia es antiogo a utilizar un 
negative fotografico para confeccionar una imagen posiliva 
que, a su vez, se puede emplear para elaborar otro negative y 
asi sucesivamente, 

Este rnodelo de replicacion del DNA quedo sin comprobar 
durante varios arios despues de la publication de su estructura. 
Los experimentos requeridos eran simples en concepto, pero 
dificiles de realizar. El rnodelo de Watson y Crick predice que, 
cuando se replica una doble helice, cada una de las dos mole- 
culas hijas tendril una cadena vieja, derivada de la molecula 
parental y una nueva. Este rnodelo semiconservador se puede 
distinguir de un rnodelo de replication conservation en el que 
la molecula parental, de algun modo, se reconstruye despubs 
del proceso (esto es, se conserva). En un tercer rnodelo, llama- 
do el rnodelo dispersivo, las cuatro cadenas del DNA que se 
producen en la replicacion tienen una mezcla del DNA nuevo y 
el viejo (fig* 16-10), Si bien los mecanismos para la replicacion 
dispersiva o conservadora del DNA no son faciles de compro¬ 
bar, permanecieron como posibilidades hasta que pudieron 
desecharse. For ultimo, a fines de la dbcada de 1950, Matthew 
Meselson y Franklin Stahl idearon experimentos que probaron 
las ties hipbtesis, Sus experimentos sustemaron el rnodelo 
semiconservador de la replicacion del DNA, como predijeron 
Watson y Crick {fig, 16-11). 



(a) La molecula parental tlene 
dos cadenas complementarias 
de DNA. Cada base se aparea 
Tied iante un enlace de hidro¬ 
geno con su companera 
esperifica, A con I y G con C. 



{b)El primer paso en la replica¬ 
cion es la separacibn de las 
dos cadenas de DNA, 



(c) Cada cadena parental sirve 
como un molde que determi- 
na el orden de los nudeoti- 
dos a lo largo de una cadena 
complementary nueva. 



(d)Los nucleotidos esten conecta- 
dos para formar los esquefetos 
de azucar-fosfato de las cade¬ 
nas nuevas. Cada molbtula 
"hija" consta de una cadena 
parental y una cadena nueva. 


a Fig, 16-9. Un rnodelo de replication del 
DNA; el concepto basico. En esta simplification 
t na desenrollado un segmento corto del DNA 
e” jna estructura que se parece a una escalera. 


Las ba rand i I las correspond en a los esqueletos de 
aibcar-fosfato de las dos cadenas de! DNA; los 
peidanos son los pares de bases nitrogenadas. Las 
formas simples slmbollzan las cuatro dases de 


bases, En azuf oscuro se representa la cadena de 
DNA presente en la molbcula parental; en azul 
dare se representan los nudeotidos libres y el 
DNA recibn sintetizado. 
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Primera 

Celula parental replication 


(a) Modelo conservador. 

Las dos cadenas 
parentales se reasocian 
despues deservir 
como moldes ^ 
para las cade nas"7^/?\\ 
nuevas, restau- 
rando de esta 
manera la doble 
h£lice parental. 


< 




Segunda 

replication 






(b> Modelo Semi¬ 
co nserva dor- 

las dos cadenas 
de fa mo!£cuia 
parental se se- 
paran y cada 
una actua como 
un mofde para 
la sintesis de 
cadenas compie- 
mentarias nuevas. 


Ay?s\ 



(c) Modelo 


dispersive. 


/* 

Cada cadena 

/A\ X < 

/ > , 

de ambas 


moleculas hijas __ r y 

contiene una 

'A A 

mezcla de DNA \ 


,A A 

‘ . 

viejo y reden 
sintetizado. 

v ‘VZ ^ < 


▲ Fig. 16-10. Tres modelos alternativos de replicacion del DMA. 

Los segmentos cortos de la doble h£lice simbolizan aqul el DNA dentro 
de una c£lufa. A partir de una celula parental, seguimos al DNA duran¬ 
te dos generadones de c£iula$ -dos cidos de replicacibn-. El DNA 
recten slntetizado es azul darg. 


El principio b^sico de la replicacibn del DNA es simple y 
mimicioso. Sin embargo, el proceso real implica cierta gimnasia 
bioqufmiea complicada, como veremos ahora. 


Replicacion del DNA: eii detalle 

La bacteria E coli tiene un solo cromosoma de alrededor 4,6 
millones de pares de nucleotidos, En un medio ambiente favora¬ 
ble, una celula de E coli puede copiar todo so DNA y dividirse 
para formar dos cdlulas hijas gen£ticamente identicas en menos 
de una bora. Cada una de las celulas de un ser humano contiene 
46 moleculas de DNA en su nucleo, una larga molecula doble 
helicoidal por cromosoma. En total representa alrededor de 6000 
millones de pares de bases o mas de mil veces m£$ DNA que el 
que se encuentra en una celula baaeriana. Si imprimieramos 


Figura 16-11 

La replicacion del DNA, £.sigue 
el modelo conservador, semiconservador 
o de dispersion? 

EXPERIMENT© 


Matthew Meselson y Franklin Stahl ouffivaron 
bacterias de la espede £. coli durante varies generadones en un 
medio que contema precursores de nudebtidos marcados con un 
rsbtopo pesado del nitrogeno, ^ 5 N. Las bactenas Incorporaron ef 
nitrbgeno pesado en su DNA. Luego, estos cientlficos trasfadaron 
las bactenas a un medio que tenia solo 1J N, e! isbtopo m£s ligero y 
combn del nEtrbgeno. Cualquier DNA nuevo que sintetizaran las 
bacterias serla m^s ligero que el parental eiaborado en el medio 
con 15 N, Meselson y Stahl pudieron distlnguir el DNA de diferentes 
densidades centrifugando el DNA extraldo de Eas bacterias. 


O Bacterias 
cultivadas en 
un medio que 
contiene 
15 N 



RESULTADOS 


0 Muestra de 
DNA centrifugada 
despues de 20 min 
(despubs de la 
primera replicacibn) 



© Bacterias 
transferees a 
un medio que 
contiene 
14 N 


'X 


0 Muestra de 
DNA centrifugada 
despubs de 40 min 
(despubs de Ea 
segunda 
replicacion) 


4 Menos 
denso 


. Mbs 
dense 


Las bandas en estos dos tubes de centrrfugadon representan los 
resultados de centrifugar dos muestras de DNA del recipiente del 
paso 2, una muestra tomada despues de 20 minutos y otra des- 
pubs de 40 minutos. 


CONCLUSION 


Meselson y Stahl concluyeron que la replica- 
ci6n del DNA sigue e! modelo semiconservador al comparer sus 
resultados con los predichos por cada uno de los tres modelos de 
Ja figura 16-10. La primera replicacion en el medio con 14 N produjo 
una banda de DNA hlbrido ( 15 N- I4 N), Este resultado elimina el 
modelo conservador. Una segunda replicacion produjo tanto DNA 
hibrido como ligero, un resultado que elimina el modelo dispersive 
y sustenta eJ modelo semiconservador 

Primera replicacion 


Modelo 

conservador 




Modelo 

semiconservador 


Modelo 

dispersive 



Segunda replicacion 

Aw 

aw 

/AW 

IS AW 




/WA 

:aw 



aw 


A A 
AW 

l Y : 
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simbolos de una letra para estas bases (A, G, C y T) en el tama- 
fio de las letras que ahoTa usted esta leyendo, las 6 000 millones 
de bases de informaeion de una cdlula Humana diploide Uenari- 
m alrededor de 1 200 libros tan gruesos como 6ste. Aun asl, una 
_eluk tarda solo unas pocas horas en copiar todo este DNA. Se 
>gra la replication de esta enorme cantidad de information gend- 
v ^a con muy pocos errores, solo cerca de uno cada 10 000 millo¬ 
nes de nueledtidos. La copia del DNA es notable en su velocidad 
y precision. 

Mas de una docena de enzimas y otras protemas participan en 
la replicacidn del DNA. Se conoce mucho rrks acerca de cdmo 
unci on a esta “maquinaria de replicacion" en las bacterias que en 
los eucariontes. Describiremos los pasos basicos del proceso 
:n el caso de E. coli, excepto cuando se afirme lo contrario. Lo 
que los cientificos han descubierto sobre la replicacion del DNA 
en los eucariontes sugiere, sin embargo, que la mayor parte del 
rroceso es fundamentalmente similar en el caso de los proca- 
nontes y los eucariontes. 

Origenes de la replicacion 

La replicacion de una molecula de DNA comienza en sitios 

r edales llamados origenes de replication. El cromosoma 
Ticteriano, que es circular, tiene un origen unico, un tramo de 
DNA con una secuencia de nucledtidos especifica. Las protei- 
r.as que inician la replicacidn del DNA reconocen esta secuen- 
na v se fijan al DNA, separando las dos cadenas y abriendo una 
‘burbuja” de replicacion. La replicacion del DNA progresa enton- 
:es en ambas direcciones hasta que se copia la molecula entera 
::g 18-14). En contraste con un cromosoma bacteriano, un 
. romosoma eucarionte puede tener cientos o aun miles de ori- 
genes de replicacion. Se forman burbujas de replicacion milltri 
pies que eventualmente se fusionan, acelerando, de este modo, 
a copia de las moleculas de DNA muy largas (fig. 16-12). 


Como en las bacterias, la replicacion del DNA eucarionte avan- 
za en ambas direcciones desde cada origen. En cada extreme de 
una burbuja de replicacion hay una horquilla de replicacidn, 
una regidn en forma de Y donde estan creciendo nuevas cade¬ 
nas de DNA. 

Elcmgacirin de la cadena nueva: de DNA 

La elongation de una cadena nueva de DNA en la horquilla de 
replicacion se cataliza por enzimas denominadas DNA polime- 
rasas. A medida que los nucledtidos individuales se alinean con 
nucledtidos complementarios a to largo de la cadena molde de 
DNA, la DNA polimerasa los ariade, uno a uno, al extreme en 
crecimiento de la nueva cadena de DNA, La velocidad de elon- 
gacion es de alrededor de 500 nucledtidos por segundo en las 
bacterias y 50 por segundo en las cbluias humanas. En E coli par¬ 
ticipan en la replicacion dos DNA polimerasas diferentes: la DNA 
polimerasa III y la DNA polimerasa L La situacidn en los euca- 
riomes es mas compUcada, habiendo al menos 11 DNA polime¬ 
rasas diferentes; sin embargo, los principios generates son los 
mismos. 

Cada nueledtido que se anade a una cadena de DNA en creri- 
miento es, en realidad, un nucleosido trifosfato, esto es, un 
nucleosido (un azucar y una base) con tres grupos fosfato. Usted 
ya conoce una mokcula de este tipo, el ATP (adenosina trifosfa¬ 
to; figura 8-8). La unica diferencia entre el ATP del metabolismo 
energdtico y el nucleosido trifosfato que proporciona adenina al 
DNA es el azucar, que es desoxirribosa en los monomeros del DNA 
y nbosa en el ATP Como el ATP, los mondmeros trifosfato utk 
lizados para la sintesis de DNA son quimicamente reactivos, en 
parte, porque sus restos trifosfato tienen un grupo inestable de 
cargas negativas, A medida que cada monomero se une al 
extremo en crecimiento de una cadena de DNA, pierde dos gru¬ 
pos fosfato como una mokcula de pirofosfato La hidro- 


3 La replicacion comienza en sitios 
especif icos donde las dos cadenas 
oarentales se separan y forman las 
ourbujas de replicacidn 


burbujas se extienden iateralmente, 
a medida que ia replicacidn progresa 
en ambas direcciones. 


0 Eventualmente, las burbujas de 
replicacidn se fusionan y se completa 
a sintesis de las cadenas hijas. 



Dos moleculas hijas de DNA 


Origen 


Burbuja 


parental (molde) 
Cadena hija (nueva) 


replicacidn 


0,25 urn 

l ———- 1 



a) En los eucariontes, la replicacidn del DNAcomienza en muchos sitios 
a lo largo de la cadena gigante de DNA de cada cromosoma. 


(b) En esta microfotografia se observan 
tres burbujas de replicacidn a lo largo 
del DNA de una cdluia cultivada de 
hamster chino (TEM). 


4 Fig, 16-12, Origenes de replicacion en los eucariontes* Las flechas rojas indican el movimiento de las horquillas de replicacidn y de esta mane- 
■= a direeddn general de la replicacidn del DNA dentro de cada burbuja. 
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Cadena nueva 

Extremo 5 r 


Cadena molde 

Extremo 3' 


► Fig. 16-13, incorporation de un nucleo- 
tido a una cadena de DMA. La DNA polime¬ 
rasa eataliza la rncorporacibn de un nudebsido 
tnfosfato al extremo 3' de una cadena de DNA 
en crecimiento. 


Extremo 5 


Azucar 


Fosfato 


lists posterior del pirofosfato a dos mole¬ 
cules de fosfato inorgdnico es la reac- 
cion exergonica que impulsa la reaccion 
de palimerizadon (fig, 16-13). 


DNA polimerasa 


Extremo 3 


Extremo 3' 


Pirofosfato 


ninca que se oneman en direcciones Nudebsido 

opuestas una de otra (fig, 16-13). Es evi- trifosfato 

dente que las dos cadenas nuevas formadas 

durante la replicacion del DNA tambibn 

deben ser antiparalelas a sus cadenas 

molde. 

iCoino afecta la estructura antiparalela de la doble helice a 
la replicacion? Las DNA pofimerasas agregan nudebtidos solo 
al extremo J fibre de una cadena de 
DNA en crecimiento, nunca al extremo 
y (fig. 16-13), De este modo, una cade- 
na de DNA nueva se puede alargar solo 
en la direccibn 5' 3*. Con esto en 

mente, examinemos una horquilla de repli- 
eacibn (fig. 16-14). A lo largo de una 
cadena molde la DNA polimerasa III (abreviado DNA pol III) 
puede sintetizar una cadena com piementaria de forma comi- 
nua por medio del alargamiemo de la cadena nueva en la 
direccibn obligatoria 5 5 3\ La DNA pol 111 se acomoda sim- 

plemente en la horquilla de replicacion sobre la cadena molde 
y agrega nuclebtidos de forma continua a la cadena comple- 
mentaria a medida que la horquilla pro- 
gresa. La cadena de DNA sintetizada por 
medio de este mecanismo se llama hebra 
a del an tad a. 

Para elongar la otra cadena nueva de 
DNA en la direccibn obligatoria 5' —> 3\ 
la DNA pol 111 debe actuar a lo largo de 
la otra cadena molde en direccibn contra- 
ria a la horquilla de replicacion. La cade¬ 
na de DNA sintetizada en esta direccibn se denomina hebra 
retrasada.* En contraste con la hebra adelantada, que se alar- 
ga continuamente, la hebra retrasada se sintetiza como una 
sene de segmentos. Una vez que la burbuja de replicacion se 
abre lo suficiente, una molecula de DNA pol Ill se adhiere al 
molde de la hebra retrasada y se aleja de la horquilla de repli- 


Extremo 5 


Extremo 5 


O La DNA pol III alarga las ca¬ 
denas de DNA solo en la direccton 


0 Una cadena 
nueva, la hebra 
adelantada, 
se puede alargar 
continuamente 
S' -* 3 r a medida 
que progress la hor¬ 
quilla de replicacion 


DNA parental 


© La otra cadena 
nueva, fa hebra retrasada, 
debe crecer en 
una direccibn 
global 3-* 5' 
mediante el 
agregado 

de segmentos torlos, los 
fragmentos de Okazaki, 
que crecen en direc¬ 
cibn 5'”>3' 

(numerados aquf en ef 
orden en el 
que fueron 
sintetizados). 


Fragmentos 
de Okazaki 


Cadena 

molde 


© La DNA 
ligasa une 
los fragmentos 
de Okazaki 
fomnando 
un enlace entre sus 
extremes fibres. Esto 
produce una 
cadena continua. 


x Hebra adelantada 
Hebra retrasada 


Cadena 

molde 


* Direccibn general de la replicacibn 


*La sintesis de la hebra adelantada y de la hebra retrasada se producer! de forma 
simultanea y a la rnisma velocidad. Se la Hama hebra retrasada ponque su strue- 
sis se retrasa ligeramente en relacton con la sintesis de la hebra adelantada; cada 
fragmento nuevo no puede comenzar hasta que se hay a expuesto una cant id ad 
stiftetente de molde en ia horquilla de replicacldn. 


A Fig. 16-14, Sintesis de las hebras adefantadas y retrasadas 
durante la replicacion del DNA. La DNA polimerasa III (DNA pol Ilf) 
estb estreehamente asotiada con una protefna que rodea a la doble 
helice reci£n sintetizada, Notese que los fragmentos de Okazaki en rea- 
Irdad son m£s largos que los que se muestran aquf. En esta figure repre- 
sentamos solo cinco bases por fragmento para mayor simplicidad. 
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cacion, para sintetizar un segmento corto de DNA, A medida 
que crece la burbuja se puede daborar otro segmento de la 
hebra retrasada de una manera similar. Estos segmentos de la fibra 
reirasada se liaman fragmentos de Okazaki, en honor al cientf- 
i’ico japonds qne los descubrio. Los fragmentos tienen de 1 000 
a 2 000 nuciebtidos de longitud en E to!i y de 100 a 200 en los 
.eucariontes. Otra enzima t la DNA ligasa, finalmente une (liga) 
el esqudeto de azucar-fosfato de los fragmentos de Okazaki v 
forma una cadena de DNA nueva. 


Preparation de hi sintesis de DNA 

Las DNA polimerasas no pueden miriar la sintesis de un 
polinuclebtido; solo pueden anadir nucleotidos al extreme 3' 
de una cadena ya existente que esta apareada con las bases de 
la cadena molde o plantilla (fig, 16-13), La cadena de nucleb- 
ndos inicial es un segmento corto llatnado cebador. Los ceba- 
dores pueden esiar compuestos de DNA o RNA (la otra clase 
de acido nucleico) y cuando se inicia la replicacion del DNA 
eelular, el cebador es un segmento corto de RNA con un extre¬ 
me 3 3 disponible. Una enzima denominada primasa puede 
cometizar una cadena de RNA desde el principio. La primasa 
nne los nucleotidos de RNA de a uno por vez y sintetiza un 
cebador complementary de la cadena molde en el lugar donde 
?e producira la iniciacion de la nueva cadena de DNA (los 
cebadores tienen por lo general de 5 a 10 nucleotidos de 
.argo). Luego, la DNA pol 111 afiade un nucleotido de DNA al 
extremo 3’ del cebador RNA y contlnua agregando nucleotidos 
a la cadena de DNA en crecimiemo de acuerdo con las reglas 
del apareamiento de bases. 

Solo se requiere un cebador para que la DNA pol 111 comien- 
ce a sintetizar la cadena adelantada. Para sintetizar la cadena 
retrasada, sin embargo, cada fragmento de Okazaki debe cebar- 
se por separado (fig. 16-15). Otra enzima, la DNA polimerasa 
1 (DNA pol 1), sustituye los nuclebtidos de RNA de los tebado- 
res con versiones de DNA, anadiendolos uno a uno sobre el 
extreme 3 T del fragmento de Okazaki adyacente (fragmento 2 
en la figura 16-15), Pero la DNA pol 1 no puede unir el nucle¬ 
otide final de este segmento de DNA de reemplazo al primer 
nucleotido de DNA del fragmento de Okazaki cuyo cebador 
aeaba de ser reemplazado (fragmento I de la figura 16-15). La 
DNA ligasa realiza esta tarea, uniendo el esqueleto de azucar- 
fosfato de todos los fragmentos de Okazaki en una cadena con- 
tin.ua de DNA. 


Otms proteinas que partitipan en la replication del DNA 

Hasta ahora usted conoce ties clases de proteinas que actu- 
an en la sintesis del DNA: las DNA polimerasas, la ligasa y la. 
primasa. Tambibn participan otros tipos de proteinas, entre 
ellas, la helicasa, la topoisomerasa y las proteinas de union a 
cadenas unicas. La helicasa es una enzima que desenrolia la 
doble hdice en la horquilla de replicaciOn y separa las dos 
cadenas parentales para que esten disponibles como cadenas 
molde. Hste desenrollamiento genera un enrollamiento mas 
tenso y tension por delante de la horquilla de replicacion y la 
topoisomerasa ayuda a ahviar esta tension. Despues de que la 
helicasa separa las dos hebras parentales, las moleculas de la 
proteins de union cadena simple se unen a las cadenas desa- 
pareadas del DNA para estabilizarlas hasta que sirvan como 
moldes para la sintesis de nuevas cadenas complementarias. 

El cuadro 16-1 y la figura 16-16 resumen la replicacldn 
del DNA, Estudielas con detenimiento antes de continuar. 




O La primasa une [os nucleo¬ 
tides de RNA formando un cebador. 


Cadena 

molde 


© la DNA pol IH anade 
nucleotidos de DNA al 
cebador y forma un 
fragmento de Okazaki. 




0 Despues de cebar el segundo frag¬ 
mento, la DNA pol III agrega nucleo¬ 
tidos de DNA hasta que alcanza 
el primer cebador y se desprende. 




© La DNA ligasa forma } 
un enlace entre el DNA mas 
nuevo yel DNA adyacente 
del fragmento 1. 


0 Ahora, la hebra 
retrasada en esta region 
esta comp let a 


© La DNA pol I reem- 
el RNA con DNA y 
ade a I extremo 3‘ 


^ Direction general de la replicacion 

A Fig. 16-15. Sintesis de la hebra retrasada. 
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Cuadro 16-1. 

Proteinas de la replicacion del DNA bacteriano y sus funciones 

Proteina 

Funcion de las hebras adelantada y retrasada 

Helicasa 

Proteina de union 
a cadena simple 

To poi some rasa 

Desenrolla 1a doble htiice parental en la horquilla de replicacidn 

Se tme y estabiltza d DNA de cadena simple hasta que pueda emplearse como molde 

Corrige el “sobreenrollamienio” delanre de la horquilla de replicacidn, rompiendo, girando y uniendo de nuevo las cade- 
nas de DNA 


Funcion para la hebra adelantada 

Funcion de la hebra retrasada 

Primasa 

DNA pol HI 

DNA pol I 

DNA Ugasa 

Sintetiza un cebador de RNA simple en el extremo 5’ 
de la hebra adelantada 

Sintetiza la hebra adelantada en forma continua, 
anadiendola al cebador 

Elimina el cebador del extremo 5’ de la hebra adelantada 
y lo reemplaza con DNA, aiiadiendolo al extremo 
y adyacente 

Une el extreme 3‘ del DNA que reemplaza el cebador 
al resto de la hebra adelantada 

Sintetiza un cebador de RNA en el extremo 5' de cada 
fragmento de Okazaki 

Alarga cada Fragmento de Okazaki y lo afiade a su cebador 

Elimina el cebador del extremo 5’ de cada fragmento y lo 
reemplaza con DNA para anadirlo al extremo 3’ del 
fragmento adyacente 

Une los Fragmentos de Okazaki 



Qrigen de replicacibn 


0 La hebra adelantada se sintetiza 
en forma continua en la direction 
5' —> 3' por medio de la DNA pol lllj 


Hebra 

adelantada 


Horquilla de replitacibn 


Primasa 


Parental DNA 


Hebra N 
retrasada 


Cebador 


Hebra 

adelantada 


© La prlmasa comtenza la 
sfntesis del cebador de RNA 
para el quinto fragmento 
de Okazaki* 


< Direccidn general de la replicaddn 


0 La helicasa desenrolla 
la doble belite parental 


0 Las moleculas de la pro 
tema de union a cadena 
simple estabillzan las cade- 
nas molde desenroHadas. 


Hebra 

adelantada 


Hebra 

retrasada 


Hebra 

retrasada 


PANORAMA GENERAL 


0 La DNA pol III esta completando la sfn- © La DNA pol I elimina el cebador del extrefrio 5' 
tests del cuarto fragmento* Cuando akance del segundo fragmento, para reemplazado con 
el cebador de RNA del tercer fragmento se nucleotides de DNA que agrega de a uno a I 
disociara, se movers hada la horquilla de re- extreme 3' del tercer fragmento, El reemplazo 
plicacion y anadira nucleotidos de DNA al ex- del Ciltimo nudeotido RNA con DNA deja el 
tremo 3' del cebador del quinto fragmento* esquefeto de azucar-fosfato con un extreme 3' libre* 


0 La DNA ligasa en- 
laza el extreme 3' del 
segundo fragmento al 
5’ del primer 
fragmento. 


A Fig, 16-16, Resumen de ia replication 
del DNA bacteria no, E3 diagrama detallado 
muestra una horquilla de replicacibn pero, 
como se indica en el diagrama de panorama 
general, la replicacibn generalmente se pro¬ 
duce, simultaneamente en dos horquillas. 


una a cada extremo de una burbuja de repli- 
cadbn* Nbtese en e! diagrama de panorama 
general que se inicia una hebra adelantada 
por medio de un cebador de RNA (rojo), 
como con los fragmentos de Okazaki en una 
hebra retrasada. Al observer cada cadena hija 


en su totafidad en el panorama general se 
puede advertir que la mitad de ella se elabo- 
ra de forma continua como hebra adelantada 
y la otra mitad (en el tado opuesto al origen) 
se sintetiza en fragmentos como hebra retra¬ 
sada. 
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La maqumarm de replication del DNA 
como un comply estarionario 

Si bien es tradiaonal -y convenient^- representar las mole- 
culas de DNA polimerasas como locomotoras que se mueven a 
lo largo de Ids “railes del ferrocarriT 5 del DNA, dieho modelo 
es inexacto en dos aspectos importantes, Primero, las diversas 
proieinas que participan en la replicadon del DNA, en reali¬ 
dad , forman un gran complejo unico, una “maquinaria" de 
replicacidn del DNA. Muchas interacciones proteina-protema 
faciliLan la eficiencia de esta maquinaria; por ejemplo, la heli- 
easa actfta mas rapidamente cuando esta en contacto con la 
primasa. Segundo, la maquinaria de replicacihn del DNA se 
encuentra probablemente inmovil durante el proceso de repli¬ 
cadon, En las celulas eucariontes, copias multiples de la 
maquinaria, agrupadas, quiz£, en “fabricas", pueden estar art cl a- 
das en la matriz nuclear, una trama de fibras que se extiende a 
iraves del interior del nhcleo. Los estudios recientes susteman 
un modeio en el que las mol£cuias de DNA polimerasa “enro- 
llan" el DNA parental hacia adentro y expulsan moUculas de 
DNA hijas recientemente simetizadas, Otras evidencias sugie- 
ren que la cadena retrasada se enlaza a traves del complejo, de 
:iiodo que cuando una DNA polimerasa completa la sintesis de un 
fragmemo de Okazaki y se disocia, no debe viajar mucho para 
alcanzar el cebador para el fragmento siguiente, cerca de la 
horquilla de replication. El lazo que forma la hebra retrasada 
permite que m&$ fragmentos de Okazaki sean sintetizados en 
menos tiempo, 

Correccion de pruebas y reparation del DNA 

No podemos atribuir la exactitud de la replicacidn del DNA 
^olamente a la espedficidad del apareamiento de bases. Si bien 
ios errores en la mol£eula de DNA completa son solo uno por 
cada 1.0 000 millones de nucleotidos, los errores indales en el 
apareamiento entre los nucleotidos que entran y Ios de la cadena 
molde son 100000 veces mas comunes; una tasa de error de uno 
en 100 000 pares de bases. Durante la replicadon del DNA, las 
DNA polimerasas cotejan cada nucleotide con su molde tan 
pronto como se anaden a la cadena en crecimiento. A1 encontrar 
un nucledtido apareado de forma incorrecta, la polimerasa lo eli- 
mina y luego reanuda la sintesis (esta accidn es similar a arreglar 
on error de metanografia utilizando la tecla “bdrrar” y luego 
insertar la letra eorrecta). 

Los nucleotidos mal apareados a veces evaden la correction 
de pruebas realizada por la DNA polimerasa o aparecen despues 
de terminar la sintesis, por ejemplo por daho de una base del 
nucledtido ya existente. En la reparacidn de errores de aparea- 
mienio, las celulas emplean enzimas especiales para corregir los 
nucleotidos apareados incorrectamente. Los investigadores des- 
tacaron la importancia de estas enzimas cuando encontraron que 
un defecto hereditario en una de ellas se asociaba con una forma 
de cancer de colon, Este defecto permidria que se acumularan 
errores en el DNA que causan cancer a una velocidad mas rapi- 
da de lo normal. 

El mantenimiemo de la informacidn genetica codificada en 
el DNA requiere reparaciones frecuentes de diversas clases de 
danos del DNA existente. Las xnoleculas de DNA estan expues- 
las de manera constante a agentes quimicos y fisicos potencial- 
mente nocivos, como comentaremos en el capftulo 17. Los 
reactivos quimicos (en el ambiente y los que se producen de 
forma natural en las celulas), las emisiones radioactivas, los 
rayos X y la luz ultravioleta pueden modificar los nuclebtidos 


de un modo que puede afectar a la informacidn genetics codi¬ 
ficada, por lo general, de manera adversa, Adem^s, las bases del 
DNA a menudo sufren cambios quimicos espontaneos en con- 
diciones celulares normales, Por fortuna, es habitual que se 
corrijan los cambios en el DNA antes de que se conviertan en 
mutaciones autoperpetuadas. Cada celula vigila y repara conLb 
nuamente su material gendtico. Dado que la reparacidn del 
DNA danado es tan importante para la supervivencia de un 
organismo, no es sorprendente que hayan evolucionado muchas 
enzimas diferentes para la reparaeion del DNA, Se conocen casi 
100 en E, colt y hasta ahora, se han identificado alrededor de 
130 en los seres humanos. 

La mayoria de los mecanismos para reparar el daho del DNA 
aprovechan su estructura de bases apareadas. Por lo general 
una enzima -una nucleasa- corta un segmento de la cadena 
que contiene el daho y la brecha resultante se completa con 
nucleotidos apareados de forma correcta con los nucleotidos de 
la cadena no dahada. Las enzimas encargadas de llenar La bre¬ 
cha son la DNA polimerasa y la ligasa. Este tipo de reparaeion 
del DNA se denomina reparaeion por escision de nucleoti¬ 
dos (fig. 16-17). 



0 Un dfmero de timina 
distorsiona la molecula de DNA. 


© Una enzima nucleasa corta 


/ 





* 


la cadena de DNA dahada 
en dos puntos y se 
eiimina la section 
dahada. 

-Nucleasa 



© La sintesis de reparaeion 
por una DNA polimerasa 
completa los nucleotidos 
que faltan. 


0 La DNA ligasa sella 
el extreme libre del DNA 
nuevo aJ viejo, y completa 
Ea cadena. 


A Fig- 16-17. Reparaeion del daho del DNA por escision de 
nucleotidos. Un equipo de enzimas detecta y repara el DNA danado. 
Esta figure muestra ai DNA que contiene un dimero de timina, un tipo 
de daho causado a menudo por la radiaerdn ultravioleta Una enzima 
nucleasa corta la region dahada del DNA y una DNA polimerasa (en las 
bacterias, la DNA pot!) la reemplaza con un segmento normal. La liga¬ 
sa completa el proceso cerrando la ruptura remanente en el esqueleto 
de azucar-fosfato. 
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Una funcion de las enzimas de reparation del DNA de las 
celulas de nuestra piel es reparar el dano gentiico causado por 
los rayos ultraviolets de la luz del sol. Un tipo de dano, que se 
muestra en la figura 16-17, es la union covalente de las bases de 
timina que estan adyacentes en una cadena de DNA. Estos dime- 
ros de timina determinan que el DNA se curve e interfiera con su 
replication. El trastomo xerodermia pigmentosa, causado en la 
mayoria de los casos por un defecto en una enzima de reparation 
por escisiOn de nucleOtidos, resalta la importanda de reparar este 
tipo de dano. Los individuos con este trastorno son hipersensL 
bles a la luz del sol; las mutaciones que se producen en las celu¬ 
las de la piel de estas personas por efecto de la luz ultravioleta 
quedan sin eorregir y causan cancer de piel. 

Replicacion de los extremes de las moleculas 
de DNA 

Pese al papel fundamental que desempenan las DNA poli- 
merasas en la replicatibn y ia reparation del DNA t existe una 
pequena portion del DNA de las ctiulas que estas enzimas no 
pueden replicar o reparar. Para el DNA lineal, como el de los 
cromosoraas en los eucariontes, el hecho de que una DNA poll- 
merasa pueda agregar nucleotidos solo al extremo 3' de un 
polinucleotido preexisteme produce un problema. La maquina- 
ria habitual de replicacion no ofrece ninguna manera de com- 
pletar los extremos 5' de las cadenas hijas de DNA, Aunque un 
fragmento de Okazaki se puede comenzar con un cebador de 
RNA unido al extremo mismo de una cadena molde, una vez 
que se elimina el cebador no puede ser reemplazado por DNA 
porque no existe extremo 3 1 donde la DNA polimerasa pueda 
anadir nucleotidos de DNA (fig. 1G-18). Como consecnencia, 
los cidos repetidos de replication producen moleculas de DNA 
cada vez mas cortas. 

Los procariontes no tienen este problema porque su DNA es 
circular (sin extremos), pero, =que sucede con los eucariontes? 
Las moleculas de DNA cromosdmico de los eucariontes tienen 
secuencias nucleotidicas, llamadas telomeros, en sus extremos 
(fig. 16-19), Los telomeros no contienen genes; en cambio, e! 
DNA se compone de repeticiones multiples de una secuencia 
nucleotidica corta. La unidad repetida en los telomeros humanos 
es, por ejemplo, la secuencia de seis nucleotidos TTAGGG. El 
numero de repeticiones en un telomere varia desde 100 hasta 
1 000. El DNA telomirico protege a los genes del organismo de 
ser erosionados a trav£s de los ciclos sucesivos de replicacion del 
DNA. Ademas, el DNA telomirico y las proteinas espetificas aso- 
ciadas con el previenen de algtin modo que los extremos tamba- 
leantes de las moleculas hijas activen los sistemas de la celula 
para controlar el dano del DNA (el extremo de una molecula de 
DNA que es “visto" como una ruptura de la cadena doble puede 
desencadenar de otro modo \ias de transduction de seriales que 
conduzcan a la detention del ciclo o a la muerte celular), 

Los telomeros no evitan el acortamiento de las moleculas del 
DNA debido a ciclos de replicacibn sucesivos; solo posponen 1a 
erosion de los genes cercanos a los extremos de las moliculas 
de DNA. Como se muestra en la figura 16-18, los telomeros se 
vuelven mas cortos durante cada ciclo de replication, Como 
podriamos esperar, el DNA telomerico Eiende a ser mas corto en 
las celulas somaticas en division de los individuos mayores y 
en las celulas eultivadas que se han dividido muchas veces, Se 
ha propuesto que el acortamiento de los telomeros esta conec- 
tado de alguna manera con el proceso de envejecimiento de 
ciertos tejidos e incluso con el envejecimiento del organismo en 
su totalidad. 


Extremo de las 
cadenas 
parentaies 
de DNA 



■ Hebra adelantada 
- Hebra retrasada 


Ultimo fragmento Fragmento previo 

. 


Cebador de RNA 




Hebra retrasada 5 




Se elimina el cebador 
pero no se puede 
reemplazar con DNA 
porque no hay extre¬ 
mo 3' dispomble para 
Ea DNA polimerasa 

3'1 


Eliminaddn de los cebadores 
y reemplazo con DNA cuando 
esta disponible un extremo 3' 

\ * _ 


I Segundo ciclo 
de replicadbn 


Hebra adelantada nueva 3' ia—i 

... 

J Ciclos de replicacibn 
posferiores 

Moliculas hijas mas 
y mas cortas _ 


A Fig. 16-18. Acortamiento de los extremos de las moleculas de 
DNA lineal Aquf seguimos el extremo de una cadena de la molecula 
de DNA a trav£s de dos cidos de replicatibn. Despu^s del primero, la 
cadena retrasada nueva es mSs corta que su molde Despubs del segun- 
do ciclo, ambas cadenas adelantadas y retrasadas se han vuelto mas 
cortas que el DNA parental original. Aunque no se muestra aquf los 
otros extremos de estas moleculas de DNA tambi£n se acortaron. 



H -1 

1 pm 


A Fig. 16-19. Telomeros. Los eucariontes tienen secuencias repetiti- 
vas, no codificantes, llamadas telbmeros en los extremos de su DNA, 
marcados en estos cromosomas de raton con una tincibn anaranjada 
brillante (MO). 
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Pero, iqu£ sucede con las celulas cuyos genomas persisten 
sin cambios desde un organising hasta su descendencia tras 
muchas generaciones? Si los cromosomas de las celulas germi- 
nales (que dan origen a los gametes) se volvieran mas cortos 
en cada ciclo celular, faltarian genes esenciales en los gameios 
que produjeran. For formna, esto no ocurre: una enzima 11a- 
mada telomerasa cataliza el alargamiento de los telomeros en 
las celulas germinales de los eucariontes y restaura, de este 
modo, la longltud original, compensando el aconamiemo que 
se produce durante la replication del DNA. El proceso de alar- 
gam ien to es posible por la presencia, en la telomerasa, de una 
molecula de RNA corta que sirve como molde para formar 
nuevos segmentos de leldmero. La telomerasa no esta activa en 
la mayoria de las celulas somaticas, pero su aciividad en las 
celulas germinales mantiene la longiiud maxima de los teld- 
meros en el cigoto. 

El acortamiento normal de los telomeros puede proteger a 
los organismos del cancer, limitando el numero de divisiones 
que pueden sufrir las celulas somaticas. Las celulas de los 
Lumores grandes, a menudo tienen telomeros inusualmente 
cortos, como se esperaria para las celulas que ban experimen- 
tado muchas divisiones. Es de suponer que un acortamiento 
mayor las llevaria a la autodestruccibn del cancer. Cmiosamente, 
algunos investigadores ban detectado la actividad telomerasa 
en celulas somaticas cancerosas, lo que sugiere que su capad- 
dad para estabilizar los telomeros les permitiria subsistir. 
Muchas celulas cancerosas parecen capaces de sohrellevar divi¬ 
siones celulares ilimitadas, como lo hacen las cepas inmortales 


de las celulas cultivadas (vease cap. 12), Si la telomerasa es en 
realidad un factor importante en muchos canceres, puede 
representar un objetivo util tamo para el diagnostico como para 
la quimioterapia. 

En este capitulo usted ha aprendido la forma en que la repli- 
cacidn de! DNA proporciona las copias de los genes que los 
padres transmiten a sus deseendientes. Sin embargo, no es sufi- 
ciente copiar y transmitir genes; tambien deben expresarse. En 
el proximo capitulo examinaremos como la celula traduce la 
informacion gene tic a codificada en el DNA. 


Evaluacion de coneeptos 


1„ iQue papel desemperia el apareamiento de bases 
complementarias en la replicacidn del DNA? 

2, Identifique dos Funciones principales de la DNA pol 111 
en la replicacion del DNA. 

3, ^Por qub es necesaria la DNA pol 1 para completar la 
sintesis de una hebra adelantada? Senale en el cuadro 
panorama general de la hgura 16-16 dbnde actuaria la 
DNA pol 1 en la hebra adelantada superior. 

4, que forma son imponantes los telomeros para 
preservar los genes en los eucariontes? 

Wtmse Ids respuestas en el Apendice A, 



RESUMEN DE CONCEPTOS CLAVE 


Ei DNA es el material genetico 

► La busqueda del material genetico: iuvesfigdrion cientifica 
(pp. 293-296). Los experi memos con bacterias y con fagos pro pot- 
cionaron la primers evldencia comundente de que el DNA es el 
material genetico. 

► Construccion de un modeto structural de DNA: tnvesrfgaridit 
cientifica (pp. 296-298). Watson y Crick dedujeron que el 
DNA es una doble helice, Dos cadenas de azucar-fosfato an ti pa - 
ralelas se enrollan alrededor del exterior de la molecula; las 
bases nitrogenadas se proyectan hacta en el interior, donde se 
unen mediante enlaces de hidrogeno en pares espectficos, A con 
I y G con C. 


Con cep to 


Muchas proteinas actuan al unisono en la replicacion 
y la reparacion del DNA 

El principle basico: apareamiento de bases a una cadcna 
molde (pp* 299-300). La replicacion del DNA es semiconservado- 
ra: la molecula parental se desenrolla y cada cadena sirve luego 


como un molde para la sintesis de una nueva cadena de acuerdo 
con las reglas de apareamienio de bases. 

Replicacion del DNA: cn detallc (pp. 300-305), La replicacion del 
DNA comienza en los origenes de replicacibn. Se forman horquiilas 
de replicacion con forma de Y en los extremes opuestos de una bur- 
buja de replicacion, donde se separan las dos cadenas. La sintesis del 
DNA se inicia en el extreme 3’ del cebador de RNA, un polinucledli¬ 
do cono complementario a la cadena molde. Las DNA polimerasas 
catalizan la sintesis de nuevas cadenas de DNA, trabajando en la 
direction 5 1 3’. U hebra adelantada se sintetiza en forma continua 

y la hebra mrasada lo hace en segmentos cortos, llamados fragmen- 
tos de Okazaki. Los fragmentos se unen por efecto de la DNA ligasa. 

Correccion de pruebas y reparacion del DNA (pp. 305-306). 
Las DNA polimerasas corrigen el DNA recientemente sintetizado, 
sustituyendo los nucleotides incorrectos. En la reparacion de erro- 
res de apareamiento del DNA, las enzimas de repararibn corrigen 
los errores en el apareamiento de las bases, En la reparacibn por 
escisibn de nuclebtides, las enzimas cortan y reemplazan los seg¬ 
mentos daftados del DNA, 

► Replicacion de los extremes de las moleculas de DNA 

(pp. 306-307). Los extremes del DNA cromosbmico de los eucarion¬ 
tes se acortan cada vez mas con cada ciclo de replication. La presencia 
de telomeros, secuencias repetitivas en los extremes de las mokculas 
del DNA lineal, pospone la erosion de los genes, la telomerasa catali¬ 
za el alargamiento de los telbmeros en las celulas germinales. 
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En vuww.medicapaiiainericaiia.com/campbell encontrara ejerddos interactive^ animaciones, 
videos y preguntas de autoevaluacion. 


d. Tendria un potential mayor para volverse cancerosa, 

e. Seria incapaz de conectar los fragmentos de Okazaki. 


EVAL'L'ACION DE .C0MQC.nvtl-ENXO.S 


Autoevaluacion 

1. En su trabajo con las bacterias que causan neumoma y los ratones, 
Griffith encontrb que: 

a, La cubierta proteica de las celulas patbgenas era capaz de trans- 
Ibrmar las celulas no patbgenas. 

b, Las celulas patbgenas destruidas por el calor causaban neumonla. 

c, Alguna sustanda de las celulas patogenas era transfer! da a las 
celulas no patogenas y las transformaba en patogenas. 

d, La cubierta de potisac&rido de las bacterias causaba neumonla. 

e, Los bacteriofagos inyectaban DNA dentro de las bacterias, 

2 + Las celulas de E pdi cultivadas en un medio con * 5 N se transfieren 
a un medio con l4 N y se les permite crecer dos generaciones m^s 
(dos ciclos de replication del DNA). El DNA exLraido de esias celu- 
las se centrifuga, ^Que densidad de distribucibn de DNA esperaria 
en este experimemo? 

a. Una band a de alia densidad y una de baja densidad. 

b. Una banda de densidad intermedia, 

c. Una banda de alia densidad y una de densidad intermedia. 

d. Una banda de baja densidad y una de densidad intermedia. 

e. Una banda de baja densidad. 

3. Una bioqufmica alsla y purifka moleculas necesarias para la replica- 
cidn del DNA. Cuando agrega algo de DNA se produce la replicacibn, 
pero cada moiecula de DNA consta de una cadena normal apareada 
con numerosos segmentos de DNA de unos pocos demos de nucleo¬ 
tides de largo, ^Que es lo que probablemente dejo fuera de la mezcla? 

a. DNA polimerasa. d. Fragmentos de Okazaki. 

b. DNA Hgasa. e. Primasa. 

C. Nudebtidos. 


|-a 


4. [Cu£ es la base para la diferencia en la forma .en que se sintetizan 
las moleculas de*DNA de las hebras adelantadas y retrasadas? 
a Los orfgenes de replicacibn se producen solo en el extreme 5: 

b. Las helicasas y las protetoas de union a una cadena linica actuan 
en el extreme 5\ 

c. La DNA polimerasa solo puede unir nuevos nucleotides en d 
extreme 3" de una cadena en crecimiemo. 

d. La DNA ligasa actiia solo en la direccibn 3’ ^ 5’, 

e. La polimerasa solo puede actuar sobre una cadena a la vez, 


5. Al analizar el nurnero de bases diferentes en una muestra de DNA t ^que 
resultado seria compatible con las regfas de apareamiento de bases? 

a. A = G d. A - C 

b. A + G = C + T e. G *. T 

c. A + T = G + T 


6. La sintesis de una nueva cadena de DNA, por lo general, comienza con: 

a. Un cebador de RNA, d. La DNA ligasa. 

b. Un cebador de DNA. e. Un dimero de timina. 

c. Un fragmeruo de Okazaki. 


7. Una ctiula eucarionte que carece de telomerasa aetiva: 

a. seria Incapaz de incorporar DNA a partir de una solucibn circun- 
dante: 

b. Seria incapaz de identiftcar y corregir los nudebtidos mal apareados. 

c. ExperimenLaria una reduccibn gradual de la longitud eromosb- 
mica con cada ciclo de replicacibn. 


8. El alargamiemo de la he bra adelantada durante la sintesis de DNA: 

a. Progresa alej^ndose de la horquilla de replicacibn. 

b. Se produce en la direccibn 3’ —> 5 b 

c. Produce fragmentos de Okazaki, 

d. ; Depende de la aedbn de la DNA polimerasa. 

e. No requiere una cadena molde. 

9. La perdida espontanea de los gnxpos amino de la adenina da como 
resukado hipoxantina, una base no natural, opuesta a la timina. 
tQub combinacibn de moleculas podria utilizar La cblula para 
reparar este dafto? 

a. Nucleasa, DNA polimerasa, DNA ligasa. 

b. Telomerasa, primasa, DNA polimerasa. 

c. Telomerasa, helicasa, protelna de union a cadena simple. 

d. DNA ligasa, prottinas de la horquilla de replicacion, adenildclasa. 

e. Nucleasa, teloinerasa, primasa. 

10. La conclusion mas razonable de la observation de que los defectos 
en las enzimas de reparation del DNA contribuyen a algunos cam 
ceres es que: 

a. El cancer, por lo general, es hereditario. 

b. Los cambios no corregidos del DNA pueden conducir al cancer. 

c. El cancer no se puede producir cuando las enzimas de repara¬ 
tion trabajan correciamente, 

d. Las mutaciones, por lo general, conducen al cancer. 

e. El cancer es causado por factores ambientales que danan las 
enzimas de reparation del DNA. 

Veanse las respues ms en ef Aptindice A. 


Interrelacion evolutiva 

Muchas bacterias son capaces de responder al estres ambiental aumen- 
tando la velocidad a la cual se producen las mutaciones durante la 
divisibn celular. ^Cbmo se podrfa lograr esto y quC ventaja evolutiva 
tendria esta capaddad? 


Problem as cientificos 

Demuestre su interpretation del experimento del Mese Ison-Stahl res- 
pondiendo las preguntas siguientes. 

a. Describe en sus propias palabras que represent exactamente cada 
una de las bandas de centrifugation ilustradas en la figura 16-11. 

b. Imagine que el experimento fuera realizado como sigue; las bacte¬ 
rias primero crecen durante varias generaciones en un medio que 
eontiene el isbtopo mas ligero del nitrbgeno, H N, tuego se Gambian 
a un medio que eontiene ] -N, El nesto del experimemo es idCnrico. 
Vuelva a dibujar la figura 16-11 para reflejar este experimento y 
prediga que posiciones esperana para las bandas despues de una 
generation y despues de dos generaciones si cada uno de los ties 
modelos que se muestran en la figura 16-10 fuera verdadero. 


Giencia, tccnologia y sociedad 

La cooperacibn y la tompetencia son comunes en la ciencia. iQu£ 
papeles desempenaron estos dos comportamientos soda les en el des- 
cubrimiento de Watson y Crick de la dohle helice? ^Cbmo podria ace- 
lerar el progreso la competencia entre los cientificos? ^Cbmo podria 
volverlo mas lento? 
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A Fig, 17-1 Un ribasoma, parte de la maquinaria para la sintesis 
proteica. 


Conceptos clave 


17-1 Los genes especifican las protemas por medio 
dc la transcripcion y la traduceion 
17-2 La transcripcion es la sintesis de RNA dirigida 
por el DNA: en detalle 

17-3 Las celulas eucariontes modifican el RNA 
despues de la transcripcion 
17-4 La traduceion es la sintesis de un polipeptido 
dirigida por el RNA: en detalle 
17-5 El RNA desempena multiples papeles en la 
celula: resumen 

17-6 La comparacion de la expresion genica en los 

procariontes y en los eucariontes revela diferen- 
cias Fundamentales 

17-7 Las mutaciones puntuales pueden afectar la 
estmetura y la funeion proteica 


Panorama general 


£1 flujo de la informacion genetica 

L a informaeidncontenida en el DNA, el material genetico, 
se eneuentra en forma de secuencias espeeificas de nucle¬ 
otides a lo largo de las cadenas del DNA. Pero <;c6mo 
determina esta informacion los rasgos del organismo? Dicho de 
otro modo, <;que dice en realidad un gen? como traducen las 
celulas sus mensajes en rasgos especificos, tales como el cabello 
castano o el tipo de sangre A? 

Considers, una vez mas, los guisantes de la investigation de 
Mendel Uno de los caraeteres que estudio Mendel foe la long!- 
md del tallo (vease el cuadro 14-1). Mendel no conoda la base 
:«siol6gica de la difereneia entre las vartedades alia y enana de 
las plantas de guisantes pero, desde entonees, los cientffteos 
descuhrieron la explicacion: los guisantes enanos carecen de las 
hormonas de crecimiemo llamadas giberelinas, que estimiilan 


el alargamiento normal de los tallos, Una planta enana tratada 
con giberelinas, obtenidas de una fuente externa, crece hasta su 
altura normal ^Por que los guisantes enanos no elaboran sus 
propias giberelinas? Porque les falta una proteina esencial, una 
enzima necesaria para la sintesis de estas hormonas. Y les falta 
esta proteina porque no tienen un gen que funeione de forma 
adecuada. 

Este ejemplo [lustra el tema principal de este capitulo: el DNA 
heredado por un organismo conduce haeia los rasgos espedficos 
a traves dd dictado de la sintesis de protemas. En otras palabras, 
las protemas constituyen los vtnculos entre el genoiipo y el feno- 
tipo. El proceso por el cual el DNA dirige la sintesis proteica, la 
expresion genica, incluye dos etapas, denomtnadas transcripcion y 
traduceion En la figura 17-1 puede ver un modelo computari- 
zado de un ribosorna, que es parte de la maquinaria de la tra- 
duccion y la sintesis proteica. Este capitulo describe con detalle 
el flujo de informacidn desde el gen hasta la proteina. Al finali- 
zar entendera edmo las mutaciones geneticas, como la que causa 
el rasgo del tallo enano en las plantas de guisantes, afectan a los 
OTganismos a traves de sus protemas. 


Concepto 


Los genes especifican las protemas 
por medio de la transcripcion 
y la traduceion 

Antes de entrar en detalles acerca de como los genes dirigen 
la sintesis proteica, volvamos atras y examinemos cOmo se des- 
cubrio la reladon fundamental entre los genes y las proteinas. 

Evideneias a partir del estudio de defectos 
metabolicos 

En 1909, el medico britanico Archibald Garrod fue el prime- 
ro que sugirib que los genes determinan los fenotipos a traves de 
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las enzimas que catalizan reacciones especificas en la celula. 
Garrod propuso que los sirnomas de Una enfermedad hereditaria 
reflejan la incapaeidad de una persona para elabomr una deter- 
minada enzima. Este autor se refirio a estas enfermedades como 
“errores cong£nitos del metabolism^ Present6 como ejemplo el 
trastorno hereditario denominado alcaptonuria, en la cual la 
orina es negra porque contiene la sustanda quimica alcaptona, 
que se oscurece cuando se expone al a ire. Garrod razono que la 
mayoria de las personas tienen una enzima que degrada la alcap¬ 
tona, mientras que tos que padecen alcapionuria tienen una inca- 
pacidad hereditaria para fabricar la enzima que metaboliza la 
alcaptona. 

La idea de Garrod fue revolucionaria en su epoca, pero la 
investigation llevada a cabo varias decadas mas tarde confirmo 
su hipotesis de que un gen determina la production de una enzi¬ 
ma espeeifica. Los bioqmmicos acumularon evidencias de que las 
celulas sintetizan y degradan la mayoria de las moleculas organi- 
cas a traves de vias metabolicas, en las que cada reaction quimi- 
ca de una secuentia es catalizada por una enzima espeeifica. 
Estas vias metabolicas conducen, por ejemplo, a la smtesis de los 
pigmentos que confieren el color de los ojos a las moscas de la 
fruta (Drosophila) (v£ase la figura 15-3), En 1930, George Beadle 
y Boris Ephrussi e^pecularon que, en Drosophila, cada una de las 
diversas mutaciones que afectan al color de los ojos interrumpe 
la smtesis del pigmento en un paso espetifico, al impedir la pro¬ 
duction de la enzima que cataliza ese paso. Sin embargo, en ese 
memento no se conodan las reacciones quimicas ni las enzimas 
que las catalizan. 

Mu (antes tin tnrioi Miles en Neurospora: 
investigation cientifica 

Unos pocos anos mas tarde, cuando Beadle y Edward 
Tatum comenzaron a trabajar con el moho del pan, 
Neurospora crosstt, se produjo un avance en la demostration 
de la relaeion entre genes y enzimas. Estos autores bombar- 
dearon a Neurospora con rayos X y luego buscaron mutantes 
entre los supervivientes que difirieran en sus necesidades 
nutricionales respecto del moho de tipo salvaje. Neurospora 
de tipo salvaje tiene requerimientos aiimentarios muy eseasos. 
En el laboratorio puede sobrevivir sobre agar (un medio de 
cultivo humedo) mezdado solo con sales in organ leas, gluco- 
sa y la vitamina biotina. A partir de este medio minimo, el moho 
utiliza sus vias metabolicas para producir todas las dem&s 
moleculas que necesita. Beadle y Tatum identificaron a los 
mutantes que no podian sobrevivir en el medio minimo a 
causa de una apareme incapaeidad para sintetizar ciertas 
moleculas esenciales a partir de mgredientes minimos. Sin 
embargo, la mayoria de los mutantes nutricionales puede sobre¬ 
vivir en un medio de crecimiento completo , es decir, un medio 
minimo suplementado con los 20 aminoatidos y algunos 
otros nutri ernes. 

Para caracterizar el defecto metabolico de cada mutante 
nutricional, Beadle y Tatum tomaron muestras del mutante que 
crecia sobre un medio completo y las distribuyeron en varies 
frascos. Cada frasco comenia el medio minimo mas un solo 
nutriente adkionah El suplemento particular que permit fa el 
crecimiento indteaba el defecto metabolico, Por ejemplo, si e! unico 
frasco suplementado que permite el desarrollo del mutante era el 
que estaba reforzado con el aminoacido arginina, los investiga- 
dores podian concluir que el mutante era deficieme en la via 
metabdlica que las celulas de tipo salvaje utilizan para sinteti¬ 
zar arginina. 


Beadle y Tatum avanzaron para deierminar el defecto de 
cada mutante de manera mas espeeifica, Su trabajo con los 
mutantes que requerian arginina fue especialmente instructive. 
Empleando cruzamientos geneticos, determinaron que sus 
mutantes eran de Ires clases, cada una con una mutation en un 
gen difereme, Los investigadores demostraron luego que podi¬ 
an distinguir entre estas clases de mutantes nutricionales por 
medio de nuevas pruebas en relaeion con sus requerimientos 
para el desarrollo (fig. 17-2). Supusieron que en la via sinteti- 
ea que conduce a la arginina, un nutriente precursor se con¬ 
verts en omirina, que se transformaba en citrulina y que, a su 
vez, se convertia en arginina. Cuando probaron si sus mutantes 
de arginina crecian en medios con ornitina o citrulina, encon- 
traron que una clase podia desarrollarse con cualquier eom- 
puesto (o con arginina), la segunda clase solo con citrulina (o 
con arginina), y la tercera con ninguno: definitivamente, reque¬ 
rian arginina. Los investigadores razonaron que las tres clases 
de mutantes deben tener interrumpida la via que sintetiza argi¬ 
nina en pasos diferentes y que cada clase debe careeer de la 
enzima que cataliza el paso bloqueado, 

Debido a que cada mutante era deficiente en un unico gen, los 
resultados de Beadle y Tatum dieron un refuerzo considerable a 
la hipotesis de un gen-uua enzima , como la llamaron, la cual esta- 
blece que la funcion de un gen es dar la orden de producir una 
enzima espeeifica. Los investigadores demostraron, tambiCn, 
como una combination de genetica y bioquimica podia ser util 
para descubrir los pasos de una via metabolica. La hipotesis de 
un gen-una enzima obtuvo mayor apoyo con los experimentos 
que identificaron las enzimas espedficas que faltaban en los 
mutantes. 

Los pmductos dc la expresidn gtiiica: 
una histoiia en desarrollo 

A medida que los investigadores conocieron con mas detalle a 
las proteinas, hicieron revisiones de menor importance de la 
hipotesis de un gen-una enzima. En primer lugar, no todas las 
proteinas son enzimas. La queratina, la protefna estructural del 
pelo animal, y la honnona insulina, son dos ejemplos de protei¬ 
nas no enzim&Licas, Como las proteinas que no son enzimas son, 
de todos modos, product os genicos, los biologos moleculares 
comenzaron a pensar en tenninos de un gen-una proteins. Sm 
embargo, muchas proteinas se forman a partir de dos o mas cade- 
nas polipeptidicas diferentes y cada polipeptldo esta especificado 
por $u propio gen. Por ejemplo, la hemoglobins, la proteina trans- 
portadora de oxigeno en los eritrocitos de los vertebrados, esta 
conformada por dos clases de poll peptides y, por lo tanto, dos 
genes codifican esta proteina (v£ase la figura 5-20). Por este moti¬ 
ve, la Idea de Beadle y Tatum debia ser reformulada como la hipo¬ 
tesis de un gen-un polipeptido. De cualquier modo, esta 
afinnacion no es del to do exacta. Como aprendera mas tarde en 
este capitulo, algunos genes codifican moleculas de RNA que tie¬ 
nen funciones importantes en las celulas aun cuando nunca se 
traducen en proteinas. Pero, por ahora nos concentraremos sobre 
los genes que codifican polipeptidos notese que es comun referir- 
se a proteinas, en vez de a polipeptidos, como los productos de 
los genes, habito que enconirara en este libro). 

Principles hasicos de la transcripcion 
y la traduccion 

Los genes aportan las instrucciones para elaborar proteinas 
espedficas, Pero un gen no construye una proteina directa- 
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Figure 17-2 

i,Hay genes individuales que 
especifican diferentes enzimas en la biosintesis 
de arginina? 

EXPERIMENTO I 


Trabajando con el moho Neurospora crassa, 
George Beadle y Edward Tatum aislaron mutantes que requenan 
arginina en su medio de cultivo y demostraron gen£tieamente que 
estos mutantes se dividlan en tres clases, cada una de eflas con defi¬ 
ciency de un gen diferente. A partir de otros datos, supusieron que 
la via metabdlica de la biosintesis de arginina indufa los precursores 
ornitina y citrulina. Su experimento m5s important, presentado 
aqui, demostraba tan to su hipdtesb de un gen-una enzima como su 
postulado acerca de !a via de la arginina. En este experimento eulti- 
varon sus tres clases de mutantes en cuatro condiciones diferentes 
que se muestran abajo en 3a seccidn de resultados. 


RESULTADOS 


La cepa de tipo safvaje requena solo el medio 
minimo de crecimiento. Las tres clases de mutantes teni'an necesi- 
dades de cultivo diferentes. 


Tipo 

salvaje 


Mutantes 
de dase I 


Mutantes Mutantes 
de dase II de dase III 


Medio 

minimo 

MM) 

control) 

MM + 
Ornitina 


MM + 
Citrulina 


MM + 

Arginina 

control) 




Kj 


CONCLUSION 


A partir de los patrones de crecimiento de los 
mutantes, Beadle y Tatum dedujeron que cada mutante era intapaz 
oe cumplir con un paso de la via para la sintesis de arginina, posible- 
mente, debido a que careda de la enzima necesaria, Como cada uno 
de los mutantes tenia solo un gen mutado, conctuyeron que cada 
gen mutado deb fa dirigir la producddn de una enzima, Sus resultados 
-poyaron la bipotesis de un gen-una enzima y tambien confirmaron 
a via de la arginina (notese que un mutante solo puede crecer si 
obtiene un compuesto sintetizado despues del paso defectuoso). 


Tipo 

salvaje 


Mutantes 
de class l 

(mutacidn 
en el gen A) 


Mutantes Mutantes 
de dase II de dase III 

(mutacion (mutation 
en el gen B) en el gen C) 



Precursor Precursor 
Enzima 


Ornitina 


Gen C 


Citrulina 

Eiwia 

C 

Arginina 


3 

Citrulina 

c 

Arginina 


Precursor 

A 

Ornitina 

b X 

Citrulina 

c t 'jrM 

Arginina 


Precursor 

A 

Ornitina 


Citrulina 

x 

Arginina 


mente. El puente emre el DNA y la sintesis proteica es el acido 
nucleico RNA Cottio usied aprendib en el capituio 5, e! RNA 
es similar al DNA desde el pumo de vista quimico, excepto en 
que comiene ribosa en lugar de desoxirribosa como azucar y en 
que tiene la base nitrogenada uracilo en lugar de timina (vease 
la figura 5-26), De esta manera, a lo largo de la cadena de DNA, 
cada nuclebtido tiene como bases A, G, C o T y, a lo largo de la 
cadena de RNA, cada nucleotide tiene como bases A, G, C o U, 
For lo general, una molecula de RNA se compone de una cade¬ 
na simple. 

Se suele describir el flujo de la informacidn desde el gen hasta 
la protefna en terminos linguisticos porque tanto los acidos 
nucleicos como las proteinas son pollmeros con secuencias espe- 
cificas de monomer os que transportan informacidn, del niismo 
modo que las secuencias especi fleas de letras comuniean infor¬ 
mation en un lenguaje como el Castellano, En el DNA o el RNA, 
los monomeros son los cuatro tipos de niicleotidos, que difieren 
en sus bases nitrogenadas. Los genes suelen tener demos o miles 
de nucleotides de largo y cada gen tiene una secuencia de bases 
espedfica, Cada polipeptido de una protefna tambien tiene 
monomeros dispuestos en un orden lineal determinado (la 
estructura primaria de la proteina), pero sus monomeros son los 
20 aminoacidos, Asi, los acidos nucleicos y las proteinas contie- 
nen informacidn escrita en dos tenguajes quimicos diferentes, 
Llegar hasta la protefna desde el DNA requiem dos etapas funda- 
mentales, la transcripcidn y la traductidn. 

La transcripcidn es la sintesis del RNA bajo la direction del 
DNA. Ambos acidos nucleicos utilizan el mismo lenguaje y la 
informacidn simplememe se transcribe o se copia de una mole¬ 
cula a otra. Del mismo modo que el DNA proporciona el molde 
o plantilla para la sintesis de una nueva cadena complementa¬ 
ry durante la replicacion del DNA, tambien proporciona el 
molde para ensamblar una secuencia de nucledtidos de RNA. 
La molecula de RNA resultante es una transcripcidn fiei de las 
instrucciones del gen para elaborar una protefna, Ai tratar los 
genes que codifican proteinas, este tipo de molecula de RNA se 
denomina RNA mensajero (mRNA)* porque lleva el mensaje 
genetico desde el DNA hasta la maquinaria simetizadora de 
proteinas de la celula (la transcripcidn es el termino general 
para la sintesis de cualquier tipo de RNA sobre un molde de 
DNA. Mas adelante, en este capituio, usted conocera otros tipos 
de RNA producidos por transcripcidn). 

La traduction es la verdadera sintesis de un polipeptido, que 
se produce bajo la direccidn del mRNA. Durante esta etapa hay 
un cambio en el lenguaje: la celula debe traducir la secuencia de 
bases de una molecula de mRNA en la secuencia de aminoaci- 
dos de un polipeptido. Los sitios de traduccion son los riboso- 
mas, particulas complejas que facilitan la union ordenada de los 
aminoacidos en cadenas polipeptidicas, 

Usted se pregumara por que las proteinas simplememe no se 
pueden traducir de forma directa a partir del DNA. Existen 
razones evolutivas para utilizar el RNA como intermediario. 
Primero, proporciona protection para el DNA y su informacidn 
genetica. Como analogia, cuando un arquitecto diseria una 
casa, no son las especificationes originales (analogas del DNA) 
las que emplean los trabaj adores de la construction en el lugar. 
En cambio, utilizan copies de los originales (an&logas al 
mRNA), manteniendo a estos intactos y sin dahos, Segundo, la 
utilization de un intermediario de RNA permite que se hagan 
mas copias de una protefna de forma simultanea, ya que se pue¬ 
den hacer muchos transcritos de RNA a partir de un gen. 
Tambien, cada transcrito de RNA se puede traducir repetida- 
meme. 
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Si bien 1 os mecanismos basicos de la transcripcidn y la 
traduccion son similares para los procariontes y los euca- 
riontes, existe una diferencia importante en el flujo de la 
informacidn genetica en las cdlulas. Debido a que las bacte- 
rias carecen de nticleo, su DNA no esta separado de los ribo- 
so mas y del resto del equipo sintetizador de proteinas (fig. 
17-3a). Como se vera mas adelante, esto permite que 
comience la traduccion de un mRNA mientras su transcrip- 
cion esta todavta en marcha (vease la figura 17-22). En una 
cdula eucarionte, por contrasts, la envoltura nuclear separa 
la iranscripcion de la traduccion en espacio y ttempo (fig. 
17-3b), La Iran scrip cion se produce en el ndcieo y el mRNA 
se transports al citoplasma, donde se realiza la traduccion. 
Pero antes de que abandonen el nucleo, los transcritos de 
RNA de los eucariontes son modificados de diversas formas 
para producir el mRNA fundonal y definitive- La transcrip- 
ci6n de un gen eucarionte codificador de proteinas da como 
resuliado un pre-mRNA hasta que el procesamiento del 
RNA produce el mRNA final. El transcrito inicial de RNA de 
cualquier gen, incluidos los que codifican el RNA que no se 
traduce en proteina, se denomina de modo mas general 
transcrito primario. 

Resumamos; los genes programan la sintesis proteica por 
medio de mensajes geneticos en forma de RNA mensajero. 
Dicho de otro modo, las celulas estan regidas por una cade- 
na de mandos molecular: DNA —> RNA —> proteina. En la 
seccidn siguiente explicaremos como las instrucciones para 
ensamblar aminoacidos en un orden especifico esdn codifi- 
cadas demro de los acidos nucleicos, 

El codigo genetico 

Cuando los biologos empezaron a sospechar que las ins¬ 
trucciones para la sintesis de proteinas estaban codificadas en 
el DNA, identificaron un problema: solo hay cuatro bases de 
nucleotides para determinar 20 aminoacidos. De este modo, 
el c6digo genetico no puede ser un ienguaje como el chino, 
donde cada simbolo escrito corresponde a una tinica palabra. 
^Cuantas bases, entonces, corresponden a un aminoacido? 


Codones: tripletes de bases 

Si cada base de un nucleotido se iradujera en un aminoacido, 
solo se podrian especificar 4 de los 20 aminoacidos. ^Seria sufi- 
ciente un Ienguaje de palabras con un codigo de dos letras? La 
secuencia de bases AG, por ejemplo, podria ser especffica de on 
aminoacido y GT, otro. Puesto que hay cuatro bases, esto nos 
daria 16 (es decir, 4 2 ) disposiciones posibles, todavia no sufi- 
cientes para codificar para los 20 aminoacidos. 

Los tripletes de bases de nucledtidos son las unidades mas 
pequenas de longiiud uniforme que pueden codificar todos los 
amino&cidos. SI cada disposicidn de ires bases consecutivas da 
lugar a un aminoacido, puede haber 64 (es dear, 4 3 ) palabras 
posibles, mas que suficientes para especificar todos los amino¬ 
acidos, Existen experimentos que verificaron que el flujo de la 
informacion desde el gen hasta la proteina esta basado en un 
codigo de tripletes: las instrucciones geneticas de una cadena 
polipeptidica estan escritas en el DNA como una serie de pala- 
bras de ires nucleOtidos no superpuestas. Por ejemplo, el tri¬ 
ple te de bases AGT en una posicidn concreta a lo largo de una 
cadena de DNA indica la colocacion del aminoacido senna en 
la posicidn correspondiente del polipeptido que se esta elabo- 
rando. 



(a) Celula procarionte. En una c£luta que carece de nudeo, 
el mRNA producido por transcrlpdSrt se traduce de 
inmediato sin ningun procesamiento adiclonal. 
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(b) Celula eucarionte. El ncicleo porpordona un 

compartimento separado para la transcripeibn. El transcrito 
de RNA original, llamado pre-mRNA, se process de manera 
diferente antes de abandonar ef nucleo como mRNA, 

A Fig. 17-3. Panorama general: funcion de la transcription y la 
traduccion en el flujo de ia informacion genetica. En una c£1ula, la 
informacion hereditaria fluye desde el DNA al RNA y de aqui a la pro¬ 
teina. Las dos etapas prinripales del flujo de informatidn son la trans- 
cripcion y la traduccidn. M£s adelante en el capitulo, una versidn en 
miniatura de la parte {a) o la (b) acompana a varias figures como dia¬ 
grams de orientadbn para que se vea ddnde se ublca una figura en par¬ 
ticular en el esquema general. 


Durante la iranscripcion, el gen determina la secuencia de 
bases a lo largo de la molecula de mRNA (fig. 17-4). De cada 
gen, solo se transcribe una de las dos cadenas de DNA, Esta 
cadena se llama la cadena molde porque proporciona el molde 
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para ordenar la secuencia de nuclebttdos en un transcrito de 
RNA. Una cadena determinada de DNA puede ser la cadena 
molde de algunos genes a lo largo de la molecula de DNA, 
mientras que para otros genes en otras regiones la cadena 
molde puede ser la cadena complementary Notese, sin embar¬ 
go, que cada vez que se transcribe un gen determinado, se uti- 
liza la misma cadena como molde. 

Una mcfecula de mRNA es complementary pero no lden- 
ica, a su plantilla de DNA porque las bases del RNA se disarm 
blan sobre el molde de acuerdo con las reglas del apareamiento 
de bases, Los pares son similares a aquellos que se forman 
durante la leplicacidn del DNA, excepto en que el U, el susti- 
luto para la T en el RNA, se aparea con A y que los nudedti- 
dos del mRNA contienen ribosa en lugar de desoxirribosa. Del 
mismo modo que una cadena nueva de DNA, la molfeila de 
RNA se sintetiza en direcdon antiparalela a la cadena molde de DNA 
para revisar qu£ se entiende por “antiparalela” y los extremes 
y y 3. 1 de una cadena de acido nucleico, vease la figura 16-7)* 
Por ejemplo, el triplete de bases ACC a lo largo del DNA 
escrito como 3 1 -ACC-5*) sirve como molde para el 5 , -UGG-3 1 
en la motecula de mRNA, Los tripletes de bases en el mRNA 
se Ilaman codones y se suelen escribir en la direcdon 5" -* 3\ 
En nuestro ejemplo, UGG es el cod6n para el aminoacido 
riptofano (abreviado Trp). El tdmino codon se utiliza tarn- 
men en ocasiones para los tripletes de bases del DNA a lo 
largo de la cadena que no se usa como molde. Estos codones 



Cadena 
de DNA 
; molde) 




TRANSCR1PCI6N 



Aminoacido 


A Fig, 17-4. El codigo de tripletes, Para cada gen, una cadena de 
DNA actua como molde para la transcription, Las reglas de aparea- 
msento de bases para la sintesis de DNA guian tambien la transcription, 
pero en e! RNA, el uracilo (U) sustituye a la timina (T). Durante la tra- 
ducciOn se lee el mRNA por medio de secuencias de tripletes de bases, 
llamadas codones. Cada codon es especlfko de un aminoacido que 
sera anadldo a la cadena polipeptidica en credmiento. El mRNA se lee 
en la direcdon 5' -4 3L 


son complementarios de la cadena molde y, por lo canto, son 
idOnticos en su secuencia al mRNA excepto que tienen T en 
lugar de U (por esta raz6n, a veces se denomina “cadena codi- 
ficante 51 a la cadena de DNA que no es molde)* 

Durante la traduccidn, la secuencia de codones a lo largo de 
la molecula de mRNA se decodifica, o se traduce, en una secuen- 
cia de amino£ddos que compone una cadena polipeptidica. 
Los codones se leen por una maqumaria de traduccion en la 
dhecriOn 5' —> 3’ a lo largo del mRNA. Cada codon especifica 
cu&l de los 20 aminoacidos sera incorporado en la posicidn 
correspondiente del polipeptido. Como los codones son triple¬ 
tes de bases, el numero de nucleotidos que conforma un men- 
saje genetico debe ser tres veces el numero de aminoacidos que 
Integra el producto proteico. Por ejempb, se requieren 300 nucle¬ 
otidos de una cadena de mRNA para codificar para un poli¬ 
peptido que tiene 100 aminoacidos de largo. 


Descifrando el codigo 

Los biologos moleculares descifraron el codigo de la vida a 
comienzos de la decada de 1960, cuando una serie de expe- 
rimentos minuciosos reveld las traducciones en aminoacidos 
de cada uno de los codones del RNA. El primer coddn fue 
descifrado en 1961 por Marshall Nirenberg, del Institute 
National de la Salud, y sus colegas* Nirenberg sintetizo un 
mRNA artificial por medio de la union de nucledtidos identi- 
cos de ARN que contenian uracilo como base. No importaba 
donde comenzaba o terminaba el mensaje, solo podia tener un 
codon repetido: UUU. Nirenberg anadld este “poli-ULTU” a 
una mezcla en un tubo de ensayo que contenia aminoacidos, 
nbosomas y otros componentes requeridos para la sintesis 
proteica. Este sistema artificial tradujo el poli-U en un poli¬ 
peptido ,que contenia un unico aminoacido, la fenilalanina 
(Phe), unidos entre si como una cadena larga de poll fenilala¬ 
nina. AsL Nirenberg determine que el codon UUU del mRNA 
especifica el aminoacido fenilalanina. Pronto fueron determi- 
nados tambien los aminoacidos especificados por los codones 
AAA, GGG y CCC. 

Si bien se requerian tecnicas mas elaboradas para decodifi- 
caT los tripletes mixtos como AUA y CGA, a raediados de la 
decada de 1960 fueron descifrados los 64 codones. Como 
muestra la figura 17-5 de la pagina siguiente, 61 de los 64 tri¬ 
pletes codifican para aminoacidos. Los tres codones que no 
designan aminoacidos son senales de “detencion” o codones de 
terminacion que indican el final de la traduccidn. Notese que el 
codon AUG tiene una funcion doble; codifica para el aminoAci- 
do metionina (Met) y tambien actua como senal de “comienzo” 
o coddn de iniciarion, Los mensajes gendicos comienzan con 
el coddn AUG del mRNA que indica a la maquinaria simetiza- 
dora de proteinas el inicio de la traducciOn del mRNA en esa 
locaiizacion, (Como el AUG tambien significa metionina, las 
cadenas de polipeptidos empiezan con metionina cuando son 
sinteiizadas, Sin embargo, este aminoacido de inicio puede ser 
eliminado despuds de la cadena por una enzima.) 

Adviertase en la figura 17-5 que existe redundancia en el 
codigo genetico, pero no ambiguedad. Por ejemplo, si bien los 
codones GAA y GAG especifican el acido glutamico (redun¬ 
dance), ninguno de ellos especifica algun otro aminoacido (sin 
ambiguedad). La redundancia en el eddigo no es del todo al 
azar. En muchos cases, los codones que son sinonimos para un 
aminoacido en particular difieren solo en la tercera base del tri¬ 
plete. Mas adelante en el capitulo consideraremos las posibles 
ventajas de esta redundancia. 
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A Fig, 17-5, Diccionario del codigo genetico. Las tres bases de un 
codon de mRNA se designan aqui como primera, segunda y tercera 
base y se leen en la direccibn 5 J ^ 3' a lo largo del mRNA (practique 
utilizando este diccionario buscando los codones de la figura 17-4). El 
codon AUG no solo representa el amino^ddo metionina (Met) sino que 
actua tambibn como una senal de "inidacibn" para que los ribosomas 
comiencen a traducir el mRNA en ese punto. Tres de los 64 codones 
funcionan como senates de "terminacibn" porque rharcan el final de un 
mensaje genetico. 


Nuestra capacidad para extraer el mensaje de un lenguaje 
escrito depende de la lectura de los simbolos en los agrupa- 
mientos correctos, esto es, en el marco de lectura correcto. 
Considere esta o radon: "Ana usa m&s sal que Eva”, Agrupe las 
letras de forma incorrecta comenzando en un punto errbneo y 
el resultado probablemente sea un galimatias: por ejemplo, 
lL aan aus ama ssa Iqu eev”. El marco de lectura tambien es 
importante en el lenguaje molecular de las eelulas. El segmen- 
to cono de polipeptido que se muestra en la figura 17-4, por 
ejemplo, solo se puede simetizar correctamente si los nuclebti- 
dos del mRNA se leen de izquierda a derecha (5 f —* 3 J ) en los 
grupos de tres que se presentan en la figura: UGG UUU GGC 
UCA. Si bien un mensaje genbtico esta escrito sin espacios entre 
los codones, la maquinana sintetizadora de proLdnas lee el 
mensaje como una serie de palabras de tres letras no super- 
puestas, No se lee el mensaje como una serie de palabras super- 
puestas, UGGUU U, y asi sucesivamente, que transmitirla un 
mensaje muy diferente. 

Evolution del codigo genetico 

El codigo genetico es casi universal, ya que se comparte por 
los organismos que van desde las bacterias mas simples hasta 
los animales mas eomplejos. El codbn CCG del RNA t por 


► Fig, 17*6, Una planta de 
tabaco expresando un gen de 
la ludernaga. Como las formas 
dtversas de la vida comparten un 
codigo genetico combo, es posible 
programar una especte para que 
produzca protefnas caractemticas 
de otra espede trasplant^ndole el 
DNA. En este expenmento, los 
Investlgadores pudieron incorporar 
el gen de una ludernaga en el DNA 
de una planta de tabaco. El gen de 
la ludernaga codifica una enzima 
que cataliza una reacdbn qufmica 
que libera energfa luminosa. 


ejemplo, se traduce como el aminoacido prolina en todos los 
organismos cuyo cbdigo genetico ha sido examinado. En los 
experiments de laboratorio se pueden transcriber y traducir 
los genes despues de ser trasplantados de una especie a otra 
(fig. 17-6). Es posible programar a las bacterias para sipteti- 
zar ciertas protefnas humanas de uso medico mediame la 
insercion de genes humanos. Estas apticaciones han produci- 
do muchos desarrollos estimulantes en biotecnologia (vease el 
capftulo 20). 

Las excepciones a la universalidad del cbdigo genetico inclu- 
yen a los sistemas de traduccibn, donde unos pocos codones 
difieren de los comunes Existen variaciones leves en el cbdi¬ 
go genetico en ciertos eucariontcs unicelulares y en los genes 
de los organulos de ciertas especies, Algunos procariontes pue¬ 
den traducir codones de detencibn en uno o dos aminoacidos 
que no se encuentran en la mayor la de los organismos. Pese a 
estas excepciones, el significado evolutive de la orsi universa¬ 
lidad del cbdigo es daro. Un lenguaje compartido por todos 
los seres vivos debe haber existido desde una fase muy precoz 
en la historia de la vida, suficientemente temprano como para 
estar presente en los aneestros comunes de todos los organis- 
mos modernos. Un vocabulario genetico compartido es un 
recordatorio del pa rentes co que une a coda la vida sob re la 
Tierra. 



Eva luac ion dc conccptos 


1. Dibuje la cadena de DNA complemeniaria a la cadena 
molde que se muestra en la figura 17-4. Compare y 
contraste su secuencia de bases con la ntplficula de 
mRNA. 

2. iQu£ producto proteico esperaria de un mRNA poli-G 
que tiene 30 nucledtidos de largo? 

Veatise las respue stas en d Apindice A. 
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La transcrip cion es la sintesis de 
RNA dirigida por el DNA: en detalle 

Ahora que hemos considerado la logica linguist]ca y el signL 
ficado evolutive del eodigo genetico, estamos en condiciones de 
reexaminar la transcription, la primera etapa de la expresidn 
genetica, con mas detalle, 

Componentes moleculares de la transcription 

HI RNA mensajero, el portador de la information desde el 
DNA hasta la maquinaria sintetizadora de proteinas de la celu- 



Initiation. Despues de que la RNA 
polimerasa se une al promotor, las 
cadenas de DNA se desenrollan y la 
polimerasa inicia la sintesis de RNA en el 
panto de inicio de la cadena molde. 



3 ' 

5 ' 


DNA 

desenrollado 


Trans- 
crito . 
de RNA 


Cadena de 
DNA molde 


DNA 

re-enrollado 


7 

Transcrito 
de RNA 


l 



Elongation. La polimerasa se mueve 
en direccidn 3', desenrollando el DNA y 
alargando el transcrito de RNA 5' 3\ 

Inmediatamente despues de la 
transcripcidn, las cadenas de DNA 
vuelven a formar una doble helice. 


3 " 

5' 


1 Termination, Finalmente se libera 
el transcrito de RNA y se despega la 
polimerasa del DNA. 



la, se transcribe a partir de la cadena molde de un gen. Una 
enzima denominada RNA pothnerasa separa las dos cadenas 
del DNA y engancha los nucleotidos de RNA entre si a medida 
que aparean sus bases a lo largo del molde de DNA (fig. 17*7). 
Del mismo modo que las DNA polimerasas que aettian en la 
replicacidn del DNA, las RNA polimerasas solo pueden ensam- 
blar un polinucledtido en la direction 5’ 3’. A diferencia de 

las DNA polimerasas, sin embargo, las RNA polimerasas son 
capaces de comenzar una cadena desde el principio; no necesi- 
tan un cebador. 

Las secuencias especificas de los nucleotidos a lo largo del 
DNA indican donde comienza y termina la transcripcidn de un 
gen. Se denomina premotor a la secuencia del DNA donde se 
fija la RNA polimerasa e inicia la transcripcion; en los proca- 
riontes, la secuencia que senala el final de la transcripcidn se 
denomina terminador (el mecanismo de termination es dife- 
rente en los eucariontes, el cual describiremos luego). Los bid* 
logos moleculares se refieren a la direccion de la transcripcion 
como direccion 3 3 (downstream) y a ia direccion opuesta como 
direccion 5’ (upstream). Estos tdrminos Lamhien se utilizan para 
describir las posiciones de las secuencias nucleotidicas dentro 
del DNA o el RNA, AsL se dice que la secuencia promotora en 
el DNA esta en el extreme en direccion 3 J desde el terminador. 
Se llama unidad de transcripcion al segmento de DNA que se 
transcribe en una mol£cula de RNA, 

Las bacterias tienen un solo tipo de RNA polimerasa que 
sintetiza no solo el mRNA sino tambien otros tipos de RNA 



RNA 

polimerasa 


Extreme 3 


Direccion de la transcripcidn 
{en direccidn 3') 


Cadena de 
DNA molde 


Elongation 


Cadena de DNA complementaria 
(no molds) 

Nucleotidos de RNA 


s RNA recten 
sintetizado 


A Fig. 17-7. Etapas de la transcripcion; iniciacion, elongation y 
terminacion. Esta representation general de la transcripcidn se aplica 
tanto a los procariontes como a los eucariontes, pero los detalles de la 
termination varfan para unos y otros, como se describe en el texto. 
Tambien, en un procarionte, el transcrito de RNA se utiliza de inmedia- 
to como mRNA, mientras que en un eucarionte, para convertirse en 
mRNA primero debe sufrir un procesamiento. 
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que actuan en la siniesis proteica. En contraste, los eucarion¬ 
tes tienen tres tipos de RNA polimerasa en su niicleo, nume- 
radas 1 T 11 y 111. El que se emplea para la siniesis de mRNA es 
la RNA polimerasa IL Los otros dos tipos transcriben molecu¬ 
les de RNA que no se tradueen en proteinas. En la explication 
que sigue acerca de la transcripcibn, eomenzaraos con caracte- 
nsticas de la siniesis de mRNA que son comunes a procation- 
tes y eucariontes y luego describiremos algunas diferencias 
prineipales. 


Varias motbculas de RNA polimerasa seguidas unas a otras 
como camiones en un convoy, pueden transcribe un hnico gen 
de forma simukanea. Una cadena de RNA en crecimiento cuel- 
ga de la polimerasa y la longitud de cada cadena nueva refleja la 
distancia que viajo la enzima a lo largo del molde, desde el 
punto de comienza (vease la figura 17-22). La congregation de 
muchas moleculas de polimerasa que transcriben de forma 
simukanea un solo gen, au merit a la cantidad del mRNA transcri- 


Smlesis de un transcrito de RNA 

Las tres etapas de la transcripcibn, como se muestra en la figu¬ 
ra 17-7 y que se describen a oontinuacion, son la iniciacibn, la 
elongacibn y la termmacidii de la cadena de RNA. Estudie la figu¬ 
ra 17-7 para familiarizarse con las etapas y los term!nos emplea- 
dos para describirlas, 


l/nion de la RNA polimerasa e iniciacion 
de la transcripcidn 

El promotor de un gen incluye el punto de comienzo de la 
transcripcibn (el nuclebtido donde en realidad comienza la sin- 
tesis de RNA) y se extiende habitualmente varias docenas de 
nuclebtidos en direccibn 5" desde ei punto de comienzo. 
Ademas de senir como sitlo de union para la RNA polimerasa 
y determmar cuando empieza la transcripcibn, el promotor 
indica cu£l de las dos cadenas de la he lice de DNA se usa como 
molde. 

Ciertas secdones de un promoter son de especial importan¬ 
ce para la union de la RNA polimerasa. En los pro can on tes, la 
RNA polimerasa por si misma reconoce y se une a! promotor. 
En los eucariontes, un conjumo de proteinas llamadas factores 
de transcripcibn actua como mediador en la unibn de la RNA 
polimerasa y la iniciacion de la transcripcibn. Solo despues de 
que ciertos factores de transcripcibn se fijan al promoter, la 
RNA polimerasa II se une a el El ensamblaje complete de fac¬ 
tores de transcripcibn y RNA polimerasa II unida al promotor 
se denomina comptejo de iniciacion de la transcripcibn. La 
figura 17-8 muestra el papel de los factores de transcripcibn 
y de una secuencia promotora de DNA, llamada caja TATA, 
que es crucial en la formacibn del complejo de iniciacibn en los 
eucariontes. 

La interaccion entre la RNA polimerasa II eucarionte y los 
factores de transcripcibn es un ejemplo de la importancia de las 
interacciones protelna-proteina en el control de la transcripcibn 
eucarionte (como comentaremos con mas detalle en el capitulo 
19). Una vez que la polimerasa se fija con firmeza a l pro mot or 
DNA, las dos cadenas de DNA se desenrollan y la enzima 
comienza a transcribe la cadena molde. 


Elongation de la cadena de RNA 

A medida que la RNA polimerasa se mueve a lo largo del 
DNA, comintia desenrollando la doble helice y expone de 10 a 
20 bases de DNA a la vez para el apareamiento con nuclebtidos 
de RNA (vease la figura 17-7). La enzima anade nuclebtidos al 
extremo 3 3 de la molecula de RNA en crecimiento a medida que 
continua a to largo de la doble helice. Como resultado de esta 
onda progresiva de siniesis de RNA, la nueva molecula de RNA 
se despega de su molde de DMA y la doble helice se vuelve a for- 
mar. En los eucariontes, la transcripcibn avanza a una velocidad 
de 60 nuclebtidos por segundo. 





0 Promotores eucariontes. 

For Jo general induyeri la caja 
TATA, una secuencia 
nucleotfdica que contrene 
TATA, ubicada a unos 25 
nuclebtidos en direccibn 5* 
desde el punto de Enfcio trans¬ 
criptional. (por corwencibn, se 
presentan fas secuencias de 
nuclebtidos como aparecen 
Promotor en fa cadena no molde.) 



Caja TATA p u nto de inicio 


Cadena de 
DNA molde 


Factores ^ ^ 
de transcripcibn 


0 Varies factores de 
transcripcibn, uno desde 
los cuafes reconoce la caja 
TATA, se deben unir al DNA 
antes de que pueda hacerlo 
la RNA polimerasa li. 



v 


RNA polimerasa !1 


0 Otros factores de 
transcripcibn (violeta) se 
unen al DNA junto con la 
RNA polimerasa II, formando 
el complejo de inidadbn de 
la transcripcibn. Luego se 
desenrolla fa doble hblice 
del DNA y comienza la 
slntesis del RNA en el punto 
de inicio sobre fa cadena 
molde. 

Factores 
de transcripcibn 


5 ' 

3' 



Transcrito de RNA 


Complejo de iniciacibn de la transcripcibn 


A Fig. 17-8. Iniciacibn de la transcripcibn en un promotor euca¬ 
rionte. En las cdulas eucariontes, fas proteinas Ifamadas factores de 
transcripribn median la iniciacibn de fa transcripcibn por Ea RNA poli¬ 
merasa If. 
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lo, Io que ayuda a la celula a elaborar la proteina codificada en 
crandes cantidades, 

Ternimflcirin de la transcription 

El mecanismo de terminacirin difiere entre los procariontes y 
los eucariontes. En los primeros, la transcription avanza hasta 
una secuencia de termination en el DNA. El terminador trans- 
crito (como secuencia de RNA) actua como serial de termina- 
adn, haciendo que la polimerasa se despege del DNA y libere el 
transcrtpto, que se halla disponible para su uso inmediato como 
mRNA, En los eucariontes, sin embargo, el pre-mRNA de la 
adena de RNA en crecimiento se escinde mientras la RNA pcli- 
merasa II eontinua transcribiendo el DNA. Especificamente, la 
jolimerasa transcribe una secuencia sobre el DNA llamada 
secuencia de serialization de poliadenilacion, que codifica para 
una serial de poliadenilaciOn (AAUAAA) en el pre-mRNA. 
Luego, en un pirnto, cerca de 10 a 35 nucleotidos en direction 
3 desde la senal AAUAAA, las prottinas asociadas con el trans- 
,rito RNA en crecimiento lo cortan de la polimerasa, liberando 
el pre-mRNA. La polimerasa eontinua transcribiendo cientos de 
nucleotides mas alia del sitio donde fue liberado el pre-mRNA. 
U transcription se termina cuando se desprende definitivamen- 
te del DNA (por un mecanismo que no se comprende por com- 
nleto). Una vez elaborado, el pre-mRNA se modifica durante el 
nrocesamiento del RNA, el tema de la siguiente section. 


Evaluation de conceplos 


1. Compare y contraste el Ftmcionamiento de la DNA 
polimerasa y la RNA polimerasa. 

2. El promotor se encuentra: ^en el extreme en direction 3* 
o en direccion 5’ de una unidad de transcripcion? 

3. En un procariome: £como “sabe" la polimerasa donde 
empezar a transcribir un gen? en un eucarionte? 

4. ^Cual es la diferertcia entre el transcrito primario produ- 
cido por una celula procarionte y el de una ctiula 
eucarionte? 

Vianse las respmstas en el A pend ice A. 


Concepto 


Las celulas eucariontes modifican el 
RNA despues de la transcripcion 

Las enzimas en el nucleo eucarionte modifican el pre- 
mRNA de maneras especificas antes de enviar los mensajes 
geneticos al citoplasma. Durante esLe procesamiento del RNA, 
por lo general se alteran ambos extremes del transcrito prima¬ 
rio. Tambien, en la mayoria de los casos, se eliminan ciertas 
secciones interiores de la molecula y se empalman las partes 
remanemes. Estas modificaciones ayudan a formar una mole- 
cula de mRNA en condiciones de ser traducida. 

Alteracion de los extremes del mRNA 

Cada extreme de una molecula de pre-mRNA se modifica 
de una manera determinada (fig. 17-9). En el extremo 51, el 
primero en transcribirse, se agrega un casquete con una forma 
modificada del nucleotide guanina (G) despues de la trans¬ 
cripcion de los prime ids 20 a 40 nucleotides, formando el cas¬ 
que te 5\ El extremo 3 f del pre-mRNA tambien se modifica 
antes de que el mRNA saiga del nucleo. Recuerde que el pre- 
mRNA se libera inmediatamente despues de que se transcribe 
la serial de poliadenilacion, AAUAAA. En el extremo 3\ una 
enzima aftade 50 a 250 nucleotides de adenina (A), formando 
una cola de poliadenilato (cola de poli-A). El casquete 5’ y 
la cola de poli-A comparten varias funciones importantes. 
Primero, parecen facilitar la exportation del mRNA maduro 
desde el nticleo, Segundo, ayudan a proteger al mRNA de la 
degradation por las enzimas hidrolideas, Y tercero, una vez 
que el mRNA alcanza el citoplasma, ambas estructuras ayudan 
a que los ribosomas se fijen al extremo 5* del mRNA. La figu- 
ra 17-9 muestra un diagrama de una molecula de mRNA euca¬ 
rionte con casquete y cola. La figure muestra tambien las 
regiones no traducidas (UTR, del ingles “untranslated region 1 ’) 
en los extremes 5’ y 3* del mRNA (denominados 5 3 UTRy 3’ 
UTR). Las UTR son partes del mRNA que no seran traducidas 
en proteina, pero Lienen otras funciones, como la union con el 
rib o soma. 



Nudeotido de guanina modrfjcado 
anadido a! extremo 5' 


50 a 250 nudeotidos de adenina 
ariadidos al extremo 3' 


Segmento codificante de proteina 



Senal de poliadenilaciOn 


AAUAAA 


3' 


AAA--AAA 


Casquete 5' 5' UTR 


Cod6n CodOn 

de initiation de termination 


~3UJTrT 




Cola de poli-A 


A Fig. 17-9* Procesamiento del RNA: adicion 
del casquete 5' y de la cola poli-A* Las enzimas 
modifican los dos extremos de una molecula de 
pre-mRNA eucarionte. Los extremos modtficados 


puederi promover la exportation del mRNA desde 
e! nOcleo y ayudan a protegerlo de la degrada¬ 
tion. Cuando alcanza el citoplasma, los extremos 
modificados, junto con ciertas protefnas citoplas- 


maticas, facilitan la fljacion del ribosoma, El cas¬ 
quete 5" y la cola de poli-A no se traducen como 
proteina, ni constituyen las llamadas regbnes 5 f o 
3' no traducidas (5* UTR, 3' UTR, del Ingles). 
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Genes fraccionados, y corte y empalme del RNA 

La etapa mas destacable del procesamiento del RNA en el 
nticleo eiitariome es la eliminacibn de una gran parte de la molb- 
cuia de RNA que fue sintetizada tnicialmenie, on trabajo de cor- 
tar y pegar Ilamado corte y empalme del RNA (fig. 17-10>, La 
longkud media de una onidad de transcripcion a lo largo de una 
moiecula de DNA euearionte es de alrededor de 8 000 nucleoti- 
dos, de modo que e! transcrito primario de RNA tambien tiene 
esa longitud. Pero se requieren solo alrededor de 1 200 nueleSti- 
dos para codifiear una proteina de tamano medio de 400 amino- 
acidos (recuerde, cada ammo&cido esta codificado por un iriplete 
de nucleotidos). Esto significa que la mayoria de los genes 
eucariontes y sus transcritos de RNA tienen largos segmentos 
no codificantes, regiones que no seran traducidas. Aun mas sor- 
prendente es que la mayoria de estas secuencias no codificantes 
se encuentran intercaladas entre segmentos codificantes del gen 
y, por lo canto, entre segmentos codificantes del pre-mRNA, En 
otras palabras, la secuencia de nucleotides de DNA que codifica 
para un polipbptido euearionte, por lo general, no es continua; 
esta fraccionada en segmentos, Los segmentos no codificantes 
del acido nucleico que se halla entre las regiones codificantes se 
Hainan secuencias interpuestas o intrones. Las otras regiones 
se denominan exones, porque finalmente se expresan, en gene¬ 
ral, siendo traducidas en secuencias de aminoacidos. (Las excep- 
ciones incluyen las UTR de los exones en los extremos del RNA, 
que forman parte del mRNA pero no se traducen en proteina. 
Debido a estas excepclones, sera Util pensar en exones como 
secuencias de RNA que salen del nticleo.) Los cerminos mtrdrc y 
exdn se utilizan tamo para las secuencias de RNA como para las 
de DNA que codifican a £stas. 

En la ekboraeion de un transcrito primario a partir de un gen, 
la RNA polimerasa II transcribe tan to intrones como exones del 
DNA, pero la moiecula de mRNA que emra en el citoplasma es 
una version condensada. Se recortan los intrones de la moiecula 
y se unen los exones, formando una moiecula de mRNA con una 
secuencia codificante continua. Este es el proceso de corte y 
empalme del RNA. 

^Como se lleva a cabo el corte y empalme del pre-mRNA? Los 
investigadores encomraron que la serial para et corte y empalme 
del RNA es una secuencia corta de nucleotidos en cada extremo 
de un imron. Las particulas llamadas ribomcleoproteinas nuclea- 
res pequertas (snRNP) reconocen estos sitios. Como su nombre 


indica, las snRNP se localizan en el nticleo y estan compuestas 
por RNA y moleculas de proteina. El RNA en una parricula 
snRNP se denomina RNA nuclear pequem (snRNA); cada moiecu¬ 
la tiene alrededor de 150 nucleotidos de largo. Varias snRNP 
diferentes se unen con otras protelnas para format un conjunto 
aun mas grande Ilamado espliceosoma, que es casi del mismo 
tamano que un ribosoma, El espliceosoma imeractua con ciertos 
sitios a lo largo de un intron, liberandolo y uniendo los dos exo¬ 
nes que lo flanquean (fig. 17-11). Existen evidencias sblidas de 
que los snRNA cumplen un papel fundamental en estos procesos 
cataliticos, como tambien en la formacibn del espliceosoma y en 
el reconocimiento del sitio de corte y empalme, 

Ribozinas 

La idea de una funcion catalilica para los snRNA se origino a 
partir del descubrimiemo de las ribozimas, moleculas de RNA que 
aettian como enzimas, En algunos orgamsmos, el corte y empalme 
del RNA se puede producir sin protelnas o moleculas de RNA adi- 
cionales: jEl RNA intrbn aettia como una ribozima y cataliza su 
propia escision! Por ejemplo, en el protozoo Tetrahymena, un auto- 
corte y empalme se lleva a cabo en la produccibn del RNA ribosb- 
rnico (rRNA), un componente de los ribosomas del organismo. En 
realidad, el pre-rRNA dimina sus propios intrones. 

El hecho de que el RNA sea una cadena simple desempena un 
papel importante, a! permitir que ciertas moleculas de RNA aetti- 
en como ribozimas, Una region de una moiecula de RNA puede 
aparear sus bases con una region complementary en cualquier 
lugar de la misma moiecula, otorgandole de este modo una estnic- 
tura especifica a la moiecula en su totalidad. Tambien, algunas de 
las bases contienen grupos fundonaies que pueden participar en la 
catalisis. Asi como la forma especifica de una proteina enzimatica 
y los grupos funcionales de sus cadenas laterales de aminoacidos 
les pennite acmar como un catalizador, ia estructura de algunas 
moleculas de RNA les permite funcionar de la misma manera. El 
descubrimiento de las ribozimas volvib obsoleta la creencia de que 
todos los eatalizadores biolbgicos eran protelnas. 

La importancia fimcional y evolutiva de los intrones 

^Cuales son las funciones biolbgicas de los intrones y del corte 
y empalme del RNA? Una idea es que los intrones cumplen un 
papel regulador en la celula; a! menos algunos intrones con tie- 



A Fig. 17-10. Procesamiento del RNA: 
corte y empalme del RNA. La mokcula de 
RNA presentada aquf codifica la p-globina, 
uno de Eos poEip£ptidos de la hemoglobina. 
Los numeros que se hallan por debajo del 


RNA se refieren a los codones; la (3-globina 
tiene 146 aminoacidos. £1 gen de ia fTglobi- 
na y su transcrito pre-mRNA tiene tres exo¬ 
nes, correspondientes a Eas secuencias que 
dejar^n ef nucleo como mRNA (el 5' UTR y el 


3' UTR son partes de exones porque estan 
Incluidos en el mRNA; sin embargo, no codi¬ 
fican una proteina). Durante el procesamien¬ 
to del RNA, se cortan los intrones y se 
em pa I main Eos exones. 
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Transcrito de RNA (pre-mRNA) 


Extfn 1 Intron Exon 2 



Espliceosoma 



Ex6n 1 Exon 2 


4 Fig. 17-11* Funcion de las snRNP y los espliceosomas en el 
corte y empalme del pre-mRNA. El diagram a muestra solo una por- 
i on del transcrito del pre-mRNA; hay otros intrones y exones en direc- 
□6n 3' apa rte de I os que se presentsn aquL @ Las nbonudeoproteinas 
nodes res pequefias (snRNP) y otras protefnas forman un complejo 
molecular llamado espficeosoma sobre un pre-mRNA que contiene exo- 
nes e intrones. O Dentro del espliceosoma, las snRNP aparean sus bases 
con nucleotidos en sitios espedficos a fo largo del intrbn. @ Se corta 
el transcrito del RNA, liberando el intrdn y empalmando los exones al 
mismo tiempo. Luego se separa el espliceosoma, liberando el mRNA ya 
empalmado, que ahora solo contiene exones. 


nen secuencias que de alguna manera controlan la activtdad de 
.os genes. Y el proceso de cone y empalme* en sf mismo, es nece- 
sario para el paso del mRNA desde el nticleo hasta el citoplasma. 

Un beneficio demostrado de la presencia de exones e intrones 
en los genes es permitir que un solo gen pueda codificar mas de 
un tipo de polipeptido. Se sabe que numerosos genes dan origen 
a dos o mas polipeptidos diferentes* dependiendo de que seg- 
mentos son tratados como exones durante el procesamlento del 
RNA; esto se denomma corte y empalme alternative del RNA 
i vease la figura 19-8), For ejemplo, las diferencias sexuales en las 
moscas de la fruta se debem en gran medida, a las diferencias en 
como los machos y las hembras cortan y empalman el RNA 
transcrito de ciertos genes, Los primeros resultados del Proyecto 
Genoma Humano (explicado en el capitulo 20) sugieren que el 
corte y empalme alternativo del RNA puede ser una de las razo- 
nes por las que los seres humanos pueden funcionar, con un 
numero de genes relativamente pequeno, ni siquiera el doble de 
los de la mosca de la fruta. Como consecuencia del corte y 
empalme alternativo, la cantidad de productos proteicos diferen- 



A Fig. 17-12. Correspondenda entre exones y dominios protei¬ 
cos. En un gran numero de genes, los diferentes exones codifican 
dominios separados del producto proteico. 


tes que un organismo puede sintetizar es mucho mayor que su 
numero de genes. 

Las protefnas tienen, con frecuencia* una arquitectura modu¬ 
lar consistente en regiones estructurales y funcionales discretas 
denominadas dominios, Un dominio de una proteina enzimatu 
ca T por ejemplo, puede incluir su sitio activo* mientras que otro 
podria fijar la proteina a la membrana celular En muchos casos 5 
exones diferentes codifican para los diferentes dominios de una 
proteina (fig. 17-12). La presencia de intrones en un gen puede 
Facilitar la evoliicion de protefnas nuevas y potencialmeme utiles 
como resultado de un proceso conocido como combineirion de 
exones (exon swjlfrig). Los intrones aumentan la probabilidad de 
entrecruzamientos potendalmente beneficiosos entre los exones 
de los alelos, por el simple heeho de proporcionar mas terreno 
para los entrecruzamientos sin interrumpir las secuencias codifi¬ 
can tes. Tambi£n podemos imaginar el mezclado y el aparea- 
miento ocasional de los exones entre genes compietamente 
diferentes (no alelicos). La combinacibn de exones de cualquier 
clase podria producir nuevas protefnas con combinaciones nove- 
dosas de funciones. Aunque con m&s frecuencia la combinacibn 
de exones producina cambios no beneficiosos, en ocasiones se 
podrian originar variances provechosas. 


Evaluation de conceptos 


1. ^C6mo afecta la alteraciOn de los extremes 5 T y 3* del 
pre-mRNA al mRNA que sale del nticleo? 

2. Describa el papel de las snRNP en el corte y empalme del 
RNA. 

3. iC6mo puede generar el corte y empalme alternativo del 
RNA un mayor numero de productos polipeptidos que la 
cantidad de genes que hay? 

VYctnse las respuestas en el Aptndice A. 


capItulo 1 7 Del gen a la proteina 319 































Concepto 



La traduccion es la sintesis de un 
polipeptido dirigida por el RNA: 
en detalle 

Examinaremos ahora con mas detalle como fluye la informa- 
cidn genetica desde el mRNA a la proteina, el proceso de traduc- 
ciom Como hicimos para la transeripcidn, nos concentraremos 
en los pasos basicos que se producen tamo en procariontes 
como en eucariontes; mientras tanto, senalamos las diferencias 
esenciales. 

Componentes moleculares de la traduccion 

En el proceso de traduccion, una celula interpreta un mensa- 
je genetico y construye un polipeptido en conformidad. El men- 
saje es una sene de codones a lo largo de una molecuia de mRNA 
y el interprete se llama RNA de transferencia (tRNA), La fun- 
cion del tRNA es transient aminoacidos desde el conjunto de 
aminoacidos citoplasmStico hacia el ribosoma, Una celula man- 
tiene su citoplasma con reservas de los 20 aminoacidos, ya sea 
sintetizandolos a panir de otros compuestos, o capturandolos de 
la soluciOn circundante. El ribosoma anade cada aminoacido tra- 
ido por el tRNA al extreme en crecimiento de una cadena poli- 
peptidtea (fig, 17-13), 

Las moleculas de tRNA no son identicas. La clave para tra- 
ducir un mensaje genetico en aminoacidos especificos es que 
cada tipo de mokcula de tRNA traduzca un codon particular en 
un determinado aminoacido, Cuando una molecuia de tRNA 
llega a un ribosoma, Ueva un aminoacido especifico en un 
extreme. En el otro extreme del tRNA existe un triplete nude- 
otidico llamado anticodon, que aparea sus bases con un 
codon complemeniario del mRNA, Por ejemplo, considere el codon 
UUU del mRNA, que se traduce como el aminoacido fenilala- 
nina, El tRNA que aparea sus bases con este codon mediame 
enlaces de hidrbgeno tiene AAA como su anticoddn y lleva feni- 
lalanina en el otro extreme (vease el tRNA medio en la figura 
17-13). A medida que la molecuia de mRNA se mu eve a trav£s 
de un ribosoma, se ariadira fenilalanina a la cadena polipeptf- 
dica cada vez que se presente el codon UUU, Codon a codon, 
el mensaje genetico se traduce en la medida que los tRNA 
depositan aminoacidos en el orden prescrito y el ribosoma los 
une en una cadena. La molecuia del tRNA actua como traduc- 
tora porque puede leer una palabra del acido nucleico (el 
codon del mRNA) e interpretarla como una palabra proteica 
(ei aminoacido). 

La traduccion es simple, en prmcipio, pero compieja en su 
bioquimica y meeanica, en especial, en la celula eucarionte. Al 
estudiar la traduccion, nos concemraremos en la version un poco 
menus complicada del proceso que se produce en los procarion¬ 
tes. Observaremos primero a algunos de los actores principaies 
en esta obra celular, luego veremos c6mo actuan juntos para ela- 
borar un polipeptido. 


La es true turn y la funcidn del RNA de transferencia 

Como el mRNA y otros tipos de RNA celular, ias mol£cu- 
las del RNA de transferencia se transcriben a partir de sus 
moldes de DNA, En la c&lula eucarionte, el tRNA, al igual que 



A. Fig, 17-13, Traduccion: el concepto basko. A medida que una 
molecuia de mRNA se mueve a trav^s de un ribosoma, se traducen los 
codones en aminoacidos, uno a uno. los interprets son moleculas de 
tRNA, cada tipo con un anticodon especifico en un extremo y un ami- 
no^ddo correspondlente en el otro. Un tRNA anade su carga de 
aminoacido a una cadena polipeptfdica en crecimiento cuando el anti¬ 
codon se une a un coddn compiementario sobre el mRNA. Las figuras 
que siguen muestran algunos detafles de la traduccion en una c£lufa 
procarionte. 


el mRNA, se sintetiza en el nucleo y debe viajar a traves de 
£ste hasta el citoplasma, donde se produce la traduccion. 
Tanto en c£lulas procariontes como eucariontes, cada mole¬ 
cuia de tRNA se utiliza de forma repetida. Su funcidn es tomar 
el aminoacido designado en el citosol, depositar su carga en el 
ribosoma y luego abandonar el ribosoma para tomar otro ami¬ 
noacido. 

Como se ilustra en la figura 17-14, una molecuia de tRNA 
consta de una sola cadena de RNA que tiene solameme unos 
80 nucleolidos de largo (comparada con los cientos de nucle- 
6rido$ para la mayoria de las moleculas de mRNA), Debido a 
la presencia de segmentos de bases complementary que 
pueden unirse entre si mediame enlaces de hidrOgeno, esta cade¬ 
na umica puede plegarse sobre si misma, formando una mole- 
cula con una estructura tridimensional. Extendida sobre un 
piano para revelar el apareamiemo de bases, una molecuia de 
tRNA se parece a una hoja de tr£bol (fig. 17-14a) En reali¬ 
dad, el tRNA se merce y se pliega en una estructura tridimen¬ 
sional compacts que dene una forma aproximada de L (fig, 
17-14b), El lazo que emerge de un extremo de la L incluye el 
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(a) Estructura bidimensionaL Las cuatro regiones de apareamiento 
de bases y los tres budes son caractepticos de todos fos tRNA, 
igual que la secuencia de bases del 5ftio de fijad6n de ammo^ddos 
en el extremo 3\ El triplets del anticodbn es unico para cada tipo 
de tRMA (los asteriscos indiean las bases que fueron modtficadas 
qufmicamente, una caractenstiea del tRNA). 



(c) Simbolo usado en 

(b) Estructura tridimensional este libro 


A Fig* 17*14, Estructura del RNA de transference (tRMA), Los 

anticodones estan escritos convendonalmente en [a di reed on 3 r 5' 
para alinearlos en forma adeeuada con los codones escritos 5' 3' 

v£ase la frgura 17-13), Para el apareamiento de sus bases, las cadenas 
del RNA deben ser antiparalelas, como en el DMA. Por ejemplo, el anti¬ 
codon 3 r -AAG-5 r se aparea con el codon 5-UUC-3'. 


anticodon, el triplete de bases especial que lo une a un codon 
espedftep del mRNA, Del otro extremo de la L de la molecula 
de tRNA se asoma el extremo 3’ que constiiuye el sitio de fija- 
cidn para un aminoacido, De esta manera, la estructura de una 
molecula de tRMA se ajusta a su funeidn. 



0 Et ATP pierde 
dos grupos ® 
y une el aminoacido 
como AMP 


Aminoacido 


Aminoacil-tRNA 
sintetasa (enzima) 


0 Sitio active que une el 
aminoacido y el ATP 


PErofosfato ©-®. 


Fosf atos 


tRMA 


0 El tRNA adecuado 
se une en forma 
covafente con el 
amfno^ddoy 
desptaza al AMP 

Adenosrna | 

AMP 



A Fig, 17-15, Una aminoacil-tRNA sintetasa une un aminoacido 
especifico al tRNA. La unibn del tRNA y el aminoacido es un proceso 
endergonico que se produce a expenses de ATP E3 ATP pierde dos gru¬ 
pos fosfato y se convierte en AMP (adenosin monofosfato). 


Para la traduction exacta de un mensaje genetico se requieren 
dos pasos de reconocimienio. Primero, debe haber una concor¬ 
dance correcta entre un tRNA y un aminoacido. Un tRNA que se 
une a un codbn del rtiRNA que especifica un determinado ami¬ 
noacido debe transponar solo ese aminoacido al ribosoma. Cada 
aminoacido se une al tRNA adecuado por medio de una enzima 
especifica llamada aminoacil-tRNA sintetasa (fig, 17-15). El 
sitio active de cada tipo de aminoacil-rRNA sintetasa encaja solo 
con una combination especifica de aminoacido y tRNA. Existen 
20 stntetasas diferentes, una para cada aminoacido; cada sinteta¬ 
sa es capaz de unir todos los lRNA diferentes que codifican para 
ese aminoacido espetifico. La sintetasa cataliza el enlace cova- 
leme del aminoacido a su tRNA en un proceso impulsado por la 
hidrolisis del ATP El aminoacil tRNA resultante, tambibn llama- 
do aminoacido activado, se libera de la enzima y entrega su ami¬ 
noacido a una cadena polipeptidica en crecimiemo sobre un 
ribosoma. 
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El segundo paso de reconocitniento iinplica una correcta 
concordancia entre el anticoddn del lRNA y un codon dd 
mRNA, Si existlera una varledad de tRNA para cada uno de los 
codones del mRNA que especificara un amino^ddo, habria 61 
lRNA (vease la figura 17-5). En realidad, hay solo alrededor de 
45, lo que significa que algunos lRNA deben ser capaces de unir- 
se a mis de un codon. Esta versatilidad es posible porque las 
reglas dd apareatmento de las bases entre la lercera base de un 
codbn y la base corre spend ten te de un anticodon del lRNA no 
son lan esmetas como para los codones del DNA y mRNA. For 
ejemplo, la base U en el extremo 5 5 de un anticoddn lRNA 
puede aparearse con A o con G en la tercera position (en el 
extremo 3’) de un codon del mRNA. Esta relajacidn de las 
reglas de apareamiemo de bases se denomina tambaleo. El 
tambaleo explica por que los codones sindnimos para un ami- 
no^cido determinado pueden diferir en su tercera base, pero, 
por lo general, no en las otras. 


Ribosornas 

Los ribosomas facilitan el acoplamiento especifico de los 
anticodones del lRNA con los codones del mRNA durante la 
sin te sis pro idea. Un ribosoma, que cs suficientemente grande 
como para poder verse con un microscopic electrdnico, esta 
compuesto por dos subunidades, llama das grande y pequena 
(fig. 17-16). Las subunidades ribosbmicas estan compuestas 
de proteinas y moleculas de RNA denominado RNA riboso- 
niico o rRNA. En los eucariontes, las subunidades se elabor® 
en et nudeolo, Se transcriben los genes del RNA ribosdmico 
que se encuentran en el DNA de los cromosomas, se procesa el 
RNA y se ensambla con proteinas importadas desde el cito- 
plasma, Las subunidades ribosbmicas resultantes se exponan 
luego hacia el ciiopLasma a travbs de los porosnucleares, Tanto 
en procariomes como en eucariomes, las subunidades grande 
y pequena se unen para formar un ribosoma funcional solo 
cuando se fijan a una molecula de mRNA, Cerca de dos tercios 
de la masa de un ribosoma es rRNA. Como la mayoria de las 
celulas comienen miles de ribosomas, el rRNA es el tipo mas 
abundance de RNA. 

Si bien los ribosomas de los procari antes y de los eucariom 
tes son muy simflares en estructura y funcion, los de estos ulti¬ 
mas son ligerameme mas grandes y difieren en cierta medida 
de los primeros en su composicibn molecular. Las diferen- 
cias son significativas desde el punto de vista medico. Algunos 
amibibtieos pueden inactivar los ribosomas de los procarion- 
tes sin inhibir la capacidad de los ribosomas de los eucariontes 
para sintetizar proteinas. Estos farmacos, como la tetraciclina y 
la estreptomiema, se utilizan para combatir las infecciones 
bacterianas. 

La estructura de un ribosoma refleja su fund bn de reunir el 
mRNA con los tRNA portadores de amino&cidos. Ademas de 
tener un sitio de union para el mRNA, cada ribosoma tiene 
otros tres sitios para tRNA (vbase la figura 17-16). El sitio P 
(sitio peptidil-tRNA) contiene el tRNA que lleva la cadena poli- 
peptidiea en crecimiento, mientras que el sitio A (sitio amino- 
acil-tRNA) contiene el tRNA portador del aminoacido que sera 
anadido a continuacibn, Los tRNA descargados abandonan el 
ribosoma desde el sitio E (del ingles exit, salida). El ribosoma 
contiene el lRNA y el mRNA muy proximos entre si y ubica a 
los aminoaddos nuevos para ser fijados en el extremo carboxi- 
lo del polipeptido en crecimiento. Luego cataliza la formacibn 
de un enlace peptfdico. A medida que el polipeptido se hace 
mis largo, pasa a craves de un tunel de salida de la subunidad 




^ Subunidad 
grande 

I Subunidad 
f pequena 


Polipeptido 


(a) Modelo computarizado de un ribosoma en funrionamiento. 

f:ste es un modelo de un ribosoma bacteriano mostrando su forma 
general. Ei ribosoma de ios eucariontes es, a grandes rasgos H 
similar. Una subunidad ribosbmica es un agregado de moleculas de 
RNA ribosbmico y de proteinas. 


Sitio P (sitio de unibn 
peptidikRNA) 


Sitio E 
(sitio de 
salida) 


Sitio de 
unibn con 
el mRNA 






1 


Sitio A (sitio de unibn 
aminoadl-tRNA) 


E P A 




Subunidad 

grande 

Subunidad 

pequena 


(b) Modelo esquematico que muestra los sitios de union. 

Un ribosoma tiene un sitio de unibn con el mRNA y tres sitios de 
unibn con el tRNA, conocidos como sitios A, P y E. Este esquema 
del ribosoma aparecera en diagramas postenores. 



Proximo aminoacido 
que se agregara a la 
cadena polipeptidica 


tRNA 


Extremo 


Polipeptido en crecimiento 


(c) Modelo esquematico con mRNA y tRNA. Un tRNA encaja en 
el sitio de unibn cuando su anticodon aparea sus bases con un 
cod bn del mRNA. El sitio P sostiene el tRNA adherido a la 
cadena en crecimiento. El sitio A sostiene al tRNA que lleva el 
prbximo aminoacido que se agregar£ a la cadena, El tRNA 
descargado sale por el sitio E. 


A Fig. 17-16. Anatomia de un ribosoma en funcionamiento. 
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grande del ribosoma. Cuando esia complete, se libera hacia el 
citosol a traves del nine I de salida. 

Cuatro decadas de investigacion genetica y bioquimica acer- 
ca de la estructura del ribosoma culminaron con la obtenciOn 
de un modelo detallado del ribosoma bacteriano, que aparece 
eti la figura 17-1 como un modelo de cintas. Investigaciones 
recientes sustentan fuertemente la hipdtesis de que el rRNA, no 
la protema, es el responsable primario de la estructura y de la 
funcion del ribosoma. Las proteinas, que se encuentran, prin- 
dpalmenie en el exterior, soportan los cambios conformacio- 
nales de las moleculas de rRNA a medida que llevan a cabo la 
catalisis durante la traduccion. El RNA es el consrituyeme de 
la interfase entre las dos subunidades y de los sitios A y P y es 
el catalizador de la formacion principal del enlace pepiidico, De 
esta manera, jun ribosoma puede ser considerado como un 
gran ribozimal 

Constraccion de un polipeptido 

Podemos dividir la traduccirin, la simesis de la cadena poli - 
peptidica, en tres etapas (analogas a las de la transcription): 
iniciacidm, elongation y termination. Las tres etapas requieren 
"factores" proteicos que colaboran con el mRNA, los tRNA y 
los ribosomas en el proceso de traduccion. Para ciertos aspec- 
tos de la initiation y elongacion de la cadena tambien se 
requiere energia que se obtiene de la hidrolisis del GXP (gua- 
nosina trifosfato), una moUcula relacionada estrechamente 
con el ATP 

Asoriatidn de ribosomas e iniciacion de la traduction 

La etapa de iniciacion de la traduccion retine al mRNA, un 
tRNA portador del primer aminoacido del polipeptido, y las 
dos subunidades de un ribosoma (fig, 17-17). Primero, una 
subunidad ribosomica pequena se 
une con el mRNA y con un tRNA ini- 
ciador espeafico, que lleva el aminoaci- 
do metionina. La subunidad pequena 
luego se mueve, o barre f en direction 
3’ a lo largo del mRNA hasta que 
alcanza el codon de iniciacion, AUG, 
que senala el comienzo de la traduc¬ 
tion; esto es importance porque esta- 
blece el cod6n para el marco de 
lectura del mRNA. El tRNA iniciador, 
ya asociado con el complejo, forma 
un enlace de hidrogeno con el codon 
de inicio. 

A la union del mRNA, el tRNA ini¬ 
ciador y una subunidad ribosomica 
pequena le sigue la fijacion de una 
subunidad ribosomica grande, comple- 
tando un complejo de iniciaciOn de 
la traduccion, Se requieren proteinas 
Ilamadas (adores de \niciad6n para 
reunir todos estos componentes. La 
celula tambien gasta energia en forma 
de una molecula de GTP para formar 
el complejo de initiation, Al comple- 
tar el proceso de iniciacion, el tRNA 
se ubica en el sitio P del ribosoma y 
el sitio A vacante queda dispomble 
para el proximo aminoaeil tRNA. 


Adviertase que un polipeptido se stntetiza siempre en una 
direccion, desde la metionina inicial en el extremo amino, tam- 
bien llamado extremo N-ierminal, hacia el aminoacido final en 
el extremo carboxilo, tambien llamado extremo C-terminal 
(vease la figura 5-18), 

Eftmgotioii de la cadena poiipeptidica 

En la etapa de alargamiemo de la traduccion, los aminoaci- 
dos se ahaden uno a uno al precedente. Cada vez que se ahade 
un aminoacido participan varias proteinas Ilamadas factorss de 
elongacidn , Este proceso se produce en un ciclo de tres pasos 
descritos en la figura 17-18 de la pagina stguiente. Kay gasto 
de energia en el primero y el tercero. El reconocimiento de 
codones requiere la hidrolisis de dos moleculas de GTP, que 
aumenta la precision y eficiencia de este paso. Se hidroliza un 
GTP mas para proporcionar energia para el paso de la translo¬ 
cation. 

El mRNA se mueve a traves del ribosoma solo en una direc¬ 
cion, el extremo 5 1 primero; esto es equivalente al movimiento 
y 3 1 del ribosoma sabre el mRNA. El punto importante es 
que el ribosoma y el mRNA se mueven de forma relativa entre 
si, de forma unidirectional, codOn por codon. El ciclo de elon¬ 
gacidn dura menos de un decimo de segundo en los procarion- 
tes y se repite cada vez que se anade un aminoacido a la cadena 
hasta completar el polipeptido. 

Termination de la traduccion 

La etapa final de la traduccion es la terminacion (fig* 17- 
19). La elongacion continua hasta que un codon de detendon 
alcanza el sitio A del ribosoma. Los tripleies de bases UAG, 
UAA y UGA no codifican amino^cidos sino que actuan como 
senates para detener la traduccion. Una protefna llamada/ac- 



Subunidad 
grande del 
ribosoma 


tRNA 

initiador 


Sitio de union del mRNA pequena 

del ribosoma 

Una subunidad ribostimica pequena se une a 
una molecula de mRNA. En una cdu!a 
proca norite, el sitio de union del mRNA en esta 
subunidad reconoce una secuencia nudeotidica 
especffica sobre el mRNA inmediatamente antes 
en direccion 5' del coddn de iniciacion, Un tRNA 
iniciador, con el anticoddn UAC, aparea sus bases 
con el coddn de inido, AUG. Este tRNA lleva el 
aminoacido metionina (Met). 


Complejo de iniciacion de la traduccion 

La llegada de una subunidad ribosdmica 
grande completa el complejo de iniciacion. 
Las proteinas Ilamadas factores de 
iniciacldn (no se muestran) se requieren 
para reunir todos los componentes de fa 
tradueddn. Ef GTP a porta la energfa para 
el ensamblaje. El tRNA indador esta en el 
sitio P; el sitio A esta disponible para el 
tRNA que carga el aminoacido srguiente. 


A Fig. 17-17* Iniciacion de la traduccion. 
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Extreme amino 
del pollpdptido 


0 Reconocimiento del codon. B 
anticodon de un aminoadl tRNA 
entrante aparea sus bases con el coddn 
compfementario del mRNA en ef sitio 
A, La hidrollsis del GTP aumenta la 
precision y la efidenda de este paso. 


r'Tiw>uccic5irn 


mRNA 


Ribosoma preparado para 
el proximo aminoadl / 
tRNA / 


Q Formadon del enlace 
peptidito. Una mol ecu la 
de rRNA de la subunidad 
grande catatiza la formadon 
de un enlace peptidico 
entre el aminoacido nuevo 
en et sitio A y el extreme 
tarboxrlodel polipeptido 
en ereclm lento en el sitio R 
Este paso fija el polipeptido 
al tRNA en el sitio A, 


© Translocacion. El 
ribosoma transloca el 
tRNA del sitio A al sitio P. 
El tRNA vacio en el sitio P 
se mueve at sitio E, donde 
se libera. El mRNA avanza 
con sus tRNA unidos, 
ubicando el siguiente 
codon para sertraducido 
en el sitio A. 


A Fig. 17-18. Ciclo de elongation de la traduction. No se muestran en este diagrama las proteinas llamadas factores de elongaddn. La hidrdli- 
sis del GTP desempena un papel Importante en el proceso de elongacion. 


tor de liheracidn se une de forma directa al coddn de termina- 
cion en el sitio A, Los factores de liberaddn provocan la adi- 
ci6n de una molecula de agua a la cadena polipepndica en 
lugar de un aminoacido. Esta reaccion hidroliza el polip£pti- 
do complete desde el tRNA en el sitio R liberandolo a traves 
del tune! de sahda de la subunidad grande del ribosoma 
(vease la figura 17-16a). Postedormente, se disocia el resto 
del complejo de la traduccidn. 

Polimbosomos 

Un solo ribosoma puede producir un polipeptido de tama- 
fio medio en menos de un minuto. Por lo general, sin embar¬ 
go, se utiliza un unico mRNA para fabricar muchas copias de 
un polipeptido de forma simuhanea porque varios ribosomas 
pueden traducir el mensaje de un mRNA al mismo tiempo. 
Una vez que un ribosoma ha sobrepasado el coddn de inicia- 


cidn, un segundo ribosoma puede unirse al mRNA; de este 
modo, numerosos ribosomas pueden col gar a lo largo de un 
mRNA. Con un microscopic electronico se pueden observar 
estos rosarios de ribosomas, Uamados polirribosomas (o 
polisomas) (fig. 17-20). Los polirribosomas se encuentran 
tanto en celulas procariontes como en las eucariontes. 
Permiten que las cdlulas Fabriquen rapidamente muchas 
copias de un polipeptido. 

Terminacion y orientacion de la protema funeional 

El proceso de traduccion con frecuenda no es suficiente para 
elaborar una proteina funeional En esta seecion podra conocer 
las modi head ones que sufre una cadena polipeptidica despuds 
del proceso de traduccion, como tambidn algunos de los meca- 
nismos empleados para dirigir las proteinas completas a sitios 
especificos en la cdlula. 
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Cuando un ribosoma alcanza un cod6n de factor de liberaddn hidroliza et enlace entre Jj|| 5e disocian las dos subunidades 

termination en el mRNA, el sitio A del el tRNA en el sitio P y el Oltimo amino^tido rlbosOmicas y fos otros componentes 

ribosoma acepta una proteina llamada de la cadena polipeptidica, De este modo del complejo, 

factor de liberation en lugar del tRNA, se libera el polipepttdo del ribosoma. 


A Fig. 17-19. Termination de la traduction. 


PJegojfilento y modijicaciones postraductioimles 
de la proteina 

Durante su sintesis, una cadena polipeptidica comienza a 
enrollarse y plegarse de manera espontanea, formando una pro- 
teina funcional con una conformation especifica: una molecula 
tridimensional con estructura secundaria y tereiaria (v£ase la 
zgura 5-20). Un gen determina la estructura primaria y esta, a su 
vez, determina la conformacion. En muchos casos, una proteina 
chaperona (chaperonina) ayuda al polipeptido a plegarse correc- 
lamente (v£ase la figura 5-23). 

Pueden ser necesarios algunos pasos adicionales -modificado- 
ms postraducffi&nalesr- antes de que la proteina comience a reali- 
zar su trabajo espeafico en la celula. Ciertos aminoacidos 
pueden modificarse quimicameme por medio del agregado de 
azucares, lipidos, grupos fosfato u otros compuestos. Las enzi- 
mas suelen eliminar uno o mas aminoacidos del extremo guia 
amino) de la cadena polipeptidica. En ciertos cases, algunas 
enzimas pueden escindir una unica cadena polipeptidica en dos 
o mas partes. Por ejemplo, la proteina insulina se sintetiza pri¬ 
me ro como una sola cadena polipeptidica pero se vuelve activa 
solamente despues de que una enzima corta la parte central de la 
cadena, dejando una proteina const ituida por dos cadenas poli- 
peptldicas conectadas por puentes disulfuro. En otros casos, dos 
? mas polipeptidos que se sinteti 2 an por separado pueden reu- 
nirse y convenirse en subunidades de una proteina que tiene 
estructura cuatemaria* 


Orientation de los polipeptidos hatia localizations especificas 

En las microfotograftas electronicas de las ctiuias eucariontes 
activas en la sintesis proteica son evident!® dos poblaciones de 
ribosomas (y poiirribosomas): libres y unidos (v£ase la figura 6- 
11). Los ribosomas libres se hallan suspendidos en el citosol y 
por lo general, sintetizan proteinas que se disuelven en el citosol 
v actuan alii. En contraste, los ribosomas unidos est&n adheridos 
al lado citosolico del reticulo endoplasmatico (RE) o a la envoi- 
tura nuclear. Los ribosomas unidos sintetizan proteinas del siste- 
ma de endomembranas (la envoi tura nuclear, el RE, el aparato de 
Golgi, los lisosomas, las vacuolas y la membrana plasmatica) asi 


como proteinas secretadas desde la celula, como la insulina, Los 
ribosomas en si misrnos son id£nticos y pueden cambiar su esta- 
do de libres a unidos. 



Polipeptidos 
en crecimiento 


Subunidades 

ribosomicas 

entrantes 


con 


TO'Irribosoma 


Initio 
del mRNA 
(extremo 50 


Polipeptido 

complete 


\ 

Final fe 
del mRNA ^ 
(extremo 3'd) 


(a) Una molecula de mRNA r por lo general, se traduce de 
forma simultanea por varios ribosomas en grupos llamados 
poiirribosomas. 



0,1 urn 

(b) Esta microfotografla muestra un pollrribosoma grande en una 
c£lula procarEonte (MET). 

A Fig. 17-20. Poiirribosomas. 
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iQ ue determina que un ribosoma se encuentre tibre en el 
citosol o unido al RE rugose en un momento deierminado? La 
sintesis polipeptidica siempre corrtienza en el citosol, cuando 
un ribosoma libre inicia la traduccion de una molecula de 
mRNA, A1H coniinua el proceso hasta comp let arse, a menos que 
el polipeptido en crecimienio en si misino guie al ribosoma 
para fijarlo al RE, Los polipeptidos de las proteinas destinadas 
al sisLema de endomembranas o a la secretion son marcados 
por un peptido serial, que dirige a la prate in a hacia el RE (fig. 
17-21) Un complejo proteina-RNA llamado particula de 
reconocimiento de la serial (SRP) reconoce al peptido serial, 
una secuencia de alrededor de 20 ammoacidos en el extreme 
guia (ainino) del pollpeptido o cercano a el, a medida que sale 
del ribosoma. Esta particula funciona como un adaptador que 
Lleva al ribosoma hacia una proLeina receptora que se encuen- 
tra dentro de la membrana del RE. Este receptor es parte de un 
complejo de translocacion multiproteico. La smtesis del poli- 
peptido coniinua alU y el poll peptido en crecimienio serpemea 
a traves de la membrana dentro del lumen del RE por un poro 
proieico, Por lo general, una enzima elimina al peprido senal. 
El resto del polipeptido complete, si ha de ser una proteina 
secretora, se libera en la solution dentro del lumen del RE 
(como en la figura 17-21). De modo altemaiivo, si el polipep- 
tido va a ser una proteina de membrana, permanece parcial- 
mente embebido en la membrana del RE, 


Se uLilizan otras clases de peptidos serial para polipeptidos 
destinados a mitocondrias, doroplastos, el interior del nucleo 
y otros organulos que no forman parte del sistema de endo- 
membranas. La diferencia critica en estos casos es que la tra¬ 
duccion se completa en el citosol antes de importar el 
polipeptido hacia el interior del organulo. Los mecanismos de 
translocacion tambi£n varian, pero en todos los casos estudia- 
dos hasta la fecha, los “todigos postales 11 que dirigen a las pro¬ 
temas para la secrecion o para la localizacidn celular son 
peptidos serial de algrin tipo, Los procariontes tambien emp le¬ 
an codigos serial para dirigir las proteinas para la secrecion. 


Evaliiacion de concept os 


1. ^Que dos procesos aseguran que se ariada el aminoaddo 
correcto a una cadena polipeptidica en crecimiento? 

2. Describa como puede beneficiar a la celula la Formacidn 
de polinibosomas, 

3. Describa como se transporta un polipepiido que va a ser 
seemado hacia el sistema de endomembranas, 

Wartse Lis respuestus en el Apcndice A « 


0 La sintesis 
de polipeptidos 
comienza sobre 
un ribosoma libre 
en el citosol. 


© Una SRP se une 
al peptido serial 
detenrendo la sintesis 
momentaneamente. 


0 La SRPse une a una proteina 
receptora eri la membrana del 
RE, Este receptor es parte de un 
complejo proteko (un complejo 
de translocacion) que tiene un 
poro de membrana y una 
enzima de escidon de la serial. 


0 La SRP se libera y el 
polipeptido retoma su 
ere a m i en to , m i ent ras se 
transloca a traves de la 
membrana (el peptido 
serial permanece adherido 
a la membrana). 


0 La enzima 
de escidon de la 
serial corta el 
peptido serial 


© El resto del 
polipeptido ya 
terminado deja el 
ribosoma y se pliega 
hasta alcanzar su 
conformation final. 



LUMEN DEL RE 


Complejo 
de translocacirin 


A Fig. 17-21* Mecanismo de serialization 
para dirigir (as proteinas al RE, Un polipepti- 
do destinado a I sistema de endomembranas o a 
la secrecion comienza con un peptido serial, una 


serie de aminoacidos que le dirige hacia el RE. 
Esta figura muestra Ea sintesis de una proteina 
secretora y la importacidn simultanea hacia den¬ 
tro del RE, La proteina es procesada de manera 


adicional en este sistema y luego en el aparato 
de Golgi. Finalmente, una vesicula de transpose 
la lleva hacia la membrana plasmStica para libe- 
rarla desde la celula (v£ase la figura 7-9), 
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Concepto 


El RNA desempena multiples 
papeles en la celula: resumen 

Como hemos visto, la maquinaiia celular de la sfntesis proteb 
ca (y su destine hack el RE) esta regido por varios tipos RNA. 
AdemAs del mRNA, £stos son el tRNA, el rRNA y en los euca- 
nontes, el snRNA y el SRP RNA {cuadro 17*1), Un lipo de RNA 
llamado RNA nucleolar pequmo {snoRNA) colabora en el procesa¬ 
miento de los transeritos del pre-rRNA en el micieolo, un proce- 
so necesario para la formacidn de ribosomas. Las diversas 
funciones de esias moleculas pequefias de RNA van desde lo 
^structural a lo informacional y hasta lo eatalitico. Investigaciones 
recientes tambien revelaron la presencia de moleculas pequenas 
de RNA de cadena doble y simple que desempenan papeles de 
importance inesperada para regular que genes deben ser expre- 
sados. Estos tipos de RNA se denominan RNA de mierferenda 
petjucftos (siRNA) y microRNA (miRNA) (vease el capitulo 19). 

La capacidad del RNA para realizar fund ones tan diferentes se 
basa en ires propiedades. Primero, el RNA puede formar enlaces 
de hidrogeno con otras moleculas de acidos nudeicos (DNA o 


Cuadro 17-1. Tipos de RNA en una celula 
eucarionte 


Tipo de RNA 

Funciones 

RNA mensajero (mRNA) 

Lleva information que especifica las 
secuoidas de arronoacidos de ks pro- 
teinas desde el DNA hasta los riboso¬ 


mas. 

RNA de transferenria 
ORNA) 

Si i ve como molCcula adapiadoia en la 
sintesis de proteinas; traduce tos codo- 
nes del niRNA en aminoacidos. 

RNA ribosomico (rRNA) 

Desempena papeles caiallticos (ribozi- 
ma) y estructurales en los ribosomas. 

TranscrLo primaric 

Sirve como precursor del mRNA, el 
rRNA o el tRNA antes de ser procesa- 
do por cone y empalme o divaje. 
Algunas imrOnes del RNA actUan 
como una ribozima, catalizando su 
propio cone y empalme. 

RNA nuclear pequeno 
snRNA) 

Desempena papeles estructu rales y 
eataliticos en los espliceosomas, los 
eomplejos de proteina y RNA que cor- 
tan y empalman el pre-mRNA. 

SRP RNA 

Es un components de la pan feu la de 
reconocimiento de serial (SRP), del 
complejo de proteina-RNA que reep- 
noce a los pepudos senal de los poli- 
peptidos destinados al RE. 

RNA nucleolar pequefto 
isnoRNA) 

Colabora en el procesamiento de los 
transeritos pre-rRNA para la foruia- 
cidn de la subunidad del ribosoma en 
el nueteolo* 

RNA corto de imerferencia 
i siRNA) y microRNA 
i miRNA) 

Panieipan en la regulacion de la 
expresion gene tie a. 


RNA). Segundo, puede adoptar una forma tridimensional esped- 
fica por medio de los enlaces de hidrogeno entre las bases en par¬ 
tes diferentes de su propia cadena de polinucleotidos (como se 
observa en el iRNA; vease la figura 17-14). Tercero, tiene grupos 
Funcionales que le penniien actuar como catalizador (ribozima), 
Estas ires propiedades hacen al RNA bastante muldfuncionaL 
El DNA puede sex el material genetico de todas las c£luks 
vivientes, pero et RNA es mucho mas veriStiL En el capitulo 18 
aprendera que muchos virus utilizan el RNA en lugar del DNA 
como su material genetico. En los ultimos arios, los dentificos 
comenzaron a apreciar las funciones diversas llevadas a cabo por las 
moleculas de RNA. En efecto, en 2002, la re vista Science otorgd su 
reconodmiento de T)escubrimiemo del ario*’ a los hailazgos acerca 
de las pequenas moleculas regukdoras de RNA, siRNA y miRNA. 


Evaluation de conceplos 


1. Describa tres propiedades del RNA que le penniien 
realizar papeles distintos en la celula. 

Vecmse Ins respuestos en el Ape u dice A. 


Concepto 


La comp ara cion de la expresion 
genica en los procariontes y en 
los eucariontes revela 
diferencias fundamentales 

Si bien los procariontes y tos eucariontes lie van a cabo la 
transcription y la iraduccion de manera muy similar, hemos 
notado ciertas diferencias en la maquinaria celular y en detalles 
de los procesos. Las RNA polimerasas de los procariontes y los 
eucariontes son diferentes, y las de estos ultimos dependen de un 
conjunto complejo de factores de transcription. La transcription 
termina de manera diferente en las dos clases de celulas. Tambien 
son algo distintos los ribosomas de los procariontes y los de los 
eucariontes. Las diferencias mas important es, sin embargo, se 
origin an en la organization comparti mental de las cel u las euca¬ 
riontes. Como un taller de un solo cuarto, una celula procarion- 
te se asegura una operation que sigue la trayectoria del fiujo. En 
ausencia de un nucleo, se puede transcribir y traducir el mismo 
gen de forma simult&nea (fig. 17-22) y la proteina recien sinte- 
tizada puede difundirse rapidameme a su sitio de funcion. En 
contraste, la envoltura nuclear de la celula eucarionte separa la 
transcripcion de la traduccidn y destina un compartimento al 
procesamiento extensive del RNA. Esta etapa de procesamiento 
origina pasos adicionales cuya regulation ayuda a coordinar las 
actividades de elaboration de la celula (vease el capitulo 19). 
Finalmente, las ceiulas eucariontes tienen mecanismos complica- 
dos para dirigir las protefnas a los compartimentos celulares ade- 
cuados (organulos). 

^Donde consiguieron los eucariontes y los procariontes los 
genes que codifican la enorme diversidad de proteinas que sinte- 
tizan? Durante los miles de millones de anos pasados, el origen 
fundamental de los nuevos genes ha sido la mutation de genes 
preexistentes, el topico de la section siguienie. 
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Polip£ptido 
(extremo amino) 



A Fig, 17-22, Acoplamiento de la transcripcion y la traduecion 
en las bacterras. En fas cmj\as procariontes, la traduecion del mRNA 
comienza tan pronto como el extremo guia (S') de la molecuia de 
mRNA se despega del mofde de DNA. La mferofotograffa (MET) mues- 
tra a las moteedas de RNA polimerasa transcribiendo una cadena de 
DNA de E colt. Hay una cadena de mRNA en crecimiento adherida a 
cad a RNA polimerasa, que ya est£n traduciendo I os ribosomas. No se 
ven en la microfotograffa los polip£ptidos reei£n sintetizados, pero se 
muestran en el diagrama. 


Evaluacion de conccptos 


1. En la figura 17-22, enumere las RNA polimerasas en el 
orden de su iniciacidn de la transcripddn. Luego 
enumere los ribosomas de cada mRNA en el onden de su 
iniciacidn de la traduecion. 

2. ^5e encontraria en una celula eucarionte la disposition 
mostrada en la figura 17.22? Explique. 

Vtanse las respmstas en d Apdidice A . 


Concepto 


Las mutaciones puntuales pueden 
afectar a la estructura y la 
funcion proteica 

Las mutaciones son cambios en et material genetico de una 
celula (o virus). En la figura 15-14 consideramos mutaciones en 
gran escala, reacondidonamiemos cromosdmieos que afectan a 
segmentos largos del DNA. AhoTa podemos examinar las muta¬ 
ciones puntuales, cambios quimicos en solo un par de bases de 
un gen. 


Si se produce una mutacion puntual en un gameto o en una 
celula que da origen a gametos, esta mutacion puede ser trans- 
mitida a la descendencia y a una sucesidn de generaciones futu- 
ras. Si la mutacion tiene un efecto adverso sobre el fenotipo de 
un organismo, se conoce a la condicion mutante como trastor- 
no gendico o enfermedad hereditaria. For ejemplo, podemos 
rastrear las bases genetieas de la anemia drepanodtica hasta una 
muLacion de un solo par de bases en el gen que codifica uno de 
los polip£ptidos de la hemoglobina. La modificacidn de un solo 
nucleotido en la cadena molde del DNA lleva a la production de 
una proteina anormal (fig, 17-23 y vease la figura 5-21), En los 
individuos que son homodgotos para el alelo mutante, el defec- 
to falciforme de los eritrocitos causado por la hemoglobina alte- 
rada, produce sintomas multiples asociados con la anemia 
drepanodtica (vease el capitulo 14)* Veamos como los tipos 
diferentes de mutaciones puntuales se traducen en proteinas 
alLeradas. 

Tipos de mutaciones puntuales 

Las mutaciones puntuales deniro de un gen se pueden divi- 
dir en dos categonas generates: sustituciones de pares de bases 
e inserciones o deleciones de pares de bases. Para ver como 
afectan estas mutaciones a las proteinas, examine las figuras 
17-24 y 17-25 

Sustituciones 

Una sustilucidn de un par de bases es el reemplazo de un 
nucleotido y su acompanante por otro par de nucledtidos. 
Algunas sustituciones se denominan mutaciones silencks&s por- 
que, a causa de la redundancia del codigo genetico, no tienen 
efecto sobre la proteina codifkada. En otras palabras, un cambio 
en un par de bases puede transformar un codon en otro que se 
traduce en el mismo aminoaddo. Por ejemplo, si sobre la cade¬ 
na molde y-CCG-5’ mutase a 3-CCA-5 5 , el coddn mRNA, que 
suele ser GGC, seria GGU y aun asi se insertarfa la glicina en la 
localizacibn corrects de la proteina (vease la figura 17-5). Otras 
sustituciones pueden cambiar un aminoaddo pero tienen poco 
efecto sobre la proteina. El nuevo aminoaddo puede tenet pro- 
piedades similares al que reemplaza o puede estar en una region 
de la proteina donde no es esendal la secuencia exacta de ami- 
noacidos para mantener su funcion. 

Sin embargo, las sustituciones de los pares de bases de mayor 
interes son aquellas que causan cambios en una proteina que se 
detectan de inmediaio. La alteracion de un solo aminoaddo en 
un area crucial de la proteina, en el stub activo de una enzima, 
por ejemplo, afectara a su activldad de forma significativa, En 
ocasiones, una mutacion semejante da origen a una proteina 
mejorada o una con nuevas capacidades, pero con m&s frecuen- 
cia resuka perjudieial y produce una proteina men os acLiva o 
indtil con deterioro de la funcion celutar. 

Las mutaciones por sustiiucion son, por lo general, mutacio¬ 
nes de aminoaddo, tambien Uamadas mutaciones de semido 
errdneo (missense), es decir, el coddn alterado todavla codifica 
para un aminoaddo y por eso tiene semido, aunque no necesa- 
riamente el sentido correcto. Pero una mutaddn puntual tambien 
puede cambiar un coddn para un aminoaddo por un coddn de 
lerminacidn. Esto se denomina mutacion sin sentido (nonsense) 
o terminadora, que provoca que la traduecion termine prema- 
turameme; el polipeptido resultante sera mas corto que el codi- 
ficado por el gen normal (vease la figura 17-24). Casi Lodas las 
mutaciones sin sentido dan origen a proteinas no funcionales. 
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► Fig. 17-23. Bases moieoulares de [a 
anemia drepanocitica: una mutacion pun- 
tual. El alelo que causa la anemia drepanocL 
* ca difiere del alefo de tipo salvaje (normal) 
por un Cinico par de bases del DMA. 
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4 Fig. 17*24. Sustitucion de pares de bases. Las mutaciones son 
rambios en el DNA r pero esten representadas aqui tal como se ref le¬ 
an en el mRNA y su producto proteico. Las sustitudones de pares de 
cases pueden produdr mutaciones silenclosas, de sentido errbneo o 

5 n sentido. 


Iiiscrriones y de feci ones 

Las inserciones y las deleciones son adidones o perdidas de 
pares de nucleotidos en on gen, Estas mutaciones tienen tin efec¬ 
to desastroso sobre la proteina resultante mas a menudo de to 
que lo hacen !as sustitudones, Como el mRNA se lee como una 
serie de tripletes de nucleotidos durante la traduccibn, la inscr- 
ci6n o la delecibn de nudebtidos puede alterar el marco de lec- 
tura (el agrupamiento de tripletes) del mensaje genetico. Una 
mutacion semejante, denominada mutacidn del marco de lec- 
tura, se producira siempre que el numero de nucleotidos inser- 
tado o delecionado no sea multiple de ires (vease la figura 
17-25), Todos los nuclebtidos que se encuentran en direccibn 3 T 
de la delecion o de la insercion se agmparan de Forma incorrec- 
ta en codones y el resultado sera un sentido errdneo extenso que 
probablemente finalizara m£s tarde o mis temprano en una ter- 
minacion prematura y sin sentido. A menus que la mutacidn del 
marco de lectura se encuentre muy cerca del final del gen, pro¬ 
ducira una proteina que casi con certeza no sera funcional. 

Mutagenos 

Las mutaciones pueden originarse de numerosas maneras. Los 
errores durante la replicacion, reparacion o recombinacion del 
DNA pueden dar lugar a sustitudones, inserciones o deleciones 
de pares de bases y tambien a mutaciones que afeetan a segmen¬ 
ts mas largos del DNA. Las mutaciones que nacen de estos erro¬ 
res se Hainan mutaciones espontdneas. Es dificil calcular la 
frecuencia con que se presentan estas mutaciones. Se han reali- 
zado estimaciones groseras de la tasa de mutacion durante la 
repticacirin del DNA para E. edi y los eucariontes, y los numeros 
son similares: alrededor de 1 nucleotido de cada 10 10 es alterado 
y pasa a la siguiente generacion de celulas. 

Numerosos factores fisicos y quimicos, llamados mutagenos, 
interactuan con el DNA causando mutaciones. En la decada de 
1920, Hermann Muller descubrio que los rayos X causaban cam- 
bios geneticos en las moscas de la fmta. Mediante rayos X, pudo 
crear mutantes de Drosophila que podia utilizar en sus estudios 
geneticos. Pero tambien reconocib una implicadbn alarmante en 
su descubrimiento: los rayos X y otras formas de radiacion de 
alia energia plantean riesgos para el material genetico de las per¬ 
sonas as! como para los organismos del laboratorio. La radiacion 
mutagenica, un mutageno fisico, tncluye la luz ultravioleia (UV), 
que puede causar la ruptura de los dimeros de timina del DNA 
(vease la figura 16-17). 
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A Fig. 17-25, insertion o delecion de pares de bases, En senti¬ 
do estricto, el ejemplo de la parte inferior no es una mutadbn pun- 
tual porque conileva la inserti6n o la deletibn de m3s de un 
nudebtido. 


Los mutagenos quimicos comprenden varias caiegonas. Los 
analogos de las bases son compuestos quimicos similares a las 
bases normales del DNA pero que se aparean de forma incorrec- 
La durante la replication del DNA. Algunos otros mutagenos quf- 
micos imerfieren con la replicacidn al insertarse ellos mismos en 
el DNA y distorsionar la doble helice. Otros mutagenos causan 
cambios quimicos en las bases que a fee tan a sus propie dades y al 
apareamiento. 

Los invesiigadores desarrollaron metodos diversos para pro¬ 
bar la actividad mutagenica de diferentes compuesLos quimicos. 
Una aplicacion fundamental de estas pmebas es la detection pre- 
liminar de los productos quimicos para idemificar a aquellos que 
pueden causar cancer. Este enfoque tiene sentido porque la 
mayoria de los carcinogenos (productos quimicos que causan 
cancer) son mutagbnicos y, a la inversa, la mayoria de los muta- 
genos son cartinbgenos. 


Evaluacioii de conceptos 


1 , iQui pasa cuando se pierde un par de nudeotidos de la 
mitad de la secuencia de codificacidn de un gen? 

2. La cadena molde de un gen contiene la secuencia 3 3 - 
TACTTGTCCGATATC-5’. Dibuje la doble cadena de 
DNA y el mRNA resultan Le, marcando los extremes 5 3 y 
3 s . Determine la secuencia de aniinoacidos, Luego 
muestre lo mismo despues de que una mutacibn 
cambia la secuencia de la plantilla de DNA a 3 5 - 
TACTTGTCCAATATC-5L ^Cual es el efecto sobre La 
secuencia de aminoacidos? 

Vearije las respuestas en d Apeii dice A. 


^Que es un gen? Revision de la pregunla 

Nuestra definition de gen evoluciono a lo largo de los ultimos 
capitulos, como sucedio a lo largo de la historia de la genetica. 
Comenzamos con el concepto mendeliano de gen como una uni- 
dad discreta de herencia que afecta a un caracter fenotipico (capi- 
tulo 1 4). Luego vimos que Morgan y sus colaboradores asignaron 
estos genes a loci especificos sobre los cromosomas (capitulo 15). 
Avanzamos al ver al gen como una region de una secuencia 
nucleottdica especifica a lo largo de una molecula de DNA (capi¬ 
tulo 16). Finalmenie, en este capitulo consideramos una defini¬ 
tion funcional de gen como una secuencia que codifica para una 
cadena polipeptldica especifica. Todas estas definiciones son uti¬ 
les, dependiendo del contexto en el que se estudian los genes (la 
figura 17-26 resume la via desde el gen hasta el polipeptldo en 
una celula eucarionte). 

Todavia el modelo un gen-un polipeptldo debe ser perfec- 
cionado y aplicado selectivamente. La mayoria de los genes 
eucariontes contienen segmentos no codificantes (intrones), de 
manera que porciones grandes de estos genes tienen segmentos 
que no se corresponden en polipeptidos. Con frecuentia, los 
biologos moleculares incluyen tambien a los promotores y a 
deltas regiones reguladoras del DNA dentro de los limites de 
un gen. Estas secuencias de DNA no se transcribe^ pero se 
pueden considerar parte del gen funcional porque deben estar 
presentes para que se produzca la transcription. Nuestra defi¬ 
nition molecular de gen tambien debe ser suficientemente 
amplia como para incluir el DNA que se transcribe en rRNA } 
iRNA y otros RNA que no se traducen. Estos genes no tienen 
productos polipeptidicos. Asi, llegamos a la definicion siguien- 
te: ungen es una region del DNA cuyo praducto/mti es un polipep- 
tido o una moUaila de RNA . 

Para la mayoria de los genes, sin embargo, todavia es Util rete- 
ner la idea de un gen-un polipeptldo. En este capitulo aprendib 
en terminos moleculares como se expresa un gen ripico, por 
transcripcibn en RNA y luego por traduction en un polipeptldo 
que forma una proteina de estructura y funcion especifica. Las 
proteinas, a su vez, dan origen al fenotipo que se observa en un 
organismo. 

Los genes esian regulados. Exploraremos la regulation de la 
expresion del gen en los eucariontes en los capitulos 19 y 21. En 
el proximo capitulo comenzamos nuestra exposition sobre la 
regulation del gen concentrandonos en la biologia molecular 
mas simple de las bacterias y los virus. 
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El RNA se transcribe a 
partir de un molde del DNA 
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Subunidades 
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Anticodon 


TRADUCCI6N 


© Una sutesibn de tRNA 
fijan sus amino^cidos a la 
cadena polipeptldica a 
medida que se mueve el 
mRNA 3 traves del 
ribosoma, un codbn por 
vez (cuando se complete, 
se libera el polipbptido del 
ribosoma). 


Ribosoma 


TRANSCRIPCION 


Aminoacido 
tRNA — 


Polip£ptido 
en credmiento 


AOlVAGbN DEL AMINOACIDO 

© Cad a aminoacido se une 
a su tRNA propio con la 
ayuda de una enzima 
espedfita y ATP, 


Aminoacido 

activado 


FORMACION DEL 
COMPLEJO DE INICIACIQN 

@ Despubs de dejar el 
nudeo, el mRNA se une 
ai ribosoma. 


CnOPLASMA 


NUCLEO 


Q 

ArminoadkRNA 
sintetas a 


Transcrito 
de RNA - 


PRQCESAMIENTO DEI RNA 


Transcnto de RNA 
(pre-mRNA) 


Intron 


@ En fos eucariontes f 
el transcrito del RNA 
(pre-mRNA) se corta, 
empalma y modifica para 
producir el mRNA, que se 
mueve desde el nOcleo 
hacia el citoplasma. 


a Fig, 17-26, Resumen de la transcription 
y la traduccion en una celula eucarionte. 

Este diagrams muestra la via que va desde un 
sen a una protein a. Recuerde que cada gen en 
^ DNA se puede transcribe repetidas veces en 
“uchas moleculas de RNA y que cada mRNA 
:5mbi£n se puede traducir reiteradamente para 


producir muohas molecules polipeptfdicas (tarn- 
bibn, recuerde que los productos finales de 
aJgunos genes no son polipeptidos sino molb- 
culas de mRNA, induyendo ei tRNA y el rRNA). 
En general, los pasos de la transcripcibn y la tra- 
duccibn son similares en las cblulas procariontes 
y eucariontes. La diferencia principal es la exis¬ 


tence del procesamiento del RNA en el nbcleo 
eucarionte. Se encuentran otras diferendas sig- 
nificativas en las etapas inidales de la transcrip- 
cibn y la traduccibn y en la terminacibn de la 
transcripcion. 
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•M-SmiEN BE CONCEPTOS CLAVE 


Los genes espeeifican las proteinas por medio de la 

transcripcion y la traduccion 

* Evidencing a partir del estudio de defectos metabolieos 
Cpp, 309-310). H DNA conuola d metabolismo dirigiendo a las 
ctiulas a sintetizar enzimas especlfkas y otras proteinas. Los expert- 
memos de Beadle y Tatum con cepas mutantes de Neuraspora sus- 
tentaron la hipOtesis de un gen-una enzirna. Los genes codifican 
cadenas de polipbpridos o moleculas de RNA, 

Principles basicos de la transcription y la traduccion 
(pp. 310-312). La transcription es la transference nudebtido a 
nudebtido de informacidn desde el DNA hada el RNA; la traduc- 
cion es la transference de information desde la secuencia nucleoti- 
dica del RNA hada la secuencia de aminoacidos en un polipeptido, 

El codigo geneiico (pp. 312-314). La informacidn gentiica esta 
codificada como una secuencia de tripletes de bases no superpues- 
los o codones. Un coddn en el RNA mensajero (mRNA) se traduce 
en un amino£ddo (61 codones) o sirve como una serial de termina¬ 
tion (3 codones). Los codones se deben leer en el marco de lectura 
correcto para que se produzca el polipeptido especlfico. 


Con cep to 


La transcripcion es la sintesis de RNA dirigida por 
el DNA: oi defaile 

Componemes moJeoilares de la transcripcion (pp. 315-316). 

La sintesis de RNA esta catalizada por la RNA polimerasa, Esta 
enzirna sigue las mismas reglas del apareamiento de bases que en la 
replicacidn del DNA, excepto en que en el RNA el uracilo sustituye 
a la timina. 

Sintesis dc un transcrito de RNA (pp. 316-317), Las tres etapas de 
la transcription son la initiation, la elongacibn y la termination, Los 
promotores senalan la iniciacidn de la sintesis del RNA. Los factores 
de transcripcion ayudan a la RNA polimerasa de los eucariontes a 
reconocer las seeuencias de los promotores, Los mecanlsmos de termi¬ 
nation son diferentes en los procariontes y en los eucanonces. 


I Conccpto 


Las celulas eucariontes modifican el RNA despues 
de la transcripcion 

Alteration de los exiretnos del mRNA (p. 317). Antes de dejar 
el nticleo, las moleculas de mRNA en los eucariontes son prccesa- 
das mediante la modification de sus extremos, por el corte y 
empalme del RNA. El extreme 5’ recibe un casquete nucleotidico 
modificado y el extreme 3' una cola de poll-A. 

► Genes fracrionados, y corte y empalme del RNA 

(pp. 318-319), La mayotia de los genes eucariontes tienen intro- 
nes intercalados entre las regiones codificantes, es decir los exo- 
nes, En el corte y empalme del RNA se elimman los im rones y se 
unen los exones. El corte y empalme del RNA se lleva a cabo por 
los espliceosomas pero, en algunos casos, el RNA solo cataliza el 
proceso, Se denominan nbozimas a las moleculas de RNA cataliti- 
co. La presencia de intrones permite el corte y empalme alternati¬ 
ve del RNA, 


Conccpto 


La traduccion es la sintesis dc un polipeptido 
dirigida por el RNA: en detalle 

Components molecular es de la traduccion (pp. 320-323). 

Una celula traduce un mensaje del mRNA en una prottina con la 
ayuda del RNA de transferencia (tRNA). Despubs de unir los ami¬ 
noacidos especificos, las moleculas de tRNA se alinean por medio 
de sus antlcodones en los codones complementarios sobre el 
mRNA. Los ribosomas ayudan a fatilitar este acoplamiento con los 
sitios de union del mRNA y del tRNA, 

Construction de un polipeptido (pp. 323-324). Los ribosomas 
coordman Las ties etapas de la traduccion: iniciacidn, elongacibn y ter- 
minatiOm La formacibn de uniones peptidicas entre aminoacidos se 
cataliza por el rRNA. Numerosos ribosomas pueden traducir una sola 
molCcula de mRNA simultaneamente, formando un pclirribosoma. 

► Terminacion y orientation de la proteina fmicional (pp. 324- 

326), Despubs de la traduccion, las proteinas pueden modificarse de 
manera que afectan su forma tridimensional. Los ribosomas libres en 
el citosol inician la sintesis de todas las proLelnas, pero las proteinas 
destinadas para el sistema de endomembranas o para la secretion se 
deben transportar al interior dd RE. Estas proteinas tienen pCptidos 
serial a los que se une la partfcula de reconocimiento de serial (SRP), 
permitiendo que el ribosoma traductor se una al RE. 


Conccpto 


El RNA desempena multiples papeles eit la celula: 
resumen 

^ El RNA puede formar enlaces de hidrbgeno con otras molbculas de 
acidos nucleicos (DNA o RNA). Puede asumir una forma tridimen¬ 
sional espetifica. Y tiene grupos funcionales que le permiten actuar 
como un catalizador, una ribozima (p, 327). 


Conccpto 


La comparacion de la expresion genica 
en los procariontes y en los eucariontes revela 
diferencias fundamentales. 

> Como las celulas procariontes carecen de envoltura nuclear, la tra- 
duccibn puede empezar mientras la transcription todavia se esta 
realizando, En la celula eucarionte, la envoltura nuclear separa la 
transcripcion de la traduccion y en el nilcleo se produce un extenso 
procesamiento del RNA (pp. 327-328). 


Con cep to 


Las mutaciones puntuales pueden afectar a la 
estructura y la funcion proteica 

> Tipos dc mutationes puntuales (pp. 328-329). Una mutacibn 
puntual es una modificacion de un par de bases del DNA S que 
puede llevar a la production de una proLeina no functonal o a nin- 
guna. La susLitucibn de pares de bases puede causar mutationes de 
semi do errbneo o sin semido. Las inserciones o delec tones de pares 
de bases pueden producir mutaciones en el marco de lectura. 

► Mutagen os (pp. 329-330). Las mutaciones espomaneas se pueden 
producir durante la replication, la recombination o la reparation 
del DNA. Los mutagenos qulmicos y fisicos tambien pueden alterar 
los genes. 
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EY'ALUAC.ION DE CONOCIM.IENTOS 


Autoevaluacion 

1. Las sustituciones de pares de bases que implican a la tercera base 
de un codon rara vez dan como resukado un error en el polipepd- 
do porquc: 

a. Las susutuciones se corrigen antes de que comience la transcription. 

b. Las sustitutiones esten restringidas a los int rones, 

c. Las reglas del apareamiento de bases son menos estrictas para la 
tercera base de los codones y antieodones, 

d. La panic ula de reconocimiento de seftal corrige los errores de 
codification. 

e. Los errores transcritos atraen a las snRNR que luego esiimulan el 
cone y empalme y la correction. 

2. Hn las cetulas eucariontes, la transcription no puede empezar hasta que: 

a. Las dos cadenas de DNA se separan completamente y se expo- 
nen al promotor. 

b, Varies faciores de transcription se unen al promoter, 
c Se remueven los casquetes 5 f del mRNA, 

d. Se eliminan los intrones del DNA de la eadena moide. 

e, Las DNA nucleasas aislaron la unidad de transcription, 

3. ;Cu£l de las oraciones siguientes no es verdadera para un codon? 

a, Consta de tres nudeOtidos. 

b, Puede codificar el mlsmo ainino&cido que otro codon. 

c, Nunca codifica mas de un aminoacido. 

d Se extvende desde un extremo de la molecula de lRNA* 
e. Es la unidad basica del cbdigo genetico. 

La via metabolica de !a sintesis de arginina es como sigue: 

Precursor omitina —¥ citrulina —> arginina 

ABC 

Beadle y Tatum descubrieron varias clases de mutantes de 
Scumsppra que eran capaces de crecer en un medio minimo con 
adicibn de arginina (v£ase la figura 17-2). Pudieron concluir que: 

a. Un gen codifica ta via metabolica complete. 

b. El cbdigo genetico del DNA es un cbdigo de tripletes. 

c Los mutantes de clase 1 tienen sus mutadones en la eadena de 
nucleotidos despuds que los mutantes de clase IL 

d, Los mutantes de clase 1 tienen una enzima no funcionante en el 
paso A y los mutantes de clase II Lienen una en el paso B. 

e, Los mutantes de clase 111 tienen enzimas no funcionales en todos 
los pasos, 

3. El anticodon de una molecula de lRNA en particular es: 
a Complememaria al codon correspondiente en el mRNA. 

b. Complementary al triplete correspondiente en el rRNA. 
c La parte del tRNA que se une a un aminoacido especMco. 

d. Modificable, dependiendo del aminoacido que se una al lRNA. 

e. Catalitica, convirtiendo al tRNA en una ribozima. 

6, -Cual de las afirmaciones siguientes no es verdadera para el proce- 
samiento del RNA? 

a Los exones se conan antes de que el mRNA abandone el raicleo, 

b. Los nucleotidos se pueden afiadir en ambos extremes del RNA, 

c. Las ribozimas pueden actuar en el corte y empalme del RNA. 

d. El corte y empalme del RNA puede ser eatalizado por Los esplice- 
osomas, 

e. Un transcrito primario a menudo es mas largo que la molecula 
final de RNA que deja el nucleo. 


7. ^CuaL de las siguientes afirmaciones es verdadera para la tiaduc- 
cidn en procariontes y eucariontes? 

a. La traduction se aeopla a la transcription. 

b. El producto de la transcription se lee de inmediato para su tra¬ 
duction. 

c. El codon UUU codifica fenilalanina, 

d. Los ribosomas son afectados por la estreptomicina, 

e. La particula de reconocimiento de serial (SRP) se une a los pri- 
meros 20 aminoAcidos de ciertos polipeptidos. 

8. Empleando la figura 17-5, identifique una secuencia de nuclebti- 
dos 5 1 —* 3 T en la eadena moide de DNA para un mRNA que codi¬ 
fica la secuencia polipeptfdica Phe-Pro-Lys. 

a. UUU-GGG-AAA d. CTT-CGG-GAA 

b. GAA-CCOCTT e. AAA-CCC-UUU 

c. AAA-ACC-TTT 

9. ^Cua! de las siguientes mutaciones tendria mds probabilidades de 
ejercer un efecto nocivo sabre un organismo? 

a. Una sustitucidn de un par de bases. 

b. Una deletion de tres nudeOtidos cerca de la mitad de un gen. 

c. Una deletion de un solo nudebrido en el medio de un intrbn, 

d. Una deletion de un solo nucleOtido cerca del final de la secuen¬ 
cia de codification. 

e. Una insertion de un solo nudebtido en direction 3 1 y cerca del 
comienzo de la secuencia de codification, 

10. £Qu£ componente no este directememe implicado en la traduc- 
cibn? 

a, mRNA b; DNA c. tRNA d. ribosomas e. GTP 
Vranse las respuestus en eJ Apindice A . 


IntcrrelacioB evoluliva 

El cbdigo genetico (v£a$e la figura 17-5) es rico en Lmplicaciones evo 
lutivas. Por ejemplo, adviOrtase que los 20 aminoatidos no esten 
esparcidos at azar; la mayorfa de los amino&cidos estan codificados por 
un conjunto similar de codones, iQue explicaciones evolutivas se pue¬ 
den dar para este patrbn? (Sugerentiu: hay una explication relacionada 
con el linaje histbrico y otras explicaciones menos obvias relacionadas 
con la expresibn de “la forma se adapta a la funcionL) 


Problemas cientificos 

Un biologo inserta un gen de una celula hep^tica humana en el cro- 
mosoma de una bacteria. La bacteria lo transcribe y traduce. La pro- 
teina producida es inutil y se descubre que contiene m^s 
aminoacidos que la proteina simetizada por la celula eucariome. 
Explique por quti 


Ciencia, tecnologia y soctedad 

Nuestra citilizacion genera muchos mutagenos qulmicos (por ejemplo, 
pesticidas) que modlflean el medio ambiente de manera que aumentan 
la exposicibn a otros mutagenos, en especial a la radiation UY ^QuO 
deberian hacer los gobiemos para identificar mutagenos y regular su 
liberation al medio ambiente? 
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Genetica de los 
virus y de las 
bacterias 


Conceptos clave 


18-1 Los virus tienen un genoma pero solo pueden 
reproducirse dentro de una celula huesped 
18-2 Los virus, los viroides y los priones son patoge- 
nos muy importantes de animates y plantas 
18-3 La rapidez de la reproduction, la mutation y la 
recombination genetica eontribuyen a la 
diversidad genetica de las bacterias 
18-4 Las bacterias individuates responden a los 

cambios ambientales por medio de la regulacion 
de su expresion genica 


Panorama general 


Sistemas modelo microbianos 

E n la foto de la figure 18-1 se observa un hecho notable: 
el ataque de una celula bacteriana por numerosas estruc- 
turas que parecen “piraletas” en miniatura. En esta 
micTofotografla elect rprtica de barrido en color se observan estas 
estmcturas T un tipo de virus llamado bacieriofago T4, infectando 
a la bacteria Escherichia colt El virus pone en movimiento el eon- 
irol genetico de la bacteria por medio de la inyeccion de su DNA 
deniro de la cdula. La biologla molecular naclri en los laborato- 
rios de los microbi6logos que estudian virus y bacterias. Agunos 
microorganismos como E. coli y sus vims se denominan sistemas 
moddo f debido a que los investigadores los utilizan con frecuen- 
cia en estudios que revelan principles biologicos amplios. Los 
experimentos con vims y bacterias prop ore ionaron gran parte de 
la evidencia de que los genes estan compuestos por DNA y Fue- 
ron esenciales en la resolueion de los mecanismos moleculares de 
los procesos fundamemales de la replication del DNA, la trans¬ 
cription y la traduction. 

Apane de su valor como sistemas modelo, los virus y las bac- 
terias tienen mecanismos geneticos unices que son imeresantes 
por si mismos. Esios mecanismos especializados tienen aplica- 
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A Figure 18-1. Bacteriofago T4 infectando a una celula de E colt 


clones importantes para comprender como causan enfermedades 
los vims y las bacterias. Ademas, las tecnicas que permiten a los 
dentfficos manipular genes y transferirlos de un organismo a 
otro, emergieron del estudio de los microorganismos. Estas t£c- 
nicas estan teniendo un impacto importante, tanto en la investi¬ 
gation basica como en la biotecnologia (vease el cap. 20). 

En este capitulo estudiaremos la genetica de los virus y de las 
bacterias. Recuerde que las bacterias son procariontes, con celu- 
las mucho mis pequerias y con una organization mas simple 
que las de los eucariontes, como las plantas y los animates. Los 
vims son aun mas pequenos y mas sencillos (fig, 18-2), Puesto 
que earecen de las estruciuras y de la maquinaria metabdlica pre~ 
sentes en las ctiuias, la mayoria de los virus son poco mas que 
genes empaquetados en cubiertas proteicas. Comenzaremos con 
la estructura de los sistemas geneticos mas sencillos que existen, 
y su papel como agentes causantes de enfermedad o pattigenos. 
Luego examinaremos la genetica de las bacterias y la regulacion 
de su expresidn genetica. 


Concepto 


Los virus tienen un genoma pero solo 
pueden reproducirse dentro de 
una celula huesped 

Los cientificos deteciaron los virus de forma indirecta mucho 
antes de que pudieran verbs. La historia del descubrimiento de 
los vims comienza cerca de finales del siglo xix. 

El descubrimiento de los vims: 
investigation cientifica 

La enfermedad del mosaico del tabaco impide el crecimien- 
Lo de ias plantas de tabaco y da a sus hojas una coloration 
moteada o en mosaico (fig, 18-3). En 1883, Adolf Mayer, un 











A Figura 18-2, Comparacion del tamano de un virus, una bacte¬ 
ria y una celula animal. Solo se muestra una porci6n de una tfpica 
c^lula animal. Su dtemetro es alrededor de diez veces mayor que la Ion- 
gitud de E. cofi, 


dentifico aleman, descubriO que podia transmitir la enfermedad 
de una planta a otra frotando las plantas sanas con la savia extra- 
ida de las hojas enfermas. Despu£s de la busqueda infmctuosa de 
an germen infecdoso en la savia, Mayer concluyo que la enfer¬ 
medad estaba causada por una bacteria extra ordinariamente 
pequena que no podia verse con el microscopic. Esta hlpdtesis 
fue probada una decada mas iarde por Dimitri Ivanowsky un 
mvestigador ruso, que paso la savia tnfectada de las hojas de 
tabaco a traves de un filtro diseriado para eliminar bacterias. 
Despues de filtrada, la savia todavfa products la enfermedad del 
mosaico. 

[vanowsky formulo la hlpdtesis de que eran bacterias las que 
eausaban la enfermedad del mosaico de! tabaco. Quizes, penso, 
las bacterias eran tan pequenas que pasaban a traves del filtro o 
claboraban una toxina filtrable que causaba la enfermedad. Esta 
ultima posibilidad fue deseartada cuando el botanico holandes 
Martinos Beijerinck descubrio que el agente infecdoso de la savia 
filtrada podia reproducirse. Frotd las plantas con la savia filtrada 
v, despuds de que estas plantas desarrollaran la enfermedad, uti- 
jzo su savia para infectar mas plantas, cominuando el proceso a 
travds de una serie de infecciones. Concluyo que el patdgeno se 
habia reprodutido, porque su capacidad para causar la enferme¬ 
dad no se atenuaba despues de varias transferencias de una plan¬ 
ta a otra, 

En realidad, el patdgeno solo se reproducia dentro del 
huesped que infectaba. A diferencia de las bacterias, el agente 
misterioso de la enfermedad del mosaico no podia cultivarse en 
medios nutritives en tubos de ensayo ni en placas de Petri, Beijerinck 
imagind que era una partfcula reproductora mas pequena y dm- 



A Figura 18-3. Infection por el virus del mosaico del tabaco 
(VMT). Una hoja de tabaco sana, no infectada (izquierda) comparada 
con una hoja infectada de forma experimental con el VMT (derecha). 


pie que las bacterias. Sus sospechas se confirmaron en 1935 
cuando el dentifico estadounidense Wendell Stanley cristalizo la 
particula infecciosa, conocida ahora como el virus del mosaico 
del tabaco (VMT). A continuacidn, el VMT y muchos otros virus 
fueron visualizados con la ayuda del microscopio electronico. 

Estructura de los virus 

Los virus m£s pequerios tienen solo 20 nm de diametro; son 
mas pequerios que un ribosoma. En una cabeza de alfiler caben 
millones de ellos. Ann los virus mas grandes son escasamente 
visibles con el microscopio optico. El descubrimiento de Stanley 
de que algunos virus se podian cristalizar fue una noticia emo- 
cionante y misteriosa a la vez. Ni siquiera la m4s simple de las 
celulas puede formar cristales regulares. Pero si los virus no 
son celulas, entonces <?que son? Son particulas infecciosas que 
se componen de dcido nucleico encerrado dentro de una 
cubiena proteica y, en algunos cases, una envoltura membrano- 
sa. Examinemos mas de cerca la estructura de los virus y c6mo 
se reproducer 

Genomas \irales 

En general, los genes estan formados por DNA de cadena 
doble -la doble helice convencional- pero muchos virus desaft- 
an esta convendon. Sus genomas pueden estar formados por 
DNA de cadena doble, DNA de cadena simple, RNA de cadena 
doble o RNA de cadena simple, dependiendo del tipo de virus. 
Se los conoce como DNA vims o RNA virus, de acuerdo con el 
tipo de acido nucleico que contenga su genoma, En cualquier 
caso, el genoma esta organizado, por lo general, como una mole- 
cula lineal simple o circular de £cido nucleico. Los virus mas 
pequerios tienen solo cuatro genes, en tanto que el mayor tiene 
varios denies. 

Cdpsiifes y envoi turns 

La cubierta proteica que encierra el genoma viral se deno- 
mina cap side. De acuerdo con el tipo de vims, la capside puede 
tener forma de baston, ser poliedrica o ser aim mis comple- 
ja (como el T4); Las capsides estdn construidas por un gran 
numero de subunidades proteicas llamadas capsOmems, pero el 
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70-90 nm (diametro) 
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20 nm 


(a) El virus del mosaico del 
tabaco tiene una capside 
helicotdal con una forma 
global de bastbn rigido. 



50 nm 


(b) Los adenovirus tienen una 
capside poliddrka con una 
antena glucoproteica en cada 
Venice. 



50 nm 


(c) Los virus de la influenza tienen 
una envoltura externa rodeada 
de antenas glucoproteicas, El 
genoma consta de ocho 
mo 14c u I as dlferentes de RNA, 
cada una de ellas envuelta en 
una c^pside helicoidal. 



50 nm 


(d) El bacteriofago T4, como 
otros "fagos T pares" tiene 
una Upside compfeja 
compuesta por una cabeza 
poli£drica y un aparato de 
cola. 


A Figura 18-4. Estructura viral* Los virus est&n constitutes por ^cidos nudeicos (DIMA o RNA) rodeados por una cubierta proteica (la capside), y 
a veces, recubiertos por una envoltura membra nosa, Las subunidades proteicas individuates que forman la topside se denominan capsdmeros. Si bien 
son diversos en tarnano y forma, los virus trenen caracterfsticas estructu rales comunes, la mayoria de las cuales aparecen en los cuatro ejemplos que 
se muestran aqui (todas las micrograffas son MET coloreadas). 


rmmero de tipos dlferentes de protemas es pequeno. El vims 
del mosaico del tabaco tiene una capside rigida con forma de 
bastdn compuesta por mas de mil moleculas de un solo tipo 
de protefna, ordenadas en forma de helice (fig* 18-4a) Los 
adenovirus, que infectan el tracto respirator!© de los anima¬ 
tes, tienen 252 moleculas proteicas kfonticas dispuestas en una 
capside polledrica con 20 facetas triangulares, un icosaedro 
(fig. 18-4h). 

Algunos vims tienen estructuras accesorias que ayudan a 
infectar a sus huespedes. Por ejemplo, una envoltura membra- 
nosa rodea a las capsides de los vims influenza y a muchos otros 
vims encontrados en animales (fig. 18-4c). Estas envoi turas 
virales, que derivan de la membrana de la celula huesped, con- 
tienen fosfoh'pidos y protemas de membrana de la cdula hum¬ 
ped. Tambien contienen protefnas y glucoprotemas de origen 
viral (las glucoproteinas son protemas e hidratos de carbono uni- 
dos en forma covaleme). Algunos virus Ilevan unas pocas mole¬ 
culas enzimaticas virales dentro de sus capsides. 


Las capsides mas complejas se encuentran en los virus que 
infectan a las bacterias, llamados bacteriofagos o, simplemen- 
te, fagos, Los primeros fagos estudiados fueron siete que 
infectan a E. call. Estos siete fagos se denominaron tipo 1 
(Tl), tipo 2 (T2), y asi sucesivamente siguiendo el orden de 
su descubrimiento. Los tres fagos pares (12, T4 y T6) resul- 
taron ser muy similares en su estructura. Sus c&psides pose- 
en cabezas icosaedricas que encierran el DNA. Adherido a la 
cabeza se encuentra una cola proteica con fibras que los fagos 
utilizan para fijarse a una bacteria (fig. 18-4d) 

Caracteristicas generates de los eiclos 
reprodnctivos virales 

Los vims son parasites intracelu lares obligados: se pueden 
reproducir solo dentro de una celula huesped* Un virus aisla- 
do es ineapaz de reproducirse ni de hacer algo mas que infec¬ 
tar a una celula huesped adecuada. Los virus carecen de 
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enzimas metabohcas, ribosomas o cualquier oLro sistema para 
elaborar proteinas. Es dedr, los vims aislados son solamente 
conjuntos de genes empaqnetados en transito de una celula 
huesped a otra. 

Cada tipo de virus puede infectar solo un espectro limitado 
de celulas huesped, llamado rango de huesped. Esta especifi- 
cidad por el huesped precede de la evotucidn de los sistemas de 
reconocimiento de los virus. Los virus identifican sus cSlulas 
huesped por medio de un sistema de encaje del tipo ilave- 
cerradura” entre proteinas externas del virus y mol£culas recep- 
toras especificas en la superficie de las celulas (probablemente, 
los receptores evolucionaron primero porque llevahan a cabo 
funciones beneficiosas para el organismoL Algunos virus amplia- 
ron sus rangos de huesped, El virus del Nilo Occidental, por 
ejemplo, puede infectar mosquitos, aves y seres humanos y el 
de la encefalitis equina puede infectar mosquitos, aves, cahalios 
y seres humanos, Otros virus tienen rangos de huesped tan 
estrechos que pueden infectar una sola especie. El virus del 
sarampidn y los poliovirus, por ejemplo, solo infectan a los 
seres humanos. Ademas, la infeccidn per vims de los eucarion- 
les multicelulares generalmente est£ limitada a tejidos determL 
nados, Los vims del resfriado o catarro humano infectan solo a 
las celulas que revisten el tracto respiratorio superior y el virus 
del 5IDA se une a receptores especifieos de ciertos tipos de leu- 
cocitos. 

Una infecciOn viral comienza cuando el genoma de un virus 
se introduce en una celula huesped (fig. 18-5). El mecanismo 
por el cual este acido nucleico entra en la celula varia en relacion 
con el tipo de virus y con el tipo de celula huesped. For ejemplo, 
los fagos T pares utilizan su elaborado aparato de la cola para 
myectar el DNA dentro de una bacteria (vease la figura 18-4d). 
Una vez adentro, el genoma viral puede invadir a su huesped, 
reprogramando la celula para copiar el acido nucleico viral y 
fabricar proteinas viral.es, El huesped aporta nucleotides para 
producir acidos nudeicos virales, y tambien enzimas, ribosomas, 
tRNA, aminoacidos, ATP y otros components que se necesitan 
para elaborar las proteinas codificadas por los genes del virus. La 
mayoria de los DNA vims etnplean las DNA polimerasas de la 
celula huesped para sintetizar nuevos genomas a lo largo de los 
moldes (o plantillas) del DNA viral. En contraste, para replicar 
sus genomas, los RNA vims utilizan polimerasas especiales codh 
ficados por los vims que usan el RNA como molde (las celulas no 
infectadas, por lo general no fabrican enzimas para lievar a cabo 
este ultimo proceso). 

Despues de producidas las moltodas de acidos nudeicos y los 
capsdmeros, la formacibn de nuevos virus a menudo es un pro- 
ceso espontaneo de autoensamblaje. En efecto, el RNA y los cap- 
sdmeros del VMT se pueden separar en el laboratorio y luego 
reensamblar para formar vims completos simplemente mezclan- 
do los componentes en condiciones adeeuadas. El tipo de cido 
reproductive viral mas simple termina con la salida de cientos a 
miles de virus de la celula huesped infectada, un proceso que, 
con frecuencia, dana o destruye a la celula. Este dano y la 
muerte celular, como tambien las respuestas del euerpo a esta 
destruction, causan algunos de los smtomas asociados con las 
infecciones virales. La progenie viral que sale de una celula tiene 
el potential para infectar a otras celulas, diseminando la infec¬ 
tion viral. 

Existen muchas variantes del cido reproductive viral simpli- 
ficado que analizamos en este panorama general. Ahora veremos 
en detalle algunas de estas variantes en vims bacterianos (fagos) 
v vims de animates; mas adelante, en este capitulo trataremos los 
virus de plantas. 
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capside se autoen- 
samblan en nuevas 
particulas vi rales, 
que saten de la celula. 


▲ Figura 18-5, Cido reproductive viral simpirficado. Un virus es 
un parasite intracelular obligado que utiliza ei equipamiento y los pre¬ 
cursors de su celula huesped para reprodudrse. En esta forma mas 
simple de cido viral, el par^sito es un vims de DNA con una capside que 
contiene un solo tipo de protefna. 


Ciclos reproductivos de los fagos 

Los fagos son los vims mas conocidos de todos, aunque algu¬ 
nos de ellos son muy complejos. La investigation de los fagos 
condujo al descubrimiento de que algunos de los DNA virus de 
cadena doble se pueden reproducir mediante dos mecanismos 
altemarivos: el ciclo lltico y el ciclo lisog^nico. 


El cido Utico 

EI ciclo reproductive de un fago que culmina con la muerte 
de la celula huesped, se conoce como ciclo lltico. El termino 
se refiere a la ultima etapa de la infeccibn, durante la cual, la 
bacteria se lisa (estalla) y libera los fagos producidos en su inte¬ 
rior. Cada uno de estos fagos puede infectar una celula sana y 
unos pocos tides liticos sucesivos pueden destruir a la pobla- 
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cion bacteriana completa en apenas unas boras. Un fago que se 
reproduce unicamente por medio del ciclo lflico es un fago 
virulento. La figura 18-6 Ilustra los pasos principales del 
ciclo Iitico del T4, un fago virulento tipico, La figura y el epri 
grafe describen el proceso, que debetfi estudiar antes de seguir 
avanzando. 

Despues de estudiar el ciclo Iitico, usted se preguntara por 
que los fagos no exterminan a todas las bacterias. En efecto, en 
algunos parses se han utilizado tratamientos medicos con fagos 
para ayudar a controlar las infecciones bactertanas. Peru las bac¬ 
terias no esrim indefensas. Primero, la seleccion natural produce 
muLanies bacterianos con siLios re cep tores que no son recono- 
cidos por un tipo particular de fago. Segundo, cuando el DNA 
de un fago se introduce en una bacteria, a menudo, unas enzri 
mas celulares llamadas endonudeusns dc restriction o enzimas 
de restriccion, lo reconocen como extrano y lo seccionan. El 
DNA propio de las ceiulas bacterianas esta modificado desde 
el panto de vista qufmico para evitar el ataque de las enzimas 
de restriccion, Pero asi como la seleccidn natural favorece a las 
bacterias con enzimas de restriccion eficaces, tambien favore¬ 
ce a los fagos mutantes que son resistentes a estas enzimas. De 
esta manera, la relacion parasito-huesped se halla en un flujo 
evolutivo constame. 

Existe todavia una tercera razon importante por la que las 
bacterias eviLaron su extincibn como resultado de la activi- 
dad de los fagos. En lugar de lisar sus ceiulas huesped, muchos 


fagos coexisten con ellas de una forma denominada ciclo liso- 
genlco. 

El cido lisogenico 

En contraste con el ciclo Iitico, que mata a la celula huesped, 
el ciclo lisogentco replica el genoma del fago sin destruir al 
huesped. Los fagos capaces de utilizar ambos mod os de repro- 
duccibn dentro de una bacteria se llaman fagos lemplados. Un 
fago templado denominado lambda (X), se emplea ampliamente 
en ia investigation biologies. El fago X se parece al T4, pero su 
cola tiene solo una fibra corta. 

La inieedbn de una celula de E. coli por un fago X comienza 
cuando este tiltimo se une a la superfine de la celula e inyecta 
su DNA (fig. 18-7). Dentro del huesped, la molecula de DNA 
X forma un circulo. Lo que sucede a continuacion depende del 
mode reproductivo: el ciclo Iftico o el ciclo lisogenico. Durante e! 
ciclo Iitico, los genes virales convierten de inmedlato a la celula 
huesped en una fabrica productora de X, y pronto, la celula se lisa 
y libera sus productos virales. Durante un ciclo lisogbnico, sin 
embargo, la molecula de DNA X se incorpora por recombmacibn 
genetica (entrecruzamiento) en un sitio especifico del cromosoma 
de la celula huesped. AI iniegrarse de este mo do en el cromoso¬ 
ma bacteriano, el DNA viral se conoce como profago, Un gen del 
profago codifica una proteina que evita la transcripcibn de la mayo- 
ria de los otros genes del profago. Asi, el genoma del profago es, en 


► Figura 18-6. Ciclo Iitico del fago T4, un 
fago virulento, El fago T4 tiene cerca de 
100 genes, que se transerfben y traducen 
empleando la maquinaria de la cblula hum¬ 
ped. Uno de los primeros genes del fago tra- 
ducidos despu£s de que ef DNA viral entre en 
ia celula, codifica una enzima que degrada el 
DNA de la celula huesped (paso 2); et DNA 
del fago esta protegido de la degradadbn 
porque contiene una forma modificada de 
dtosina que no es reconocida por la enzima. 
El cido Iitico entero f desde e! primer contacto 
def fago con la superfine celular hasta la lisis 
de la celula, dura solo 20-30 minutos a 37 & C, 


Ensambalaje del fago 



Ensamblaje. Ires juegos se pa rad os de 
proteinas se autoensamblan para form a r 
las cabezas, colas y ffbras de la cola de 
los fagos. El genoma se empaqueta 
dentro de la topside a medida que se 
forma la cabeza. 


C Sintesis de los genomas y de las 
proteinas virales, El DNA del fago 
dirige la production de las proteinas y 
las copias del genoma viral con las 
enzimas del hu£sped r utilizando 
componentes del interior de Ja cblula. 



Fijaeion. El fago T4 utiliza sus fibras de 
fa cola para unlrse a silios receptores 
espedficos sobre la superfide externa 
de la celula de £ coli. 

Liberation. El fago dirige , © Entrada del DNA del fago 

la production de una l degradation del DNA 

enzima que dana la pared f* e! hasped La vama de 

- ™ la cola se contrae e inyecta 

el DNA del fago dentro de 
fa celula, dejando la c^pside 
vada afuera, Se hidroliza el 
DNA de la cblula. 


de la celula bacteriana, 
permitiendo la entrada de 
liquido. La celula se hincha, 
y finalmente, explota, 
liberando 100 a 200 
partlculas del fago. 
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entra en el cido 
lisogenico 


Se sintetizan DNA y 
protefnas f^glcas nuevas que 
se ensamblan en fagos. 


E! DNA del fago se Integra en 
el cromosoma bacteriano y se 
transforms en un profago. 


•Celula htja 
con el profago 


E! fago se fija a la celula 
huesped e inyecta su DNA 


DNA — 
del fago 


BO 


La bacteria se reproduce 
normalmente, copiando el profago 
y transmiti^ndolo a las celulas htjas. 


Muchas divisiones 
cslufares producen 
una gran pobladdn de 
bacterias infectadas 
con el profago. 

/ 


Ciertos factores 
determinan si 


0O 


Cromosoma 

bacteriano 


El DNA del fago 
se hace circular 


G/O 


En ocasiones, sale un profago 
del cromosoma bacteriano e 
inicia un cido Iftico. 


se induce el 
cido litico 


Cido lisogenico 


Cido litico 


A Figura 18-7. Ciclos litico y lisogenico del 
fago un fago templado. Despots de entrar 
en la celula bactenana y adoptar una forma cir- 
ular, el DNA X. puede iniciar de inmedsato la 
z'Oduccidn de un gran numero de progenies de 


fago (cido litico) 0 integrate en el cromosoma 
bacteriano (cido lisogenico). En la mayoria de 
los casos, el fago X sigue la via Utica, que es 
similar a la detallada en la figura 18-6. Sin embar¬ 
go, una vez que comienza el cido lisogenico, el 


profago puede ser tra ns porta do en el cromoso¬ 
ma de la celula huesped durante muchas gene' 
raciones. El fago X tiene una fibra principal en 
la cola, que es corta. 


su mayor parte, silencioso dentro de la bacteria. Cada vez que la 
celula de E co/i se prepara para dividirse, replica el DNA del fago 
unto con el propio y traslada las copias a las celulas hijas. Una 
uoica celula infectada puede dar origen rapidamente a una gran 
uoblacidn de bacterias portadoras del vims en forma de profagos. 
Este mecanismo permite que los vims se propaguen sin destruir a 
as celulas huesped de las que dependen, 

El terming lisogenico impliea que los profagos son capaces de 
dar origen a Fagos activos que lisan a sus cdulas huesped. Esto se 
produce euando el genoma X sale del cromosoma bacteriano e ini¬ 
cia el cido litico. For lo general, es una serial de! ambience, como 
j radiation o la presencia de ciertas sustancias quimicas, la que 
desencadena el camblo del mode lisogenico al modo litico. 

Ademas del gen para la proteina que evita la transcription, 
durante los ciclos lisogenicos se pueden expresar tambien otros 
pocos genes del profago. La expresion de estos genes puede alte- 
rar el fenotipo del huesped, un fenomeno que puede tener una 
signification medica importance. For ejemplo, las bacterias que 
causan enfermedades como la difteria, e! botulismo y la escarla- 
una serian inocuas para los seres humanos si no fuera por cier- 
10 s genes del profago que hacen que las bacterias huesped elaboren 
toxinas. 

Ciclos reproductivos de los virus de animales 

Todo el mundo ha sufrido infecciones virales, como el herpes 
labial, la gripe o el resfriado comun. Como todos los virus, aque- 


llos que causan enfermedades en los seres humanos y en los ani¬ 
males se pueden reproducir solo en el interior de las celulas 
huesped. En los virus de animales estan representadas muchas 
variaciones del esquema basico de la infection y la reproduction 
viral. Una variable esencial es la naturaleza del genoma viral: 
^esta compuesto por DNA 0 RNA? ^Es de cadena doble o simple? 
La naturaleza del genoma es la base para la claslficacion de los 
virus que se muestra en el cuadro 18-1. Los virus de RNA de 
cadena simple se dividen, ademas, en tres clases (IV-VI), de acuer- 
do a cpmo funciona el RNA del genoma en una celula huesped, 

Otra caracteristica importante de los virus es la presencia o la 
ausenda de una envoltura membranosa derivada de la membra- 
na de la celula huesped. En vez de considerar todos los mecanis- 
mos de la infection y la reproduce!on viral, nos concentraremos 
en el papel de la envoltura viral y en el funcionamiento del RNA 
como material genetico de muchos virus de animales. Aunque 
pocos bacteriofagos tienen envoltura o genoma de RNA, casi 
todos los virus de animales con genomas de RNA tienen una 
envoltura, como tambien algunos con genoma de DNA (vease el 
cuadro 18-1). 

Envokuras \irates 

Un virus de animales utiliza su membrana externa, 0 envoltu¬ 
ra viral (si la tiene) para introducirse en la celula huesped. En la 
superficie externa de esta envoltura se encuentran las glucopro- 
teinas virales que se unen a las mokculas receptoras especlficas 
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Cu£c . Clases de virus de animales 

Clase/ 


Ejemplos/ 

Familia 

Envoltura 

Enfermedad 

I. DNA de cadena doble (dsDNA) 


Adenovirus 

No 

Enfermedades res p irate rias; 

(vease la figura 18-4b) 


tumores en animales 

Pap ova virus 

No 

Papilomavirus (verrugas, 
cancer cervical); poliOma virus 
(tumores en animales) 

Herpesvirus 

Si 

Herpes simplex 1 y 11 (herpes 
facial y genital); varicella 
zoster (varieda, herpes 
zdster); vims de Epstein- 
Barr (mononucleosis, 
linfoma de Burkin) 

Poxvirus 

si 

Virus de la viruda; virus de 
la viruela vacuna 

II. DNA de cadena sencilla (ssDNA) 


Parvovirus 

No 

Parvovirus B19 (exantema 
leve) 

HI. RNA de cadena doble (dsRNA) 


Reovirus 

No 

Rotavirus (diarrea); 

Virus de la fiebre por 
garrapatas de Colorado 


IV RNA do cadena sencilla (dsRNA); sirvc como mRNA 


Picornavirus No Rmovirus Cresfnado 




comun); poliovirus, rims de 

1a hepatitis A y otros rims 
ent£ricos (intestinales) 

Coronarirus Si 

(v^ase la figura 18*11 b) 

Sindrome respiratorio agudo 
grave (SARS) 

Flavi virus 

Si 

Virus de la fiebre amanita; 
vims del Nile Occidental; 
rims de la hepatitis C 

Togavims 

Si 

Vims de la rubeola; virus de 
ia encefalitis equina 

V ssRNA; molde para la sintesis 

de mRNA 

Filovirus 

Si 

Virus Ebola (fiebre 
hemon&gica) 

Orthomixorirus 
(vease la figura 18-4c) 

St 

Virus influenza 

Pa ram Lxo virus 

Sf 

Vims del sarampidn; vims 
de la parotiditis 

Rabdovims 

St 

Vims de la rabia 

VI. ssRNA; molde para la sintesis de DNA 

Retrovirus 

(vease la figura 18-9) 

St 

HIV, virus de la 
inmunodefieiencia Humana 
(SI DA); rims Lumorales RNA 
(leucemia) 


de la superfine de la celula hu£sped. La figura 18-8 destaca los 
aconteeimtenios del ciclo reproductive de un virus con envoltu- 
ra y un genoma de RNA. Las enzimas celulares sintetizan gluco- 
protemas virales en el reiiculo endoplasmatico (RE) de la celula 
huesped para formal - nuevas envolturas. Estas glucoprotetnas, 
Lncrustadas en la membrana del RE, se transportan hasta la super- 
ficie celukr. En un proceso muy similar a la exodtosis, las capsi- 
des virales nuevas se envuetven con una membrana a medida 
que salen de la cdula. En otras palabras, la envoltura viral deri- 
va de la membrana plasmatica de la celula huesped, aunque 
algunas de las mol£culas de esta membrana son especificadas 
por los genes virales. Los virus recubiertos ahora estan libres 
para infectar a otras celulas. Este ciclo reproduetivo no necesa- 
riamente mata a la celula huesped, a diferencia del ciclo litico de 
los fagos. 

Algunos virus tienen envoliuras que no derivan de la mem¬ 
brana plasmatica. Las envolturas de los herpes vims, por ejem- 
plo, derivan de la membrana nuclear del huesped. Estos virus 
tienen un genoma de DNA de cadena doble y se reproducer den- 
tro del micleo de la cdula huesped, utilizando una combination 
de enztmas virales y celulares para repticar y transcribe su DNA. 
En algunos casos, quedan algunas copras del DNA del herpes 
virus como minicromosomas en el nucleo de algunas celulas ner- 
viosas. Allf permanecen en estado latente hasta que algun lipo de 
estres fisico o emocional desencadena un nuevo ciclo de produc¬ 
tion viral activa. La infeccion de otras celulas por estos virus nue- 
vos causa las vesiculas caracteristicas del herpes, como el herpes 
labial o genital. Cuando alguien adquiere una infeccidn por el 
virus herpes, los braces pueden recurrir a lo largo de toda la vida 
de la persona. 

RNA como material getietico viral 

Aunque algunos fagos y la mayorla de los virus de plantas 
son RNA virus, la variedad mas amplia de genomas de RNA se 
encuentra entre los virus que infectan a animates. Entre los 
tres lipos de genomas RNA de cadena simple encontrados en 
virus de animales, los genomas de los virus de la clase IV, pue¬ 
den servir directamente como mRNA y, por eso, se pueden 
traducir en proteina viral inmediatamente despues de ia infec- 
don. En la figura 18-8 se muestra un virus de clase V, en el 
que el genoma de RNA sirve como moide para la sintesis del 
mRNA. El genoma de RNA se transcribe en cadenas de RNA 
complementarias, que funcionan tanto como mRNA y como 
moldes para la sintesis de copias adicionales del genoma de 
RNA. A1 igual que tod os los virus que requieren la sintesis 
de RNA —> RNA para producir mRNA, este virus emplea una 
enzima viral que se encuentra empaquetada con el genoma 
dentro de la capside. 

Los RNA vims de animales que tienen los ciclos reproducti- 
vos mas complicados son los retrovirus (clase VI). Estos virus 
estan equipados con una enzima llamada trait scrip tasa inver- 
sa. que transcribe un molde de RNA en DNA, dando lugar a un 
flujo de information RNA —> DNA, opuesto a la direction habi¬ 
tual. Este fenbmeno inusual dio origen al nombre de retrovims 
(retro significa “hacia atras”). De particular importancia medica 
es el HIV (virus de la inmunodefieiencia Humana), el retro¬ 
virus que causa el SI DA (sindrome de inmunodefieiencia 
adquirida), El HIV y otros retrovirus son virus con envoltura 
que contienen dos moleculas identicas de RNA de cadena sim¬ 
ple y dos moleculas de transcriptasa in versa (fig. 18*9). 

Despues de que el HIV ingresa en la celula huesped, se 
iiberan sus moleculas de transcriptasa inversa en el citoplasma y 
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Envoltura 

(con glucoprotefnas) 


Molde 


mRNA 


@ La capside y el genoma viral entran 
en la celula. La digestion de la capside 
por las enzimas celulares libera el 
genoma del virus. 


Capside 
RNA- 


0 Las glucoproteinas de la envoltura viral 
se unen a molecules receptoras espedf icas 
(no se muestran) sob re la celula huesped y 
promueven la entrada del virus en la celula 


0 El genoma viral (rojo) actua 
como un molde para la sintesis 
de las cadenas complementary 
de RNA (rosa) por una enzima 
viral. 


0 5e sintetizan nuevas capias 
del RNA del genoma viral empleando 
cadenas cbmplementarias de RNA 
como molde. 


© Cada virus nuevo brota 
de la celula! con su envoltura 
recubierta de glucopro¬ 
tefnas virales embebidas 
en la membrana que 
deriva del RE, 


CELULA HUfSPED 


/vww\ Genoma viral (RNA) 


,-w V \ 

y V /Proteinas 

V rl ' oV de la capside Co > a de , 

genoma (RN 


0Se ensambla una 
capside afrededonde cada 
mof£aila de genoma viral. 


© Las vesicufas 
transportsn las glucoproteinas 
de la envoltura hasta la 
membrana plasmatica 


© Las cadenas 
complementary de RNA 
actuan tambten como mRNA, 
que se traduce en proteinas 
de la capside (en el citosol) 
y en glucoproteinas para la 
envoltura viral (en el HE). 


A Figura 18-8. Cido reproductive de un virus RNA con envoltura. Aqui se muestra un virus con un genoma de RNA de cadena simple que 
actua como molde para la sintesis de mRNA, Algunos virus con envoltura entran en la celula huesped por fusion de la envoltura con la membrana 
plasmatica de la c£1ula;^otros entran por endoeitosis, Para todos los virus de RNA con envoltura, la formation de envolturas nuevas para la progenie 
viral se produce por el mecanismo que se represents en esta figura. 


eatalizan la sintesis del DNA viral Esie DNA reden sintetizado 
luego entra en el nucleo de la celula y se Integra en el DNA de 
un cromosoma. El DNA viral integrado, denominado provirus, 
nunca abandona el genoma del huesped y queda como un resi- 
dente permanence de la celula (a diferencia de un profago, un 
provirus nunca desaparece). La RNA polimerasa del huesped trans¬ 
cribe el DNA proviral en moleculas de RNA, que pueden actuar 
ya sea como mRNA para la sintesis de proteinas virales o como 
genomas para nuevas particulas virales liberadas de la celula. 
La figura 18-10 esquematiza el cido reproductive del HIV, 
que es ripico de un retrovirus. En el capitulo 43 describiremos 
como el HIV deteriora el sistema inmunitario en los enfermos 
de SIDA. 

Evoiucion de los virus 

En realidad, los virus no se ajustan a nuestra deflnicion de 
organismos vivos. Un virus aislado es inerte desde el punto de 
vista biologico, incapaz de replicar sus genes o regenerar su 
propio abastecimiento de ATR Sin embargo, tiene un programs 
genetico escrito en el lenguaje universal de la vida. ^Debemos 



A Figura 18-9. Estructura del HIV el retrovirus que causa el 

SIDA. Las glucoproteinas de la envoltura permiten que el virus se una 
a reteptores especfficos sobre ciertos leucocitos. 
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Membrana del 



0,25 pm 


HIV entrando en una celula 



HfV nuevo saliendo de 
una celula 



Genoma 
de RNA para 
la siguiente ™ 
generation viral 


mRNA a/ww\ 


0 El virus se fusiona con la 
membrana plasmatica de la 
celula. Se eliminan ias 
proteinas de la capside y se 
liberan las proteinas y el 
RNA viral 


CELULA 

HUeSPED 


M hues 

o o^Transcriptasa 
^ inversa 

/wwv^^ 


RNA viral 


Hfbrido 

RNA-DNA 


AA/WVN 

AA/WV\ 


AAAAAA 

A/WW\ 


DNA 


^ «c 

DNA ' I 

cromosomico 7 


NUCLEO 
r—Provirus 


© La transcript as a in versa 
cataliza fa slntesis de una 
cadena de DNA complementary 
at RNA viral 


0 La transcriptasa inverse 
cataliza la sintesis de una 
segunda cadena de DNA 
complementary a fa primera. 


0 El DNA de 
cadena doble se 
incorpora como 
un provirus en el 
DN A de la celula. 


© los genes 
del provirus se 
transcnben en 
moleculas de 
RNA, que sirven 
como genomas 
para la siguiente 
generacion viral y 
como mRNA para 
la traducdbn en 
proteinas virales. 


0 Los virus nuevos brotan 
de la celula huesped. 


0 Las capsides se 
ensamblan alrededor 
de los genomas virales 
y las moleculas de 
transcriptasa inversa. 


0 Las proteinas virales 
induyen las proteinas de la 
capside, la transcriptasa 
inverse (smtetizada en el 
citosol) y la envoltura 
glucoproteica (producida 
en el RE), 


0 Las veslcufas transportan 
las glucoproteinas desde ef RE 
hasta fa membrana plasmatica 
de la celula. 












A Figura 18-10, Cido reproductive del HIV, un retrovirus. Las fates de la izquierda (MET) coforeadas artificialmente, muestran al virus entran¬ 
do y safrendo de un feucodto humano, Ndtese que en el peso 4, el DNA sintetizado a partir del genoma viral se integra en et DNA cromosbmico de 
la celula hu£sped, una caracterlstica unica de los retrovirus. 


pensar en los virus como las moleculas mas complejas de la 
naturaleza o como las formas de vida mas sencillas? De cual- 
quier manera, debemos doblegar nuestras defirdciones habitua¬ 
tes, Aunque los virus son parasitos intracelulares obligados, no se 
pueden reproducer de forma independiente, su utilization del 
codigo gentiico hace diflcil negar su conexidn evoluttva con el 
mundo vivo. 


^Como se originaron los virus? Debido a que dependen de 
las celulas para su propia propagation, probablememe, los virus 
no son descendientes de formas de vida precelular, sino que 
evolucionaron despuis de que aparecieran las primeras celulas. 
La mayoria de los bidlogos moleculares se inclinan hacia la 
hipotesis de que los virus se originaron a partir de fragment os 
de acidos nucleicos celulares que podian moverse de una 
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zelula a otra, Con esta idea coincide la observation de que un 
zenoma viral, por lo general, tiene mas en comun con el geno- 
ma de su huesped que con los genomas de virus que infectan a 
xros huespedes. En efecto, algunos genes virales son eseen- 
xalmente identicos a los genes del huesped, Por otra parte, la 
secuendacion reciente de muchos genomas virales demostro 
que las secuencias geneticas de algunos virus son bastante 
similares a las de virus aparememente poco relacionados entre 
si (como virus de animales y virus de plantas que comparten 
secuencias similares). Esta similuud genbtica puede reflejar la 
persistence de grupos de genes virales que tuvieron exito 
desde et punto de vista evolutive durante la evolution tempra- 
na de los virus y de las celulas eucariontes que les Servian como 
huespedes. El origen de los vims const! tuye tod avia un tema de 
debate. 

Quizas los virus mas preeoces fueron segmentos desnudos 
de acidos nucleicos que pasaban de una celula a otra a travbs de 
superficies celulares lesionadas. La evolucion de los genes que 
codifiean las proteinas de las capsides puede Haber facilitado la 
infection de las celulas sanas. Como fuentes originales de los 
genomas virales son candidatos los plasmidos y los transposo- 
nes, elementos geneticos que trataremos con mas detalle en 
otra seccibn de este eapitulo. Los plasmidos son pequehas 
TLolbculas de DNA circular, encontrados en las bacterias y tam- 
bien en las levaduras, que son eucariontes unicelulares, Los 
olasmidos existen aparte del genoma celular, se pueden repli- 
car con independencia de este y, en ocasiones, son transferees 
entre las celulas. Los transposones son segmentos de DNA que 
se pueden mover de una localization a otra dentro del genoma 
de una celula. De este rnodo, plasmidos, transposones y virus 
comparten una caractenstica imponante: son elementos genti 
ticos mbviles. 

La relacibn evolutiva entre los virus y los genomas de sus 
zetulas huesped es una asociacion que conviene a los virus en 
ststemas modelo muy Utiles en la biologia molecular, El cono- 
cmiiento de los virus tiene tambien aplicaciones practicas, ya 
que estos ejercen un impatto enorme sobre todos los organis- 
mos vivos por su cap&eidad de causar enfermedades. 


Evaluation de conceptos 


L Compare el efecto de un fago litico (virulento) y de uno 
lisogbnico (templado) sobre una celula huesped, 

2, ^Cbmo se reproducer! algunos virus si no poseen ni 
sinietizan DNA? 

3. ^Por que se dice que el HIV es un retrovirus? 

Warcse las respucstas en el Apindice A. 


Concepto 


Los virus, los viroides y los priones 
son patogenos muy importantes 
de animales y plantas 

Las enfermedades causadas por las infecciones virales afectan 
a los seres humanos, a las cosechas agricolas y al ganado de todo 


el mundo, Otras entidades menus complejas, conocidas como 
viroides y priones, tambien originan enfermedades en las plantas 
y los animales. 

Enfermedades virales en los animales 

A menudo, la relacibn entre una infection viral y los slnto- 
mas que produce no es dara. Los virus pueden dariar o matar 
a las celulas, al causar la liberation de enzimas hidrollticas 
desde los lisosomas. Algunos virus hacen que las eblulas infec- 
tadas produzcan toxinas que ocasionan los smtomas de la enfer- 
medad y algunos poseen componentes moleculares que son 
tbxicos, como las proteinas de la envoi tura, El dano que causa 
un virus depen de en parte de la cap ad dad del tejido infectado 
de regenerate por division celular. For to general, las personas 
se reeuperan compietamente de los resfriados porque el epite- 
lio del tracto respiratorio, infectado por el virus, se puede repa- 
rar a si rnismo. En contraste, el dano inOigido por el poliovirus 
a las celulas nerviosas maduras es permanenie, porque esas 
celulas no se dividen y, habitualmente, no pueden ser reempla- 
zadas. Muchos de los sintomas temporales asociados con las 
infecciones virales, como la fiebre y los dolores, en realidad se 
producen por los propios esfuerzos del cuerpo para defenderse 
de la infeccibn. 

El sistema inmunitario es una parte compleja y esencial de 
las defensas naturales del cuerpo (vease el cap. 43). Tambien 
constituye la base de la principal herramienta medics para 
prevenir las infecciones virales: las vacunas. Las vacunas son 
variantes o derivados inocuos de los microbios patbgenos que 
estimulan al sistema inmunitario para desarrollar las defensas 
contra el patogeno reaL La vacunacion erradico la viruela, que 
en una epoca fue una plaga devastadora en muchas partes del 
mundo. Los virus que causan viruela, polio y sarampibn, solo 
infectan a los seres humanos. EsLe rango de huesped tan estre- 
cho fue critico para que la Organization Mundial de la Salud logra- 
ra erradicar con exito la viruela; campanas de vacunacion 
similares se esian llevando a cabo en todo el mundo para erradi¬ 
car a los otros dos virus tambien, Se dispone de vacunas eficaces 
contra la rubeola, la parotiditis, la hepatitis B y otras numero- 
sas enfermedades virales. 

Si bien las vacunas pueden prevenir ciertas afecciones vira¬ 
les, la tecnologia raedica realmente puede hacer muy poco 
para curar la mayoria de las infecciones virales una vez que se 
producen, Los antibioticos que nos ayudan a eliminar las infec¬ 
ciones bacterianas son ineficaces contra los virus. Los anti- 
bioticos matan a las bacterias por medio de la inhibition de 
procesos especificos de los patbgenos, catalizados por enzi- 
mas, pero los virus tienen pocas o ninguna enzima propia. Sin 
embargo, existen unos pocos farmacos que combaten a cier- 
tos virus. La mayoria de los farmacos antivirales se parecen a 
los nuclebsidos e interfieren con la sintesis de acidos nuclei¬ 
cos virales, Uno de ellos es el acidovir, que impide la repro- 
duccibn del virus del herpes por inhibicibn de la polimerasa 
viral que simetiza su DNA. Igualmente, la azidotimidina 
(AZT) reduce la reproduction del HIV al mterferir con la sin¬ 
tesis de DNA por la transcriptasa inversa. En los tiltlmos diez 
anos se ha llevado a cabo un gran esfuerzo para desarrollar 
farmacos contra el HIV. En la actualidad se sabe que son mas 
eficaces los tratamientos combinados, a veces, llamados w cbc- 
teles’’, que incluyen varios farmacos, como por ejemplo, dos 
hombiogos de nuclebsidos y un inhibidor de las proteasas que 
interfere con una enzima necesaria para el ensamblaje de las 
particulas virales. 
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Virus emergentes 

A menudo se denominan virus emergentes a los virus que 
aparecen de repente o que de pronto llaman la atencibn de los 
cientificos medicos. El HIV, el virus del SIDA, es un ejemplo 
ciasico: este virus aparecib en San Francisco (Estados Unidos) 
a principios de la dbcada de 1980, aparentemente, en forma 
e spontanea. El virus mortal Ebola, reconocido inicialmente en 
Alrica Central, es uno de \ T arios virus emergentes que causan 
la/iebre hemorrdgita, un sindrome a menudo mortal, caracteri- 
zado por fiebre, vomitos, hemorragia masiva y colapso del 
aparato circulatorio, Otros numerosos virus nuevos causan 
encefalitis, inflamacibn del cerebro. Un ejemplo es el virus del 
Nilo Occidental, que aparecib por primera vez en Nueva York 
en 1999 y se disemino a los 48 estados contiguos de los 
Estados Unidos. 

Una enfermedad viral de aparicidn aun mas reciente es el 
sindrome respiratorio agudo grave (5AR5), que se presentd por 
primera vez en el sur de China en noviembre de 2002 (fig. 18- 
11a). Durante un brote mundial desde noviembre de 2002 
hasta julio de 2003, alrededor de 8 000 personas fueron infec- 
tadas, de las que fallecieron mas de 700. Los invest! ga dor es 
idemificaron de inmediato al agente causante del SARS como 
un earojMvirus, un virus con genoma de RNA de cadena simple 
(clase IV) del cual no se sabia que provocara enfermedad en los 
seres humanos (fig. 18-11b). 

^De dbnde precede n y cbmo ir rum pen en la escerta humana 
estos vims, dando origen a enfermedades raras o desconocidas? 
Ires procesos contribuyen a la emergencia de las enfermedades 
virales, Primera, la mutacion de virus existentes es una de las 
fuentes principales de estas enfermedades nuevas. Los RNA 
vims tienden a tener una tasa extraordinariameme aka de mula¬ 
ttos porque los errores en la replication de sus genomas RNA 
no son corregidos por la actividad correctora de pmebas. 
Algunas mutaciones perm!ten evolucionar a los virus existentes 
y transformarse en nuevas variedades genbticas (cepas) que 
pueden causar enfermedad en individuos que habian desarro- 
11ado inmunidad contra los virus antiguos. La epidemia de la 
gripe, por ejemplo, se debe a cepas nuevas del virus influenza 
que son suficientemente diferentes en su composicion genetica 
de las cepas anteriores por lo que las personas ofrecen una 
inmunidad leve frente a ellas. 

Otra fuente de enfermedades virales nuevas es la disemina- 
cibn de virus ya existentes de una especie huesped a otra. Los 
cientificos estiman que alrededor de Lres cuartas partes de las 
nuevas enfermedades humanas se originan en los animales. Por 
ejemplo, el hantavirus es comun en los roedores, en especial en 
el ratbn ciervo. La poblacibn de ratones ciervo en ei sudoesie 
de los Estados Unidos se incrementb considerablemente en 
1993 despues de una estacibn inusualmente humeda que 
aumento el alimento de los roedores, Muchas personas, que inha- 
laron polvo que contenla restos de orina y heees de ratones 
infectados, contrajeron el hantavirus y docenas de ellas murie- 
ran. El origen del vims que causa el SARS aun no habfa sido 
determinado en la primavera de 2004, aunque algunos candi¬ 
dates son ciertos animales exotieos encontrades en los me re a - 
dos de China, Y, a principios de 2004, en el sudeste de Asia 
hubo informes de los primeros cases de personas infeetadas 
con un vims de la gripe que previamente solo se ha visto en las 
aves. Si este virus evoluciona de modo que pueda diseminarse 
facil mente de persona a persona, el potential para causar una 
epidemia humana grave es significative. En efecto, existe una 
evidencia sblida de que la pandemia de la gripe de 1918-1919, 



(a) Jbvenes estudiantes de ballet 
en Hong Kong llevan mascaras 
faciales para protegerse del 
virus causante de! SARS, 



30 nm 


(b) El agente causante del SARS es 
un coronavirus como este (TEM 
coloreada), llamado asf por fa 
"corona" glucoproteinas que 
salen de la envoltura. 


A Figura 18-11. SARS (sindrome respiratorio agudo grave), una 
enfermedad viral de aparicion reciente. 


que mato a alrededor de 40 millones de personas, se originb en 
las aves. 

Por ultimo, la diseminacion de una enfermedad viral desde 
una pobkeibn pequeha y aislada puede cortducir a una epidemia 
extensa. Por ejemplo, el SIDA transcurrib sin nombre y fue vir¬ 
tual mente desconocido durante d£cadas antes de que empezara 
a diseminarse alrededor del mundo. En este ease, factores tecno- 
logicos y sociales, incluyendo la posibilidad de realizar viajes inter- 
nacionales, las transfusiones de sangre, la promiscuidad sexual y 
el abuse de drogas intravenosas, permitieron que una enferme' 
dad rara se convirtiera en una epidemia mundial. 

De este modo, los virus emergentes no suelen ser nuevos; en 
cambio, son virus preexistentes que rnutan, se diseminan a nue¬ 
vas especies huesped o se difunden mas ampliamente en las 
espedes huesped habituates. Los cambios en el comportamiento 
del huesped o los cambios ambientales pueden aumentar el tra- 
fico viral responsable de las enfermedades emergentes. Por ejem¬ 
plo, nuevas vias a trav6s de areas remotas pueden pemiitir que 
los vims se diseminen entre poblaciones humanas antes aisladas. 
Otro problems es la tala forestal para conseguir terreno para cul- 
livos, un desastre ambiental que pone a los seres humanos en 
contacto con otros animales que pueden albergar vims capaces 
de infectarlos, 

Enfermedades virales en las plantas 

Se conocen mas de 2000 tipos de enfermedades virales en las 
plantas y, en total, representan una perdida estimada en 15 000 
millones de dolares anuales en to do el mundo debido a la des¬ 
truction de las cosechas. Los simomas comunes de la infeccion 
viral son manchas decoloradas o mar rones sobre las hojas y los 
Frutos, crecimienLo intermmpido y dafto a las (lores o a las rai- 
ces, todos tendientes a disminuir el rendimjemo y la calidad de 
las cosechas (fig. 18-12). 

Los vims de plantas tienen la misma estructura basica y 
modo de replicacibn que los virus de los animales. La mayo- 
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A Figura 18-12, Infection viral 
de las plantas, La infection con 
determinate virus causa la ruptu¬ 
re" o veteado del color de la flor del 
tultpan (arriba), parches marrones 
rregulares sobre tos tomates (izquier- 
da, centra), y manchas negras sobre 
la calabaza (abajo). 


aun no han encomrado cura para la mayoria de las enferme¬ 
dades virales de las plantas. De mode que sus esfuerzos estan 
concemrados, principatmeme, en reducir la incidencia y la 
transmision de estas enfermedades y en cuttivar variedades de plan¬ 
tas para cosecha que sean relativamente resistemes a ciertos 
virus. 


na de los virus de las plantas descubiertos hasta ahora, inclu- 
endo el virus del mosaico del tabaco (VMT) t tiene un geno- 
:na de RNA, Pueden tener una capside con forma de baston, 
■:omo el VMT (vease la figura 18-4a); otros tienen una capside 
pcliedrica. 

Las enfermedades viraies de las plantas se esparcen a traves de 
-dos vias principales. En la primera, llamada transmision honzon- 
;al T una planta es infectada por una fuente externa del virus. 
Como el vims invasor debe traspasar la capa protectora externa 
de celulas de la planta (la epidermis), £sta se vuelve mis suscep¬ 
tible a las infecciones viraies si ha sido danada por el viento, o los 
nsecios. Los insectos plantean una amenaza doble, porque pue- 
den actuar tambien como portadores del virus, transmitiendo la 
enfermedad de una planta a otra. Los granjeros y los jardineros 
pueden transmitir los virus de las plantas de manera Lnadvertida 
en las tijeras de podar u otras herramientas. Otra via de infection 
viral es la transmision vertical, en la que una planta hereda una 
infeccion viral de un progenitor. Se puede producir una trans¬ 
fusion vertical en la propagation asexual (por ejemplo, por los 
vastagos) o en la reproduction sexual, por medio de semillas 
mfectadas, 

Una vez que un virus entra en una celula 
egetal y comienza a reprodudrse, los com- 
ponentes viraies pueden diseminarse a lo 
argo de la planta pasando a traves de los 
plasmodesmas, las eonexiones dtoplas- 
maticas que penetran las paredes de las 
.elulas vegetales adyacentes (viase la 
figura 6-28). Las protefnas codifica- 
das por los genes viraies pueden ake- 
rar el diametro de los plasmodesmas 
para permitir el paso de las protefnas 
o los genomas viraies. Los cientificos 


Yiroides y priones: 

los agentes infecciosos mas simples 


Son tan pequenos y simples como los virus y forman parte de 
otra dase de patogenos: los viroides. Son moleculas circulares 
de RNA, de solo varies cientos de nudeotidos de largo, que 
infecian a las plantas. Una enfermedad por viroides ha matado a 
mas de 10 millones de palmeras de cocos en Pilipinas. Los viroi¬ 
des no codifican protefnas pero se pueden replicar en las celulas 
vegetales huesped, aparentemente, utilizando enzimas eelulares. 
Estas moleculas pequenas de RNA parecen causar errores en los 
sistemas reguladores que controlan el crecimiento de las plantas, 
por lo que tos sintomas que se asocian de manera cfpica con las 
enfermedades por viroides son el desarrollo anormal y la res¬ 
triction del crecimiento. 

Una leccion importante aprendida de los viroides es 
que una unica molecula puede constituir un agente 
infeccioso que disemina una enfermedad. Pero los 
viroides son acidos nueleicos, cuya capacidad para 
replicarse es bien conocida, Aun m&s sorprenden- 
te es la evidentia relacionada con las protefnas 
infecciosas, llamadas priones, que parecen cau¬ 
sar numerosas enfermedades degenerativas del 
cerebro en varias especies animates. Estas enfer¬ 
medades son la “tembladera” o scrapie en las 
ovejas, la enfermedad de las vacas locas, que ha 
afectado a la industria de la carne en Europa en 
los ukimos ahos y la enfennedad de Creutzfeldt- 
jakob en los seres humanos, que causo la tnuer- 
te de 125 britanicos en la decada pasada Es muy 
probable que los priones se transmitan en la 
comida, como en el caso del consumo de came 
cargada de priones del ganado con la enfermedad 
de las vacas locas. Dos caracteristicas de los priones 
son especialmente alarmantes, Priinero, los priones son 
agentes de action muy lenta; el periodo de incubaciOn 
hasta que los simomas apareeen es de alrededor de diez 
anos. Segundo, los priones son virtualmente indestructibles; no 
se destruyen ni se desactivan por el calor a temperaturas de coc- 
cion normal. Hasta la feeha, no exisle cura conocida para las 
enfermedades por priones y la bnica esperanza para desarroliar 
tratamientos eficaces radica en la comprensibn del mecanismo 
de infeccion. 

^Corno puede una protefna, que no se puede repli¬ 
car a sf misma, ser un patogeno transmisible? De 
acuerdo con la hipotesis dominante, un prion es 
una forma mal plegada de una proteins que nor- 
malmente esta presente en las celulas cerebrates, 
Cuando el prion penetra en una celula que con- 
tiene la forma normal de la proteina, el prion la 
convierte en su version (fig. 18-13). De esta 
manera, los priones pueden desencadenar repe- 
tidas veces reacciones en cadena que incrementan 
su numero. Este modelo, propuesto por primera 
vez a comienzos de la decada de 1980, ahora es amplia- 
mente aceptado. 
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Evaluacion de conccptos 


1. Describa dos maneras por las que irn virus preexistente 
se convierte en un virus emergente. 

2. Compare la transmision horizontal con la vertical de los 
virus en las plantas. 

3. ^Por que el perfodo de tneubadon largo de los priories 
aumenta su peligro como causa de enfermedad humana? 

Vianse las respuestas en <-1 ApCndice A. 


Concepto 


La rapidez de la rep ro due cion, la 
mutacion y la recombinacion 
genetica contribuyen a la diversidad 
genetic a de las bacterias 

Al estudiar los mecanismos de replication viral, los investi- 
gadores tambien aprenden los mecanismos que regulan la 
replicacion del DNA y la expresion genetica en las celulas. Las 
bacterias son igualmente valiosas como modelos microbianos 
en la investigarion genetica, pero por razones diferenies. Como 
celulas procariontes, las bacterias permiten a los investigado- 
res estudiar la genetica molecular en los organismos reales mas 
simples. Con el advenimiento de la secueneiacion del genoma 
a gran escala, en poco tiempo se ha acumulado inform acion acer- 
ea de numerosas especies procariontes. Sin embargo, excepto 
que digamos lo contrario, nos eoncemraremos en lo que se 
aprendio sobre la bien estudiada bacteria intestinal Escherichia 
coli, tambien llamada Na rata de laboratorio de la biologia 
molecular”. 

El genoma bacteriano y sn replicacion 

El componente principal del genoma en la mayoria de las 
bacterias es una molecula de DNA circular, de cadena doble, 
que se asocia con una pequena cantidad de proteina. Si bien 
nos referiremos a esta estruemra como el cromosoma bacteria¬ 
no, es muy diferente de los cromosomas eucariontes, que tie- 
nen moleculas de DNA lineal asociadas con una gran cantidad 
de proteinas. En E. coli, el DNA cromosomico se com pone de 
airededor de 4,6 millones de pares de nucleotides, que repre- 



4 Figura 18-13* Modelo de propagation 
de los priones. Los priones son versiones mal 
pJegadas de las proteinas cerebrates norma- 
Jes. Cuando un pridn entra en contacto con 
un "gemelo iJ normal, puede inducirle a asu- 
mtr la forma anormaL La reaccibn en cadena 
resultante puede contfnuar hasta que los 
priones se acumulan en agregados a nivefes 
peligrosos f causando un mal funcronamiento 
celular y una eventual degeneradbn del cerebro. 


senian cerca de 4 400 genes. Esto represents 100 veces mas 
DNA del que se encuentra en un virus ripico, pero solo aire¬ 
dedor de una milesima pane del DNA de una celula humana 
promedio, Aun asi, es una cantidad muy grande de DNA para 
ser empaquetado en un contenedor tan pequeno. 

Si se extendiera, el DNA de £ coli medirta cerca de un milt- 
metro de longitud, 500 veces mas que la celula. Demro de una 
bacteria, sin embargo, ciertas proteinas hacen que el cromoso¬ 
ma se enrolls apretadamente y se “superenrolle”, formando un 
paquete denso que ocupa solo parte de la celula. Esta region 
densa del DNA T llamada nucleoide, no esta limitada por 
membranas como el nucleo de una celula eucarionte. Ademas 
del cromosoma, muchas bacterias tambien tienen pksmidos, 
circulos de DNA mucho mas pequenos, Cada plasmido tiene 
solo un numero pequerio de genes, desde unos pocos hasta 
varias docenas. listed ap renders m$$ sobre los plasmidos en 
esta seed on. 

Las celulas bacterianas se dividen por Psion binaria, que esta 
precedida por la replication del cromosoma bacteriano (vease 
ia figura 12-11). A partir de un unico origen de replicacion, la 
sintesis del DNA progresa en ambas direeciones airededor del 
cromosoma circular (fig. 18-14). Las bacterias pueden proiife- 
rar muy rapidamente en un ambiente favorable, ya sea en un 
habitat natural o en un cultivo de laboratorio, Por ejemplo, cul- 
tivada bajo condiciones optimas E. coli se puede dividir cada 
20 minutes. Un cultivo de laboratorio que comienza con una 
dnica celula sobre una placa de agar que comiene nutrientes 
puede producir una colonia de 10 7 a 10 s bacterias en 12 horas. 
La ve loci dad de reproduction en el habitat natural del organis- 
mo, el intestino grueso (colon) de los mamlferos, pueden ser 
mas lenta. Una duplication en el colon humano dura airededor 
de 12 horas, por ejemplo, pero esto es suficiente para reempla- 
zar las 2 x 10 10 bacterias elimin a das cada dia en las heces. 

Mutacion y recombinacion genetica como 
fuentes de la variacion genetica 

La fision binaria es un proceso asexual, es decir, la produc- 
ci6n de descendencia a partir de un solo progenitor Asi, la 
mayoria de las bacLerias de una colonia son idemicas, desde el 
punto de vista genetico, a la celula progenitors. La mutacion, 
stn embargo, puede hacer que algunos de los deseendientes 
difiera levemente en su constitution genetica. La probabiiidad 
de que se produzca una mutacion espontinea en un gen deter- 
minado de E coli es de 1 x KH por division celular, solo una 
en cada 10 millones. Pero entre los 2 x 10 10 celulas nuevas de 
£ coli que se originan cada dia en un solo colon humano, 
habra aproximadameme (2 x 10 la ) (1 x 10“ 7 ) = 2 000 bacterias 
con una mutacion en ese gen, El numero total de mutaciones 
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a Figura 18-14. Replication de un cromosoma bacteriano. Desde 
- J i origen, la replication del DMA progress en ambas diretciones alre- 
zedor del cromosoma circular hasta que se reproduce el cromosoma 
dot complete. Las enzimas que oortan, rotan (flecha roja) y sellan la 
zoble hblice evitan el enmaranamiento del DNA. Recuerde que aunque 
a direccibn general de la replicatibn del DNA es hada afuera desde el 
:ngen en ambas direcciones, en cada horquilia de replicacibn se sinte- 
za una cadena nueva de forma discontinue en direccibn hada el orl- 
cen (v£ase la figura 16-16). 


cuando se consideran los 4 300 genes de E. coli es de 4 300 x 
2 000 = 9 millones por dfa por huesped humano. Lo imponan- 
te es que las nuevas mutationes, aunque raras indmdualmente, 
pueden incremeniar la diversidad genetica de manera significa- 
liva cuando las velocidades reproductivas son muy altas debi- 
do a la duration breve de la generacibn, Esta diversidad, a su 
vez, afecta la evolution de las poblactones bacterianas: las 
poblaciones que estan compuesias por individuos que estan 
bien equipados desde el punio de vista genetico para el ambien- 
te local se reprodutiran mas que las poblaciones con individuos 
menos adaptados. 

Por el contrario, las mutationes nuevas aportan una contri¬ 
bution relativameme pequena a la variation genetica en una pobla- 
cion de organismos que se reproducen lemamente, como los 
seres humanos. La mayoria de las variaciones hereditarias que 
observamos en una poblacibn Humana no se debe a la creation 
de alelos originales por mutationes nuevas, sino a la recombi¬ 


nation de los alelos existentes durante la reproduction sexual 
(vbase el cap. 15). Aun en las bacierias, donde las mutationes 
nuevas son la fuente principal de la variation individual, la 
recombinacibn genetica, definida como la combination del 
DNA a partir de dos origenes, produce una diversidad adicio- 
nal. En la mayoria de los casos que trataremos aqui, las dos 
fuemes de DNA son los genomas de dos cblulas bac Leri anas 
separadas, en las que el DNA genbmico de una celula termina 
en el genoma de la otra. 

La figura 18-15 muestra un Lipo de experiniento que aporta 
evidencias de que se produce recombinacibn genetica en las bac- 
terias. Este experimento utilizb dos cepas mutantes de E coli, 
cada una ineapaz de sintetizar un aminoatido necesario, bien 
triptbfano o arginina. Como resuitado, las cepas mutantes no 
pudieron crecer en un medio minimo que contenia solo glucosa 
(como fuente de carbono organico) y sales. Sin embargo, cuando 


Figura 18-15 

iUna celula bacteriana puede 
adquirir genes de otra celula bacteriana? 

EXPERiMEMTO ' 


Los mvestigadores tenfan dos cepas mutantes, 
una que podia sintetizar arginina pero no triptbfano (arg* trp~) y 
una que podia fabricar triptbfano pero no arginina (arg~ trp*), Se 
cultivo a cada cepa mutante y a una mezda de ambas cepas en un 
medio liquido que contenia todos los aminoatidos necesarios. Se 
distribuyeron muestras de cada cuitivo Ifquido en pfacas que conte- 
nian una solucibn de gfucosa y sales inorg^nicas {medio minimo), 
solidificado con agar 
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Solo las muestras del cultivo mezdado conteni- 


an celulas que dieron origen a colonias en un medio minimo que 
carecia de aminoaddos. 
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Puesto que solo las ctiulas que pueden sinteti¬ 
zar arginina y triptbfano (celulas arg* trp*) pueden desarrollar cofo- 
nias en un medio minimo, la falta de colonias en las dos placas de 
control demostrb que no se produjemn m3s mutationes que resta- 
bfederan esta capacidad a las cblulas de las cepas mutantes. Asf, 
cada cbluta de la muestra que formb una colonia en un medio 
minimo debe haber adquirido uno o mas genes de una ctiula de la 
otra por recombinacibn genbtica. 
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las bacterias de las dos cepas se inaibaban juntas, aparecian celu- 
las que podtan crecer en ese medio minimo, lo que indicaba que 
fabricaban lanto iriptdfano como arginina. El mlmero de estas 
celulas excedla bastante lo que podia atribuirse a la mutacibn, La 
mayoria de las celulas que podlan sintetizar ambos aminoacidos 
debe haber adquirido uno o mas genes de la otra cepa, presumi- 
biemente por recombinacion genetica, 

Mecanismos de trausfeteneia de genes 
y recombinacion genetica en las bacterias 

Las bacterias se diferencian de los eucariontes en los mecanis¬ 
mos utilizados para imir el DNA de dos individuos en una cblu- 
la. En los eucariontes, los procesos sexuales de la meiosis y de la 
fertilkadbn combinan el DNA de dos individuos en un solo 
cigoto (vease el cap. 13). Pero la meiosis y la fertilLzacidn no se 
producen en los procariontes. En cambio, otros ires procesos 
-iransformacion, iransduccidn y conjugacion- reunen el DNA 
bacteriano de individuos diferentes. 


Trawsformacion 

En el contexto de la genetica bacteriana, el proceso de trans- 
formacion es la alteracion del genotipo y el fenotipo de una 
celula bacteriana por la captation de DNA extrano y desnudo 
del ambiente circundante. Por ejemplo, las bacterias de una 
cepa inocua de Streptococcus pneumoniae pueden transformarse 
en celulas causantes de neumoma por la captacion de DNA de 
un medio que contiene celulas muertas y trituradas de la cepa 
patogena (vease la figura 16-2). Esta transformacion se produ¬ 
ce cuando una celula viva no patogena toma un trozo de DNA 
portador del alelo de la patogenicidad, que codifica para una 
cubierta celular que protege a la bacteria del sistema inmune 
del huesped. El alelo extrano se incorpora en el cromosoma de 
la celula no patbgena, reemplazando el alelo del rasgo “sin 
cubierta" por recombinacion genetica, un intercambio de seg- 
mentos de DNA por entrecruzamiento. La celula es ahora un 
recombinante: su cromosoma contiene DNA derivado de dos 
celulas diferentes. 

Muchos anos despues de que se descubriera la transforma- 
cion en los cultivos de laboratorio, la mayoria de Los bidlogos 
crela que el proceso era demasiado raro y fortuito como para 
cumplir un papel importante en las poblaciones bacierianas 
naturales. Pero s desde entonces, los investigadores ban com- 
probado que muchas bacterias poseen proteinas de superficie 
que reconocen y transportan el DNA de especies relacionadas 
cercanamente hacia el interior de la celula, la cual puede incor- 
porar luego el DNA extrano en el genoma. E. roll y algunas 
otras bacterias parecen carecer de este mecanismo de transfor- 
macion. Sin embargo, al poner E, coil en un medio de cultivo 
que contiene una coneentracion relativameme elevada de iones 
de calcic, se estimula artificialmente a las celulas a incorporar 
pequenos fragmentos de DNA. En biotecnologla, esta t£cnica se 
aplica para introducir genes extranos en el genoma de E. coli, 
genes que eodifican proteinas utiles como la insulina y la hor- 
mona de crecimiento humana. 


Tratisducritfn 

En el proceso conocido como transduccion, los fagos (virus 
que infectan bacterias) llevan genes bacterianos de una celula 
huesped a otra como resultado de aberraciones en el ciclo repro¬ 
ductive del fago. 


La figura 18-1$ representa los acontecimientos de la trans- 
ducribn generalizada , un proceso por el cual los genes bacterianos 
se transfieren al azar de una celula bacteriana a otra. Recuerde 
que cerca de! final del ciclo lltico de un fago, las moleculas de 
los acidos nucleicos se empaquetan deniro de las capsides y el 
fago complete se libera al lisarse la celula huesped, En ocasio- 
nes, un trozo pequeno de DNA degradado de la celula hues¬ 
ped es empaquetado en forma accidental demro de la capside 
en el lugar del genoma del fago. Un virus de estas caracteristi- 
cas es defectuoso porque carece de su propio material gened- 
co. Sin embargo, despues de haber sido liberado del huesped 
lisado, el fago se puede adherir a otra bacteria (receptora) e 
inyectar el segmento de DNA bacteriano adquirido de la pri- 
mera celula {donante), A commuacdn, parte de este DNA 


{u El fago infecta a una celula 
bacteriana que tiene alelos 
A+ y &+ 


^ Se fragments e! DNA del huesped 
(marrbn) y se sintetiza el DNA y 
las proteinas del fago. Esta es la 
celula donante. 


Es posEble que un fragmento de 
DNA bacteriano (en este caso, 
un fragmento con el alelo A+) f 
sea empaquetado en la capside 
de un fago. 





1 Celula 
donante 


© 



, , , Entrecruza- 

El fago que tiene el alelo 

A + de la celula donante 
infecta a una celula receptora 
A~B~ y se produce un entrecru¬ 
zamiento (recombinatibn) entre 
el DNA del donante y del receptor 
(verde) en dos lugares 
(Ifnea punteada). 


1 Cilula 
receptora 


0 El genotipo de la celula 

recombinante resultante (A + Sri 
difiere de los genotipos de la 
donante (A+B+) y fa receptora 
(A-B-). 



Cblula recombinante 


A Figura 18-16. Transduccion generalizada. A veces, los fagos 
pueden llevar fragmentos al azar del cromosoma del hubsped que com 
tienen genes bacterianos de una cbiula (donante) a otra (receptora). El 
DNA transferido se puede recombinar con e! genoma del receptor, 
dando lugar a una cbiula recombinante. 
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puede reemplazar a la region homologa del cromosoma de la 
celula receptora si se produce un entrecruzamiento en cada 
extremo del fragmemo. En este caso, el cromosoma de la 
celula receptora se transforma en una combination de DNA 
derivado de dos celulas; se ha producido una recombinacion 
genetica. 

Los fagos templados, es decir, capaces de integral su geno- 
ma en el cromosoma bacteriano como un profago (vease la 
figura 18-7), pueden llevar a cabo una tramduccidn especializa- 
da. En este proceso, un profago toma solo unos pocos genes 
bacterianos adyacentes cuando sale del cromosoma y los trans- 
here a una nueva celula hu£sped. Este proteso puede lograr 
una transferencia eficiente, pero solo de los genes adyacentes 
al sitio del profago. 

Conjugflddit y pfrismidos 

A veces conocida como el “sexo” bacteriano, la conjugation 
es la transferencia directa de material gentiico entre dos celu¬ 
las bacterianas que se unen en forma temporal. La transferen¬ 
cia de DNA es de una via: una celula dona su DNA y su 
"companera” lo red be. El donante, a veces llamado “macho”, 
emplea apendices denominados pili para fijarse al receptor, 
que a veces se denomina “hembra” (fig. 18-17). Despues de 
contactar una celula receptora, el pili se retrae, juntando las 
dos celulas, como un arpon. Se forma luego un puente de apa- 
reamiento citoplasmatico temporal entre las dos celulas, lo que 
constituye la via para la transferencia del DNA. 

En la mayoria de los cases, la eapaeidad de formar pili y 
donar DNA durante la conjugation proviene de la presencia de 
un fragmemo especial de DNA llamado factor F (F por fertili- 
dad). El factor F puede existir como un segmento de DNA 
dentro del cromosoma bacteriano o como un pl&smido. Un 
plasmido es una molecula pequena, circular y autorreplicante 
de DNA separada del cromosoma bacteriano. Ciertos plasmi- 



A Figura 18-17. Conjugacion bacteriana. La celula donante E. cofi 
(izquierda) exfiende sus pile uno de los cuales se adhiere a la etiula 
receptora. Ambas celulas se unit^n, permitiendo que se forme un puen¬ 
te citoplasmatico de apareamiento entre ellas. A trav£s de este puente, 
el donante transfer^ DNA al receptor (MET en color). 


dos, como los plasmidos F, pueden sufrir una integration 
reversible dentro del cromosoma de la celula. Se denomina 
episoma al elemento genetico que se puede replicar como 
parte del cromosoma bacteriano o de forma independiente de 
el. Ademas de algunos plasmidos, los vims templados, como 
el fago X, actuan como episomas. 

Un plasmido tiene solo un rtdmero pequeno de genes, que 
no son necesarios para la supervivencia y la reproduction de la 
bacteria en condiciones normales. Sin embargo, los genes de 
los plasmidos pueden conferir ventajas sobre las bacterias vivas 
en ambientes diffciles. For ejemplo, el plasmido F fadlita la 
recombination genetica, que puede resultar ventajosa en un 
ambiente cambiame que no favorece a las cepas existentes de 
una poblacion bacteriana. 

El plasmido F y la conjugacion. El factor F y su forma de 
plasmido, el plasmido F, se compone de alrededor de 25 genes, 
la mayoria de los cuales son necesarios para la production de 
pili. Las celulas que contienen el plasmido F, designadas como 
celulas F + , actuan como donantes de DNA durante la conjuga¬ 
cion. El plasmido F se replica en sincroma con el DNA cro- 
mosomico y la division de una celula F + , por lo general, da 
origen a dos descendientes que son FL Las celulas que carecen 
del factor F en cualquier forma, designadas como F“, actuan 
como receptoras durante la conjugation. La condition E + es 
transferible en el sentido de que una celula F* convierte a una 
F _ en F + cuando las dos celulas se conjugan, como se muestra 
en la figura 18-18a, en la p&gina siguiente. La celula original 
contintia stendo F + porque el proceso de transferencia afecta a 
un tipo especial de replication del DNA: una cadena parental 
de DNA con factor F se transfiere a traves del puente de apa¬ 
reamiento y cada cadena parental actua como un molde para 
la sintesis de la segunda cadena en su respectiva celula. En un 
acoplamiento de celulas F + y F~, solo se transfiere el DNA con 
plasmido E 

Los genes cromosomicos se pueden transferir durante la 
conjugacion cuando el factor F de las celulas donantes est£ 
integrado en el cromosoma (fig. 18-18b, arriba). Una celula 
que tiene el factor F incorporado en su cromosoma se denomi¬ 
na celula Hfr (high frequency of recombination , alia frecuencia de 
recombinacion). Como una celula F + , una celula Hfr aettia 
como donante durante la conjugation: la replication del DNA 
se inieia en un punto especifico sobre el DNA del factor F inte- 
grado; desde ese punto, una sola cadena de DNA con factor F 
se mueve hacia la compahera F", arrastrando consigo el DNA 
cromosomico adyacente (fig. 18-18b, centro). Los movi- 
mientos aleatorios de las bacterias casi siempre interrumpen la 
conjugacion mucho antes de que pueda pasarse la cadena ente¬ 
rs del cromosoma Hfr a la celula F“ La cadena simple de cada 
celula sirve como molde para la sintesis de una segunda cade¬ 
na. De este modo, el DNA de la etiula Hfr continua siendo el 
mismo, mientras que la ctiula F _ adquiere DNA nuevo, parte 
de £l, cromosdmico. Durante algtin tiempo, la celula receptora 
es un diploide partial porque contiene su propio cromosoma F~ 
completo mas el DNA cromosdmico transferido del donante 
Hfr. Si parte del DNA adquirido se alinea con la region hom6- 
loga del cromosoma F“ se pueden intercambiar los segmentos 
de DNA (fig. 18-18b, abajo) La reproduccion de esta celula 
da origen a una poblacidn de bacterias recombinantes con 
genes derivados de dos celulas diferentes. Este proceso de con¬ 
jugation y recombinacion explica los resuitados del experi- 
mento de la figura 18-15, en el que una de las cepas bacterianas 
era Hfr y la otra F”. 
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Ptesmido F 


Cromosoma bacteriano 



C Una c£iula portadora de un 
plasmido F (una tduia F + ) 
puede originar un puente de 
apareamiento con una celula 
F“ y transferir su plasmido F. 


€ Se rompe una cadena sola del 
pISsmkio F en un punto especffico 
(punta de la fJecha azul) y comienza 
a moverse hacia la celula receptora. 
A medida que contlntia la 
transference e! plasmido donante 
gira (flecha roja). 


Se produce la replication del DNA 
tanto en la c£lula donante como 
en la receptors, usando las 
cadenas parentales simples del 
plbsmido F como mofde para 
sintetizar 3as cadenas 
complementarias (celeste). 


En la celula receptora, el 
plasmido se vuelve circular. 
La transferencia y la 
repficacibn originan un 
plasmido F completo en 
cada celula, De este modo, 
ambas c£lulas son ahora F + . 


(a) Conjugation y transferencia de un plasmido desde una celula donante F + a una celula receptora T 



El pldsmido circular F en una 
celula F + puede integrarse en e! 
cromosoma circular por un solo 
en tree ruzam lento (llnea 
punteada). 



La celula originada se llama celula Hfr (del ingles, 
high frequency of recombination). 



Celula 


Cblula F“ 





Como una celula Hfr tiene todos los 
genes del factor F, puede formar un 
puente de apareamiento con una 
celula y transferee el DNA, 


C Se rompe una sola cadena del 
factor F y comienza a moverse a 
travbs del puente. Se produce la 
replicacion del DNA tanto en la 
celula donante como en la 
receptora, dando origen a un DNA 
de cadena doble (las cadenas hijas 
se muestran en color m£s claro) 



La localizaddn y la orientation 
del factor F (azul) en el 
cromosoma donante (marrbn) 
determina la secuencia de la 
transferencia de genes durante la 
conjugacibn, £n este ejemplo, la 
secuencia de transferencia para 
los cuatro genes es A-B-C-D. 




Por lo general, el puente 
de apareamiento se 
rompe bastante antes 
de que el cromosoma 
entero y el resto del 
factor F sean 
transferidos. 




Diploids 
parcial 
temporal 

€ Se pueden originar dos 

entrecruzamientos en el intercambio 
de genes similares (homblogos) entre 
el fragmento de cromosoma 
transferido (marrbn) y el cromosoma 
de la celula receptora (verde). 



Bacteria 

recombinante F~ 


0 El fragmento de DNA que termina fuera del 
cromosoma bacteriano sera deg rad a do 
finalmente por las enzimas de la cblula, La 
tblula receptora contiene ahora una nueva 
combinacibn de genes pero no factor F; es 
una celula recombinante F". 



(b) Conjugation y transferencia de parte del cromosoma bacteriano, desde una celula 
donante Hfr a una receptora F~, resultando en la recombination. 


A Figura 18-18. Conjugation y recombination en E. coli. La repllcatibn del DNA que acompaha fa transferencia de un plasmido F o parte de un 
cromosoma bacteriano Hfr se denomina repficadon por circulos rodantes. A veces se denomina modelo "papel higtenico”, debido al modo en el que 
se desenrolla la cadena simple del DNA de la celula donante y se mueve hacia el interior de la celula receptora. 
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Plasmidos R y resistencia antibiotica. En la dbcada de 
1950, algunos medicos japoneses comenzaron a observar que 
algunos paciemes de hospital sufrian disenteria baeteriana, 
que produce diarrea grave; no respondian a los antibib ticos que, 
en general, habfan sido eficaces hasta ese memento. 
Aparentemente, se habia desarroliado resistencia a estos anti- 
bidticos en ciertas cepas de Shigdla, el patbgeno. Finalmeme, 
os investigadores identificaron los genes especificos que con¬ 
demn la resistencia antibibtica a Shigella y a otras bacterias 
vatbgenas. A veces, la mutacibn de un gen eromosbmico de un 
ratbgeno puede causar resistencia. Por ejemplo, una mutacion 
en un gen puede reducir la capacidad del patbgeno de trans- 
oortar un amibiotico determtnado hacia el interior de la celu- 
■ La mutacion en un gen diferente puede alterar la proteina 
diana imracelular para una molecula de antibiotico, reducien- 
oo su efecto inhibitorio. Algunas bacterias tienen genes de resis- 
:encia que codifican enzlmas que destruyen en forma 
espedfica ciertos antibioticos, como la tetraciciina o la ampicili- 
r.a Los genes que confieren este tipo de resistencia, en general, 
-on transport ados por pi asm id os conocidos como plasmidos 
R • R de resistencia). 

La exposicibn de una poblacibn baeteriana a un andbidtico 
especifico, ya sea en un cultivo de laboratorio o dentro del 
organism o del huesped, eliminara a las bacterias sensibles al 
antibiotica pero no a aquellas que por casualidad tienen pl£s- 
- idos R con genes que se oponen al amibiotico. La teoria de la 
sdeccibn natural predice que en estas circunstancias, la frae- 
cion de la poblacibn baeteriana portadora de genes para la 
resistencia antibibiica se incremeniar& y esto es exactsmeme lo 
..ue sucede. Las consecuencias medicas tambien son predeci- 
Dles: las cepas resistentes de los patogenos se estan volviendo 
mas comunes y hacen mas diflcil el tratamiento de ciertas infec- 
clones bacterianas. El problems se agrava por el hecho de que 
machos plasmidos R, como los plasmidos F, tienen genes que 
xlifican pill sexuales que les permiten la transferencia de plas- 
midos de una celula a otra por conjugacion. Para empeorar las 
•cosas todavta mas, algunos plasmidos R llevan hasta diez genes 
de resistencia a muchos antibioticos. |Como es que cantos 
genes de resistencia a antibioticos forman pane de un solo plas- 
mido? La respuesta afecta a otro tipo de elemento genetica 
movil, que investigamos a cominuacidn. 

Transposition de elementos geneticos 

En la seccion previa, usted aprendib cbmo el DNA de una 
celula baeteriana puede ser transferido a otra celula y recombri 
nado en el genoma del receptor. El DNA de una sola c£lula tarn- 
bien puede sufrir recombinacibn debido al movimiento de los 
isi liamados elementos geneticos tramponibles o 5 simplemente, 
elementos transponibles, dentro del genoma de la celula, A 
iiferencia del plasmido o del profago, los elementos transponi- 
bles no existen nunca de forma independiente, sino que siem- 
zre forman parte del DNA del cromosoma o del plasmido. 
Durante el movimiento de estos elementos, llamado transposi¬ 
tion, el elemento transponible se mueve desde un sitio en el 
DNA de la celula hacia otro —el sitio diana- mediante un tipo 
de proceso de recombinacibn. En una celula baeteriana, un ele¬ 
mento transponible puede moverse dentro del cromosoma, 
desde un plasmido al cromsoma (o viceversa) o desde un plas¬ 
mido a otro. 

Los elementos transponibles se llaman, a veces, “genes sal- 
:arines , \ pero la frase es engahosa porque nunca se despegan 
nor completo del DNA de la celula (el sitio del DNA original y 


el nuevo se reunen por plegamiento del DNA). Algunos ele¬ 
mentos transponibles se mueven desde una localizacion del 
DNA a otra por medio de un mecanismo de “cottar y pegar”. 
Otros se mueven por un mecanismo de “copiar y pegar s \ en el 
que el elemento transponible se replica en su sitio original y se 
inserta una copia en otra parte. En otras palabras, el elemento 
transponible se anade a un sitio nuevo sin desaparecer del sitio 
original. 

Si bien los elementos transponibles varian en su selectividad 
para los sitios diana, la mayoria puede moverse a muchas loca- 
lizaciones alternativas en el DNA, Esta capacidad para esparcir 
ciertos genes a lo largo del genoma hace que la transposicion 
tenga diferencias fundamemales respecto de otros mecanismos 
de recombinacion genetica, Durante la transform a cion bacte- 
riana, la Lransduedon generalizada y la conjugacion (y tambien 
durante la meiosis en los eucariontes), la recombinacion se 
produce entre regiones homologas del DNA, regiones de 
secuencias de bases identicas o muy simiiares que pueden 
sufrir apareamienio de bases. Por el comrario, la insercibn de 
un elemento transponible en un sitio nuevo no depende de las 
secuencias de bases complementarias, Un elemento transponi- 
ble puede mover genes a un sitio donde nunca existieron genes 
de ese tipo, 

Secuencias de insertion 

Los elementos transponibles mas simples, liamados secuen- 
cias de insertion, solo existen en las bacterias. Una secuencia 
de insertion conriene un solo gen, que codifica una transposa- 
sa, una enzima que cataliza el movimiento de la secuencia de 
insercibn de un sitio a otro dentro del genoma. El gen de la 
transposasa se halla delimitado por un par de secuencias de 
DNA no eodificantes de alrededor de 20 a 40 nuclebtidos de largo 
que se denominan repeddones invertiias porque la secuencia de 
bases en un extremo de la secuencia de insercibn se repite al 
reves y hacia atras (invertida) en el otro extremo (fig- 18-19a). 
La transposasa reconoce estas repeticiones invertidas como los 
hinites de la secuencia de insercibn. Durante la transposicion, 
las moleeulas de la enzima se unen con las repeticiones inver¬ 
tidas y con un sitio diana en otra parte del genoma, y catalizan 
el corte y el seliado necesario del DNA. 

Una secuencia de insercibn puede provocar niutaciones si se 
transpone dentro de la secuencia de codificadon de un gen o 
en una region del DNA que regula la expresibn genetica Este 
mecanismo de mutacion es intrinseco a la cblula, en contraste 
con la mutagenesis debida a factores exn msecos, como la radia- 
cibn amblental y las sustancias quimicas. Las secuencias de inser¬ 
cibn representan cerca del 1,5% del genoma de E caii. Sin 
embargo, la mutacion de un gen determinado por transposi- 
cibn se produce solo rara vez, alrededor de uno en 10 millones 
de generaciones. Esto es casi lo mismo que la tasa de mutacion 
espontanea debida a otros Tactores. 

Traitsposones 

En el genoma bacteriano, tambien se mueven de un lado a 
otro unos elementos transponibles mas largos y complejos que 
las secuencias de insercibn, que se llaman transposones. Ademas 
del DNA requerido para la transposicion, los transposones 
incluyen otros genes que los aeomparian en la travesia, como 
los de resistencia antibiotica. En algunos transposones bacte- 
rianos, los genes adicionales se encuentran en el medio entre 
dos secuencias de insercibn (fig, 18-19b). Es como si dos 
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Evaluation de conceptos 


Secuencia de insertion 


5 / 

ATCCCGT 


... ACCGC AT 3 / 

3' 

rAGQCCA,.. 


TGGCCTA W 


Repetiridn 

Gen de la 

Repetiddn 


invertida 

transposasa 

rn vert rda 


(a) Las secuendas de inserdon, los elementos transponibles m3s 
simples en las bacterias, contienen un untco gen que codlfica la 
transposasa, la dial cataliza el movimiento dentro del genoma. 

Las repeticiones invertidas son vers tones inverses y hacia attis de 
cada una; solo se muestra una parte. La secuenda de repetitions 
invertidas van'a de un tipo de secuencia de insertion a otro. 


Transposon 


Secuenda Gen de la resistencia Secuencia 
de inserd6n antibiotica de insercibn 



Repeliriones invertidas Gen de la transposasa 


(b) Los transposones contienen uno o m3s genes adem^s del gen de 
la transposasa En el transposon que se muestra aqui, hay un gen 
para fa resistencia a un antibiotico localizado entre dos secuencias 
de insercibn gemelas, El gen para la resistenda antibiotica se 
transporta tomo parte del transposon tuando £sle se inserts en 
un sitio nuevo en el genoma. 


A Figura 18-19. Elementos genetkos transponibles en las bat¬ 
ter ras. Estos diagramas no est&n a escala; fa mayorfa de los trans¬ 
posones son considerablemente m3s largos que las secuencias de 
insercion. 


secuencias de insertion aterrizaran por casualidad relaiivamente 
cerca en el genoma y ahora viajasen juntas, acompanadas por 
todo el DNA que existe entre ellas, como un unico eiemento 
transponible. Otros transposones bacterianos no contienen 
secuencias de insertion, y tienen repeticiones invertidas diferen- 
tes en sus extremes. 

En contraste con las secuencias de inversion, que no parecen 
benefitiar a las bacterias de ninguna manera especifica, los 
transposones pueden ayud arias a adapt arse a nuevos ambien¬ 
ts. Antes mencionamos que un solo plasmido R puede trans¬ 
port ar varios genes para la resistencia a antibioticos diferentes. 
Esto se explica porque los transposones pueden anadir un gen 
para la resistencia antibibtica a un plasmido que ya llevaba 
genes para la resistencia a otros antibioticos. La transmisibn de 
este plasmido compuesto a otras celulas bacterianas por divi¬ 
sion celular o conjugation puede diseminar luego la resistencia 
a una variedad de antibioticos en toda la poblacion bacLeriana. 
En un ambiente rico en antibioticos, la selection natural favo- 
rece a las bacterias que poseen pl^smidos R con multiples genes 
para la resistencia antibiotica a travds de una serie de iranspo- 
siciones. 

Los transposones no son exclusivos de las bacterias, sino que 
tambien constituyen componentes importantes de los genomas 
eucariontes. Listed podra conocer los elementos transponibles en 
los eucariontes en el capitulo 19. 


1. DisLinga los Lres mecanismos de transferencia de DNA de 
una eblula bacteriana a otra. 

2. ^Cuales son las similitudes y las diferencias entre el DNA 
de un fago lisogenico y un plasmido? 

3. Explique por qud el proceso de conjugation puede eon- 
ducir a La recombination genetica del DNA cromosdmico 
en un acoplamienro Hfr x Fti pero no en uno F + x F~ 

Vefmse ftis respuesraS en el Apendice A, 


Concepto 


Las bacterias individuates responden 
a los cambios ambientales por 
medio de la regulation de su 
expresion genica 

Las mu Laciones y los dtversos tipos de transferencia de 
genes originan una variation genetica que hace posible la selec¬ 
tion natural. Y Osta, actuando durante muchas generations, 
puede aumentar la proportion de individuos en una poblacidn 
bacteriana que se adapten a una nueva condition ambiemal. 
Pero, £cdmo puede una bacteria individual, encerrada dentro 
del genoma que heredd, enfrentarse a la fluctuation ambien- 
tal? 

Considere, por ejemplo, una celula individual de E. coli que 
vive en el ambiente err^tico de un colon humano y para su 
nutrition depende de los habitos caprichosos de alimentation 
de su huesped. Si el ambiente carece del amtnoScido triptOfa- 
no, que la bacteria necesita para sobrevivir, la ctiula responde 
activando una via metabolica que elabora triptofano a partir 
de otro compuesto. Mas tarde, si el huesped humano ingiere 
una comida rica en triptofano, la celula bacteriana deja de pro- 
ducirlo, ahorrandose de este modo malgastar sus recursos 
para fabriear una sustancia que se puede obtener de la solu¬ 
tion circundame ya prefabrieada. Este es solo un ejemplo de 
como la bacteria adapta su metabolismo a los ambientes cam- 
biames. 

El control metabolico $e produce en dos niveles (fig. 18- 
20). Primero, las celulas pueden ajustar la actividad de las enzimas 
que ya est&n presentes, Esta es una respuesta bastante rapida, 
que se basa en la sensibilidad de muchas enzimas a las senales 
quimicas que aumentan o disminuyen su actividad catalitica 
(vease el cap. 8). Por ejemplo, la actividad de la prim era enzi- 
nia en la via de la sfntesis del triptofano es inhibida por el pro- 
ducto final de esa via. Asi, si el triptofano se acumula en una 
celula, se interrumpe la sintesis de mas triptdfano por inhibi¬ 
tion de la actividad de la enzima. Esta inhibition por retmall- 
mentacidn , tipica de las vlas anabdlicas (biosintdticas), le 
permite a la celula adaptarse a las lluctuaciones a cor to plazo en 
el suministro de la sustancia que necesita. 

Segundo, las celulas pueden ajustar la cantidad de enzimas 
que deben sintetizar; esto es, pueden regular la expresion de los 
genes que codifican las enzimas. Si, por ejemplo, el ambiente 
continua suministrandole todo el triptofano que la celula necesi- 
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ta, detiene la fabricacion enzim&tica que actua en la via del trip- 
tofano. Este control de la produeciOn de enzimas se realiza a 
nivel de la transcripcion, la sintesis del RNA mensajero que codi- 
fica a esas enzimas, De manera mas general, muchos genes del 
genoma bacteriano se “encienden” o se “apagan" por cambios en 
el estado metabolico de la celula. El mecanismo basico para este 
control de la expresion genica en las bacterias, descrito como el 
modelo del operdn, fue descubierto en 1961 por Frangois Jacob y 
Jacques Monod en el Instituto Pasteur de Paris. Veamos que es 
y c6mo funeiona un operon, empleando el control de la sintesis 
del tripiofano como primer ejernplo. 

Operones: el concept© basico 

E, coii simetiza tripiofano a partir de una moUcula precurso- 
ra en una serie de pasos y cada reaccidn esta catalizada por una 
enzima especlfica (v£ase la figura 18-20). Los cinco genes que 
codifican estas enzimas esian agrupados en el cromosoma bacte- 
nano. Un solo promotor sirve para los cinco, io que eonstituye 
una unidad de transcripddn (recuerde, como vio en el capitulo 
17, que un promoter es un sitio donde la RNA polimerasa se 
puede unir al DNA y comenzar la transcrip cion). De este modo t 
la transcripcion da origen a una moldcula larga de mRNA que 
codifica las cinco enzimas de la via del tripLofano. La celula 
puede tradudr este mRNA en cinco polipeptidos separados debt- 
do a que esta marcada con codones de iniciacidn y de terminacion 
que indican donde comienza y termina la secuencia codificante 
de cada polip£ptido. 

Una ventaja clave de agrupar los genes de funciones rela- 
cionadas en una unidad de transcripcion es que con un sim- 
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A Figura 18-20, Reguiadon de una via metabolka. En la via de la 

sintesis del triptdfano, la abundancia del triptdfano puede (a) inhiblr la 
aetividad de la primera enzima en la via (inhibition por retroalimenta- 
d6n) r una respuesta r^pida, y (b) reprimir la expresidn de tos genes para 
todas las enzimas que se necesitan para la via, una respuesta a mas 
largo plazo. El sfmbolo Q significa inhibtddn. 


pie “interruptori de encendido-apagado se puede controlar 
todo el grapo de genes relacionados desde el punto de vista 
funcionaL Cuando una celula de E. coli elabora tripiofano 
para si misma porque el medio nuLriiivo carece de este ami- 
noacido, se sintetizan todas las enzimas de esta via metaboli- 
ca al mismo tiempo, El interrupter es un segmento de DNA 
llamado operador. Tanto su localizacion como su nombre se 
corresponden con su funcion: ubicado dentro del promotor o 
entre el promotor y los genes codificadores de las enzimas, el 
operador controla el acceso de la RNA polimerasa a los genes. 
Todos juntos, el operador, el promotor y los genes -que con- 
trolan el segmento Integra de DNA requerido para la produc- 
cion de enzimas de la via del triptofano- constituyen un 
operon, Aqui estamos analizando el operdn trp (trp por trip- 
tofano), uno de los muchos operones del genoma de E. cofi 
(fig. 18-21), 

Si el operador es el interrupter para controlar la transcrip¬ 
cion, ^edmo funeiona este interrupter? El operdn trp se encien- 
de per si mismo; esto es, la RNA polimerasa puede unirse al 
promotor y transcribir los genes del operdn. Una proteina 11a- 
mada represor rip puede apagar el operdn. El represor se une 
al operador e interrumpe la fijacidn de la RNA polimerasa al 
promoter, impidiendo la Lranscripcidn de genes. Una proteina 
represora es especlfica; es decir, reconoce y se une solo al ope¬ 
rador de un operoh en particular. El represor que apaga al ope- 
rdn trp uniendose al operador trp no tiene efecto sobre otros 
operones en el genoma de E coli. 

El represor trp es el producto de un gen regulador llamado 
trpR, que esta localizado a alguna distancia del operon que con¬ 
trola y tiene su propio promotor. Los genes reguladores se 
expresan de forma cominua, si bien a baja velocidad, y unas 
pocas moleculas de represor trp estan siempre presences en las 
celulas de E coli. ^For que, entonces, el operon trp no esta per- 
manentemente apagado? Frimero, la union de los represores y 
los operadores es reversible. Un operador oscila entre dos esta- 
dos: uno con el represor unido y otro sin el represor unido. La 
duraclon relativa de cada estado depende del ntimero de mol£- 
culas represoras aetivas que hay alrededor. Segundo, el repre¬ 
sor trp, como la mayoria de las protemas reguladoras, es una 
proteina alosterica, con dos formas alternativas, activa e inacti- 
va (vease la figura 8-20). Se sintetiza en la forma inactiva que 
tiene escasa afinidad con el operador trp. Solo si el triptdfano 
se une al represor trp en un sitio alostdrico, la proteina repre¬ 
sora cambia a la forma activa que puede fijarse al operador, 
apagandolo. 

En este sistema, el triptofano actua como un correpresor, 
una mol£tu!a pequena que coopera con una proteina represo¬ 
ra para apagar al operon. A medida que se acumuta el tripto¬ 
fano, mas moleculas de este aminoacido se asocian con las 
moleculas represoras trp que pueden entonces unirse al operador 
trp y eerrar la pro due cion de enzimas de la via del triptofa¬ 
no. Este es un ejernplo de como la expresion genica respan- 
de con rapidez a los cambios del ambiente celular interne y 
externo, 

Operones reprimibles e inducibles: 
dos tipos de regulation genica negativa 

Se dice que el operon trp es un operdrt reprimibie porque su 
transcripcion por lo general esta activa pero se puede inhibit 
(reprimir) cuando una molecula especlfica pequena (triptofa¬ 
no) se une aiost^ricamente a una proteina reguladora. For el 
contrario, un operdn mdurifcle generaImeme esta inactive pero 


capStulo 18 Gen^tica de los virus y de las bacterias 353 
































operon trp 
a 


Promotor 


Promotor 



(a) Triptofano ausente, represor inactivo y operon encendido. La RNA polimerasa se fija a! DNA en el promotor y transcribe fos genes def operbn, 



(b) Triptofano presents represor activo y operon apagad o, A medida 
que se acumula el trlptbfano, inhibe su propta producddn por medio 
de fa activaddn de la proteina represora. 


+ Figura 18-21. El operon trp: smtesis regulada de enzimas 
reprimibles* El triptofano es un amrno^cido producido por una 
via anabdlica catalizada por enzimas reprimibles. (a) Cinco genes 
codifican a Jos polip£ptidos que sintetizan las enzimas de esta vfa, 
Est^n agrupados, junto con un promotor y un operador, en el ope- 
r6n trp , El operador trp est3 localizado dentro del pro motor trp , 
(W La acumulacion de triptdfano, e\ producto final de la vfa, repri- 
me la transcription del operbn trp H bloqueando, de este modo, Ea 
smtesis de todas las enzimas de fa via Aquf se muestra el meca- 
nismo en E. cofi. 


puede ser estimulado (indutido) cuando una molecula especi- 
fica pequena interaetua con una proteina reguladora. El ejem- 
pio clasico de un operon inducible es el operon lac (lac por 
lactosa), el tema de la investigacidn pionera de Jacob y Monod. 

El disac&rido lactosa (el azuear de la leche) es accesible a E. 
coii si el huesped humano bebe leche, El metabolismo de la 
lactosa comienza con la hidrolisis del disacMdo en sus com- 
ponentes monosacaridos, glucosa y galactosa, una reaction 
catalizada por la enzima |3-galactosidasa + En una celula de E. 
colt que se desarrolla en ausencia de lactosa solo esian presen¬ 
ts unas pocas moleculas de esta enzima. Si si se agrega el disa- 
carido al ambiente de la bacteria, el numero de moleculas de 
(3-galactosidasa aumenta en las celulas mil veces en 15 minu¬ 
tes, 

El gen para la p-galactosidasa forma parte del operdn lac, 
que incluye otros dos genes que codifican enzimas que actu- 
an en el metabolismo de la lactosa. La unidad de transcrip- 
cion Integra esta bajo el comando de un solo operador y 
promoLor, El gen regulador lad t localizado fuera de! operon, 
codifica una proteina represora alosttiica que puede apagar al 
operdn lac por union con el operador, Hasta aqui, es igual que 
la regulation del operon trp, pero exists una diferencia impor- 


tante. Recuerde que el represor trp es inactivo por si mismo y 
requiere triptofano como correpresor para unirse al operador, 
El represor lac , por el contrarto, es activo por si mismo, se 
une al operador y apaga al operon lac. En este easo, una mole- 
cula especifica pequena, llamada inductor, inactiva al repre¬ 
sor. 

Para el operon lac , el inductor es la alolactosa, un isdmero 
de la lactosa formado en cantidades pequenas a partir de la 
lactosa, que se introduce en la celula. En ausencia de lactosa (y 
por lo tanto de alolactosa), el represor lac se encuentra en su 
configuration inactiva y los genes del operdn Lit se silencian 
(fig. 18-22a). Si se agrega lactosa en las cercanias de la celula, 
la alolactosa se une con el represor lac y altera su conformaci6n, 
anulando la capacidad del represor de unirse al operador. Sin 
la union del represor, el operdn lac se transcribe en rnRNA 
para las enzimas que utilizan lactosa (fig. 1S-22b). 

En el contexto de la regulation g£nica, las enzimas de la via 
de la lactosa se conocen como enzimas inducibles, porque una 
senal quimica (en este easo, la alolactosa) induce su simesis. 
De forma analogs, se dice que son reprimibles las enzimas para 
la simesis del triptofano. Las enzimas reprimibles , por lo gene¬ 
ral, actuan en vias anabdlicas, que sintetizan product os finales 


354 UNIDAD tres Genetica 











































esenciales a partir de maierias prinias (preeursores). Mediame 
de la suspension de la producckm de un producto final, cuan- 
do £ste esta preseme en cantidades sufieiemes, la c£lula puede 
asignar sus precursores organicos y la energia para otros usos. 
Por el comrario, las enzimas inducibles, en general actuan en 
. ias catabolicas, que degradan un nutriente dando moleculas 
mas simples. AI producir las enzimas apropiadas solo euando 
el nutriente esta disponible, la celula evita gastar energia y pre¬ 
cursores para elaborar protefnas que no necesita. 

La regulacion de los operones dp y lac supone un control 
negative de los genes, porque la forma actlva de la proteina 
represora apaga los operones. Puede ser mas facil ver esta para 
el operon trp, pern tambien es cierto para el operon !ac. La alo- 
lactosa induce la sfntesis de enzimas, no por actuar de forma 
diiecta sobre el genoma, sino por liberar al operon lac del efec- 
■o negative del represor. Se dice que la regulacion genetica es 
positiva solo euando una proteina reguladora interaciua direc- 
tamente con el genoma para encender la transcription. Veamos 
un ejemplo de control positive de los genes, otra vez en rela¬ 
tion con el operon lac 


Regulacion genica positiva 

Para que se simeucen las enzimas que utilizan la lactosa en 
camidad apreciable, no es suficiente con que la lactosa este pre- 
sente en la celula bacteriana. El otro requerimiento es que el 
aztlcar simple glucosa sea escaso. Frente a una election de sus- 
tratos para la glucolisis y otras vias catabolicas, E toil utiliza 
preferentemente la glucosa. Las enzimas para la degradation de 
la glucosa (glucolisis; vease !a figura 9-9) estan presentes con- 
tmuamente. 

^Como hace E coll para perdbir ia concentracidn de glucosa 
y cbmo se transmite esta information al genoma? Otra vez, el 
mecanismo depende de ia interaecion de una proteina regulado¬ 
ra alosterica con una molecula organica pequena, en este caso, el 
AMP ciclico (cAMP), que se acumula euando escasea la gluco¬ 
sa (vease la figura 11-9 para la estructura del cAMP). La proteina 
reguladora, llamada proteina aciivadora de catabolitas (CAP), es 
un aciivador de la transcription. Cuando el cAMP se une a la 
CAP, la proteina reguladora asume su forma activa y se puede 
unir a un sitio especifico en el extremo en direction 5 1 del pro- 
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A Figura 1S-22. El operon lac: sintesis regulada de enzimas 
inducibles, E. coli utiliza tres enzimas para captar y metabolizar la 
lactosa. Los genes de estas tres enzimas est^n agrupados en el 
operon lac . Un gen, lacZ t codifica fa p-gafactosidasa, que hidroliza 
la lactosa en glucosa y galactosa. El segundo gen, lacY , codifica 
para una permeasa, la proteina de membrana que transporta lac¬ 
tosa hacia fa celula. El tercer gen, iacA r codifica una enzima lla¬ 
mada transacetilasa, cuya funcion en el metabolismo de 3a lactosa 
todavfa no esta clara. El gen para el represor !ac t lad, se encuen- 
tra adyacente al operdn lac t una situaddn infrecuente. La funcidn 
de fa region verde oscuro en el extremo en direccion 5' (izquierda) 
def promotor se muestra en la figura 18-23. 


(a) Lactosa ausente, represor active y operon "apagado". El represor 
lac es actEvo naturalmente y r en ausencia de lactosa, inactive al operdn 
untendose al operador. 


Operon lac 



b) Lactosa presente, represor inactive y operon "encendido”. La alolactosa, un isbmero de la 
lactosa, desreprime al operon mediante la inactivation del represor. De esta manera, se inducen 
las enzimas para la utilizaddn de la lactosa. 
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motor lac {fig. 18-23a). La union de CAP al promotor estimula 
directamente la expresidn genetica. AsL este mecanismo se defi¬ 
ne como reguladbn positiva. 

Si aumenta la earuidad de glucosa en la eelula, la concentra¬ 
tion de cAMP cae y sin £ste, la CAP se despega del operon. 
Como la CAP se encuentra inactiva, la transcription del operon 
lac progress solo a bajo nivel, aun en presencia de lactosa (fig. 
18-2 3b) Asi, el operon lac se lialla bajo un control doble: nega¬ 
tive por el represor lac y positivo por la CAR El estado del repre- 
sor lac (con alolactosa unida o sin ella) determina si se produce 
o no la transcription del operon lac\ el estado de la CAP (con 
cAMP unido o sin el) controla la velocidad de transcripcion si el 
operon estd libre del represor. Es como si el operon tuviese un 
interrupior de encendido-apagado y un control de volumen. 

Ademds del operon /at, la CAP ayuda a regular a varies otros 
operones que codifican enzimas utilizadas en las vias catabMicas. 
Cuando la glucosa es abundante y la CAP esta inactiva, por lo 
general, disminuye la slntesis de enzimas que catabolizan otros 
compuestos distintos de la glucosa. La capacidad de la ctiula 
para catabolizar otros compuestos, como la lactosa, le permite 
sobrevivir cuando hay escasez de glucosa. Los compuestos espe- 
clflcos presentes en el momento determinan que operones se 
encuentran activos. Estos multiples mecanismos de contigencia 
son convenientes para un organismo que no puede controlar lo 
que ingiere su huesped. Es notable la capacidad de adaptacidn de 
las bacterias a largo plazo por cambios evolutivos en su consti¬ 
tution genetics, y a corto plazo, por el control de la expresidn 
genica en las celulas individuates. Por supuesto, los diversos 
mecanismos de control son tambien productos evolutivos que 
existen porque fueron favorecidos por la selection natural. 


Evaluation de conceptos 


1. Una mutaddn en E. coli cambia el operador tec de modo 
qne el represor active no puede unirse. iG6mo afectaria 
esto la production de fLgalaetosidasa? 

2. ^Cdmo alteran la funtibn del represor y la transcripcion, 
la union del correpresor trp y el inductor lac a sus res¬ 
pective proteinas represoras? 

Vtome las respuestas en e! Apendice A, 


Promotor 

r ---^-. 



(a) Lactosa presente, glucosa escasa (nivel alto de cAMP): se 
sintetiza abundante mRNA lac . Si la glucosa es escasa, el 
nivel elevado del cAMP activa fa CAP y el operon lac produce 
cantidades grandes de mRNA para la via de ta lactosa. 
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(b) Lactosa presente, glucosa presente (nivel bajo de cAMP), se 
sintetiza poco mRNA lac. Cuando este presente la glucosa, el 
cAMP es escaso y la CAP es incapaz de estimufar la transcripdbn. 


A Figura 18-23, Control positivo del operon lac por la protema 
activadora de catabolitos (CAP). La RNA polimerasa tiene alta afini- 
dad por el promotor lac solo cuando la pmtefna activadora de catabo- 
litos (CAP) este unfda a un sitio del DNA en el extreme en direction 5' 
del promotor La CAP se une a su sitio DNA solo cuando se encuentra 
asociada con el AMP dclico (cAMP), cuya concentration en la c£!ula se 
eleva cuando la concentradbn de glucosa disminuye. De esta manera, 
si hay glucosa presente, y tambten hay lactosa disponible, la ctiula cata- 
boliza con preference la glucosa y no sintetiza enzimas para utilizar la 
lactosa. 


Revision del capitulo 


RESUMEN DE CONCEPT OS CLAVE 


Concepto 


Los virus tienen un genoma pero solo pueden 
reproducirse dentro de una eelula huesped 

► El deseubrimiento de los vims: investigfldpii rientifica 

(pp. 334-335). Los investigadores descubrieron los virus a finales 
del siglo xix estudiando un Lrastomo de una plama, la enfermedad 
del mosaico del tabaco, 

► Estrucmra de los virus (pp. 335-336). Un virus es un genoma 
pequefio de acido tiucleico encerrado en una eapside prottica, y a 


veces, una envokura membranosa que contiene proteinas virales 
que ayudan a que los virus ingresen en las celulas. El genoma 
puede ser de DNA o RNA, de cadena simple o doble. 

> Caracterfsticas generates de los ciclos reproductive* vimles 
(336-337). Los virus urilizan enzimas, ribosomas y moteculas 
pequenas de las celulas huesped para sintetizar la progenie viral, 
Cada tipo de virus tiene su range de huesped caractertstico. 

Ciclos reproductivos de los fagos (pp. 337-339). En el ciclo liii- 
co, la entrada del genoma viral en una bacteria programa la des¬ 
truction del DNA del huesped, la production de nuevos fagos y la 
digestion de la pared celular del huesped, para descargar la proge¬ 
nie de los fagos, En el ciclo lisogenico. el genoma de un fago Lem- 
plado se inserta en el cromosoma bacteriano como un profago, que 
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pasa a las celulas huesped hijas hasta que es inducido a dejar el 
cromosoma e iniciar el tide litico, 

Ciclos reproditctivos de los virus de auimales (pp. 339-341). 

Muchos virus de animales tienen envoi tura, Los retrovirus (como el 
HIV) utilizan la enzima transcriptasa inversa para copiar su genoma 
RNA en DNA, que se puede integrar en el genoma del huesped 
como un provirus. 

► Evolution de los virus (pp. 341-343). Como los virus se pueden 
reproducir solo demro de las celulas, es probable que hay an evolu- 
donado despu£s de la aparicidn de las primeras celulas, quizas 
como fragmentos empaquetados de acidos nucleicos celulares. 


Concept o 


Los virus, los viroides y los priones son patogenos 

muy imporiantes de animales y plantas 

► Enfermedades virales en los animales (pp, 343-344). Los slnio- 
mas pueden deberse a dario vira 1 directo a las celulas o per la res- 
puesta inmune del cuerpo. Las vacunas estimulan al sistema 
inmunitario para defender al huesped contra virus especificos. 

► Virus emergentes (p* 344)* For lo general, los brotes de las “nue- 
vas” enfermedades virales de los seres humanos estan causados por 
virus existences que amplian su Lerritorio de hospedaje. 

► Fnfermedades virales en las plantas (pp* 344-345). Los vims 
ernran en las celulas vegetales a travgs de sus paredes danadas 
transmision horizontal) o son heredados de un progenitor (trans- 
mistbn vertical), 

Viroides y priones: los agentes infecciosos mas simples (p. 
345), Los viroides son molfeculas desnudas de RNA que infecian las 
plantas e interrum pen su crecimiento. Los priones son proteinas 
mfecciosas de accibn lent a y virtualmente indestructibles que cau- 
san enfermedades cerebral es en los mamiferos. 


La rapidez de la reproduction, la mutation y la 
recombinacion genetica conlribuyen a la 
drv ersidad genetica de las bacterias 

* II genoma bacteria no y su replication (p. 346). El cromosoma 
hacteriasio, por lo general, es una molecula de DNA circular con 
pocas proteinas asociadas. Los pksmidos son moleculas circulates 
de DNA m&s pequenas que se pueden replicar de forma indepen- 
diente del cromosoma. 

Mutation y recombinacion genetica como fitentes de la varia¬ 
tion genetica (pp* 346-348), Debido a que las bacterias pueden 
prdiferar r&pidamente, la variation genetica de una pcblacidn 
ruede aumentar tipidamente a causa de las nuevas mutaciones, Se 
puede originar mayor diversidad por recombinatibn del DNA a 
pantr de dos celulas bacterianas diferentes. 

Mecanismos de transferencia de genes y recombination genc- 
tica en las bacterias (pp. 348-351). Pueden aparecer nuevas 
.epas bacterianas por transferencia de DNA de una celula a otra. 
z;i la transformation, el DNA desnudo entra en la cblula desde los 
i-rededores. En la transduction, d DNA bacteriano se transporta de 
una celula a otra por los fagos, En la conjugation, una celula 
z onante F + , que contiene el plasmido E transfiere el DNA del plas- 
niido a una ctiula F" receptora. El factor F de una celula Hfr, que 
esta iniegrado en el cromosoma bacteriano, Ueva parLe del DNA 
zromosbmico cuando es transferido a una cblula F“. Los plasmidos 
R confieren resistencia a di versos anti bio ricos. 

* Transposition de ekmentos geneticos (pp. 351-352). Los seg- 
“ entos de DNA que pueden insertarse en s trios multiples en el 


DNA de una celula conlribuyen a la recombination gentiica en las 
bacterias. Las secuencias de insertion, los elementos transponibles 
de las bacterias mas sencillas, se componen de repeticiones invert!- 
das de DNA que flanquean a un gen para la transposasa. Los trans- 
posones baaerianos tienen genes adicionales, como los de la 
resistencia a antibiotic os. 


Concepto 


Las bacterias individuates responden a los cambios 
ambientales por medio de la regulacion de su 
expresion genica 

L Operones: el concepto bdsico (pp* 353-354). Las celulas contro- 
lan el metabolismo regulando la actividad enzimauca o la expresion 
de genes que codifican enzimas. En las bacterias, los genes, por lo 
general, se encuentran agrupados en operones, en los que un pro- 
motor sirve para van os genes adyacentes. Un sitio operador sobre 
el DNA entiende y “apaga" el operbn. 

> Operones reprimibles e inducibles: dos tipos de regulacion 
genica negativa (pp. 353-355). En un operbn reprimible, la 
union de una proteina represora especifica con el operador corta 
la transcription. El represor se activa cuando est£ unido a un 
correpiresor, por lo general, el producto Final de una via anabolica. 
En un operOn inducible, la union de un inductor con un represor 
naturalmente active inactiva al represor y enciende la transcrip¬ 
tion. Las enzimas inducibles, por lo general, actuan en las vtas 
catabolicas. 

P Regulacion genica posit iva (p. 355)* Algunos operones est£n 
sujetos tambibn al control positivo a craves de una proteina activa- 
dora estimuladora, como la proteina activadora de catabolitos 
(CAP), que promueve la transcripcibn cuando se une a un siiio 
demro del promoter* 



Una bacteria se infecta con un bacteriOfago construido de forma 
experimental compuesto por la cubierta proteica de fago T2 y el 
DNA del fago 14. Los nuevos fagos producidos tendrian: 

a. Proteina T2 y DNA 14, d. Proteina T4 y DNA T4. 

b. Proteina T2 y DNA T2. e. Proteina T4 y DNA 12 

c. Una mezcla del DNA y las proteinas de ambos fagos. 

Los virus RNA requieren su propio suministro de ciertas enzimas 
porque: 

a. Las celulas huesped los destmyen rSpidamente. 

b. Las celulas hubsped carecen de enzimas que puedan replicar el 
genoma viral. 

c. Estas enzimas traducen el mRNA viral en proteinas. 

d* Estas enzimas penetran en las membranas de la ctiula hubsped. 
e. Estas enzimas no se pueden sintetizar en las celulas huesped. 

iCual de las siguientes bases describe un pksmido R? 
a* Su transferencia convierte una celula F“ en una F + . 

b. Tiene genes para la resistencia antibiotica, y quizas, para los 
pili. 

c. Entre las bacterias se transfiere por transduction. 

d. Es un buen ejemplo de tin transposon compuesto. 

e. Elace a las bacterias resistentes al fago. 
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4. La transposicibn dsfiere de otros mecanismos de recombinacion 
genetica porque: 

a. Se produce solo en las bacterias. 

b. Mueve genes emre regiones homblogas del DNA, 

c. Cumple un papel pequeno o nulo en ia evolucion. 

d. Se produce solo en eucariontes. 

e. Disemina genes en nuevos loci en el genoma, 

5. Si un operbn en particular codifica enzimas para sintetizar un ami- 
noacido esencial y esta regulado como el operon tip: 

a. El amino&cido inaaiva al represor. 

b. Las enzimas productdas se Hainan enzimas inducibles, 

c. El represor es activo en ausencia del aminoacido. 

d. El aminoacido actua como un correpresor. 

e. El amino^ddo enciende la transcription del operbn. 

6. ^Que ocurriria si el represor de un operon inducible mutara de 
mode que no pudiera unirse al operador? 

a. La transcripcibn continua de genes del operon. 

b. La transcripcion reducida de genes del operbn. 

c. La acumulacion de un susirato para la via controlada por el operbn. 

d. La union irreversible del represor al promoter, 

e. La sobreproduccibn de la proteina activadora del catabolito (G\P). 

7. Durame la conjugation emre una celula Hfr y utia cblula F”, 

a. La celula F - se convierte en F\ 

b. La celula F - se convierte en una celula Hfr, 

c. El cromosoma de la celula F“ se degrada. 

d. Los genes de la celula HFr pueden reemplazar a los genes de la 
celula F~~ por recombinacion. 

e. El DNA de la celula F" se transfiere a la celula Hfr y el DNA de 
la celula Hfr se transfiere a la celula F~. 

8. La variacion genetica en las pobladones bacterianas nunca se origi- 
na de la; 

a. Transduccion, d. Mu tad bn. 

b. Transformation. e. Meiosis, 

c. Conjugation. 

9. iCa&l de las siguiem.es caracteristicas o procesos son comunes ton to 
a las bacterias como a los virus? 

a. La lision binaria, d. La mitosis, 

b. Los ribosomas. e, La conjugacion. 

c. El material genbtico de los acidos nucleicos. 


10. Los virus emergences se originan por: 

a. La mutaciPn de virus existentes. 

b. La diseminacion de virus existentes a nuevas especies de 
hubspedes, 

c. La diseminaciPn de virus existentes en forma mas amplia den- 
tro de sus especies huesped, 

d. Todas las antetiores, 

e. Ninguna de las antetiores, 

Vianse fas respuestas en el Ap^ndice A. 

Interrelation evoliitiva 

El exito de algunos virus radica en su capaddad de evolucionar dentro 
del huesped. Un virus semejante evade las defensas del huesped por 
medio de mmaciones rapidas y la producciPn de muchas progenies 
alieradas antes de que el cuerpo pueda efectuar un ataque, AsL los 
varus que se presents® tarde en la infeedPn difieren de aquellos que 
inicialmente infectaron el cuerpo. Expiique esto como un ejemplo de 
evolucion en el microcosmos. <>Que linajes virales tienden a sobrevivir? 


Problemas cientificos 

Cuando las bacterias infectan a un animal, el numero de bacterias 
aumenta en el cuerpo de forma exponencial (grafico A). Iras la infec¬ 
tion por un virus virulento de animates con un cielo Iftico de re pro¬ 
duction, no existen evldencias de infeccibn durame un tiempo, Luego, 
el numero de virus aumenta de repeme y s a continuation* se incremen- 
ta de fomra escalonada (grafico B). Expiique la diferencia en las curvas 
de crecimiento. 




Tiempo-—► Tempo 


Ciencia, tecnologia y sockdad 

Expiique cbmo d uso excesivo e inapropiado de andbibticos plantea 
un peligro de salud para la poblacion humana. 
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Genomas 

eucariontes 

Organization, 
regulation y 
evolution 


Conceptos clave 


19-t La estructura de la cromatina se basa en niveles 
sucesivos de empaquetamiento del DNA 
19-2 La expresion genica puede regularse en 
cualquier etapa, pero la etapa clave es la 
transcription 

19-3 El cancer es consecuencia de cambios geneticos 
qne afecian al control del ciclo celular 
19-4 Los genomas eucariontes pueden tener muchas 
secuencias de DNA no codificante ademas de 
los genes 

19-5 Las duplicaciones, los reordenamiemos y las 
mutaciones del DNA contribuyen a la 
evolucion del genoma 


Panorama general 


Como funcionan y evolucionan los 
genomas eucariontes 

L as celulas eucariontes se enfrentan a los mismos desafros 
que las procariontes para expresar sus genes. Sin embar¬ 
go, el genoma eucarionte Lipico es mucho mas grande y, 
en los eucariontes multicelulares, la especializacidn celular es 
crucial. Estas dos caracteristicas plantean una tarea formidable 
Je process mi ento de informacidn en la edula eucarionte. 

El genoma humano, por ejemplo, se estima que tiene 25.000 
genes: mas de rinco veces los de un procariome tfpico. Tambien 
mchiye una cantidad enorme de DNA que no codifica RNA ni 
proteinas. El manejo de tanto DNA requiere que el genoma este 
organizado a la perfection. En todos los organismos, el DNA se 
asoeia con proteinas que lo condensan, En los eucariontes, el 
complejo DNA-proteina, llamado cromatina, esta ordenado en 
niveles estructurales mas elevados que el complejo correspon- 
diente en los procariontes. La microfotografia de fluorescencia 
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A Fig, 19-1. DNA en un cromosoma eucarionte de un huevo de 
salamandra en desarrollo. 


de la figura 19-1 nos da una idea de la complejidad de la orga¬ 
nization de la cromatina en un cromosoma eucarionte. Parte de 
la cromatina se encuentra empaquetada en el eje principal 
(bianco) del cromosoma, mientras que las partes que se estan 
transcribiendo aetivamente estan desplegadas en forma de 
bucks (rojo). 

Tanto los procariontes como los eucariontes deben alterar 
sus patrones de expresion genica en respuesta a los cambios 
ambientales. Los eucariontes multicelulares deben, ademas, desa- 
rrollar y mamener multiples tipos de celulas. Cada uno de estos 
tipos de celulas contiene el mismo genoma, pero expresa un 
subconjunto diferente de genes, un desafio importance para la 
regulacion genica. 

En este capimlo analizaremos la estructura de la cromatina y 
el modo en que los cambios de su estructura afectan a la expre¬ 
sion genica. Luego explicaremos otros mecanismos para regular 
la expresion de los genes eucariontes. Como en los procariontes, la 
expresion genica se regula con mayor frecuencia en la etapa de 
la iranscriprion. A continuacion describiremos de que manera 
las alteraciones de la regulacion genica pueden conducir al can¬ 
cer En el resto del capitulo consideraremos los diversos tipos de 
secuencias de nudeotidos en los genomas eucariontes y expli¬ 
caremos como se originaron y se modifies ran durante la evolu- 
cion del genoma. Teniendo en cuenLa las fuerzas que dieron 
forma al genoma -y continuan dandosela- le ayudaremos a 
comprender como evoluciono la diversidad biologies. 


Concepto 


La estructura de la cromatina 
se basa en niveles sucesivos 
de empaquetamiento del DNA 

El DNA eucarionte se combina de una manera muy exacta 
con una gran cantidad de proteinas, de modo que la cromatina 
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resultante sufre cambios muy notorios a lo largo del ciclo celu- 
lar (fig. 12-6). En cdulas en interfase teriidas para microscopia 
optica, la cromatina aparece como una masa difusa dentro del 
nucleo, lo que sugiere que se encuentra muy extendida. A medi- 
da que una celula se prepara para la mitosis, su cromatina se 
enrolla y se pliega (condensa) hasta fonnar, finalmente, un 
ntimero caracteristico de cromosomas cortos y gruesos que se 
distinguen unos de otros con el microscopio optico. 

Los cromosomas eucariontes contienen una cantidad enor- 
me de DNA en celadon con su longitud condensada. Cada cro- 
mosoma consta de una doble helice de DNA lineal y unica que, 
en los seres humanos, es de 1,5 X IQ 8 pares de nucleotidos, en 
promedlo. Si se extendiera por completo, una molecula seme- 
jante de DNA alcanzaria cast 4 cm de largo, miles de veces mas 
largo que el diametro de un nucleo celular. Todo este DNA 
-como tambien el DNA de los otros 45 cromosomas humanos- 
cabe dentro del nucleo gracias a un sistema elaborado de mul¬ 
tiples niveles de empaquetamiento del DNA (ilusirado en la 
figura 19-2). 

Nucleosomas o “cuentas de un collar” 

Las proteinas denominadas histonas son responsables del 
primer nivel de empaquetamiento del DNA en la cromatina. La 
masa de histonas en la cromatina es, aproximadamente, igual 
a la masa de DNA. Las histonas tienen una proportion elevada 
de amino&cidos cargados posiilvamente (lisina y argmina) que 
los unen fuenemente al DNA que tiene carga negativa (recuer- 
de que los grupos fosfato del DNA le confieren una carga nega¬ 
tiva en toda su longitud; vease figura 16-7), Las histonas son 
muy similares en eucariontes y aun en los procariontes se 
encuentran proteinas similares. La aparente conservacidn de 
los genes de las histonas durante la evolucidn reflejaria el papel 
crucial de estas proteinas en la organization del DNA dentro de 
las celulas. 

En las microfotografias electronicas, la cromatina desplega- 
da tiene la apariencia de las cuentas de un collar, como se 
muestra en la figura 19-2a. En esta configuration, una fibra 
de cromatina tiene 10 nm de diametro (la fibra de 10 nm). Cada 
“cuenta” es un nucleosoma, la unidad basica de empaqueta¬ 
miento del DNA; el “hiio del collar'’ que se halla entre las 
cuentas se llama DNA de unidn , Un nucleosoma consta de DNA 
enrollado alrededor de un centro proteieo compuesto por dos 
molecuias de cada uno de los cuatro tipos de histonas: H2A, 
H2B, H3 y H4, El extreme amino (N-terminal) de cada histo- 
na (la roia de la histona) se extiende hacia fuera del nucleoso¬ 
ma. Una mofecuia de una quinta histona, llamada HI, se 
adhiere al DNA cerca del nucleosoma en el momento que una 
fibra de cromatina de 10 nm pasa al siguiente nivel de empa- 
quetamiento. 

La asociaci6n entre el DNA y las histonas en los nucleoso¬ 
mas permanece Intacta a lo largo de todo el ciclo celular. Las 
histonas solo abandonan ei DNA de forma transitoria duran¬ 
te la replication y, con muy pocas excepciones, permanecen 
con el durante la transcription. ^COmo puede iranscribirse el 
DNA cuando se encuentra envuelto con histonas en un nucle¬ 
osoma? Los invest! gad ores descubrieron que los cambios en 
la forma y la position de los nucleosomas permiten que las 
polimerasas que sintetizan RNA se muevan a lo largo del 
DNA. Mas adelante en este capitulo explicaremos algunos des- 
cubrimientos reciemes sobre el papel de las colas de las his¬ 
tonas y los nucleosomas en la regulation de la expresion 
g£nica. 


Niveles superiores de empaquetamiento dd DNA 

El siguiente nivel de empaquetamiento se produce a causa de 
las interacciones entre las colas de histona de un nucleosoma 
con el DNA de union y los nucleosomas de cada lado. Con 
ayuda de la histona HI, estas interacciones determinan que la 
fibra de 10 nm extendida se enrolle o pliegue y forme una fibra 
de cromatina de, aproximadamente, 30 nm de grosor, la/ibra de 
30 nm (fig. 19-2b). A su vez, esta fibra, forma bucks denomi- 
nados dommios en bude adhendos a un armazon cromosomico 
formado por proteinas que no son histonas, que constituyen de 
este modo una fibra de 300 nm (fig. 19-2c), En un cromosoma 
mitotico, los dominios en buck se enrollan y se pliegan a si mis- 
mos, compactando toda la cromatina aun mas para producir el 
cromosoma caracteristico de la metafase que se observa en la 
microfotografta de la parte inferior de la figura 19-2d. Los 
genes individuates siempre terminan localizados en los mismos 
sitios en los cromosomas en metafase, lo que indica que los pasos 
del empaquetamiento son muy especificos y precisos. 

Aunque la cromatina de la interfase por lo general esta, 
menos condensada que la de los cromosomas miioticos, tam¬ 
bien presema algunos niveles de considerable empaquetamien- 
to. Gran parte de la cromatina incluida en un cromosoma esta 
formando fibras de 10 nm, pero alguna parte de ella se encuen¬ 
tra compactada en fibras de 30 nm que, en ciertas regiones, se 
halla aun mas plegada en forma de dominios en bucle. Si bien 
un cromosoma en interfase carece de un armazon obvio, sus 
dominios en bude parecen estar adhendos a la lamma nuclear, 
en el interior de la envoltura y quizes tambien a las fibras de la 
matriz del nucleo. Estas fijaciones pueden ayudarie a organizar 
regiones de transcription activa. La cromatina de cada cromo¬ 
soma ocupa un area espedfica restringida dentro del nucleo de 
interfase, de modo que no se enreden las fibras de los diferen- 
tes cromosomas. 

Incluso durante la interfase, los centromeros y los teiomeros 
de los cromosomas, como tambien otras regiones cromosomi- 
cas, se encuentran en un estado muy condensado, como se 
represema en la figura 19-2d. Este tipo de cromatina de inter¬ 
fase, visible al microscopio optico en forma de masas irregula- 
res, se denomina heterocromatina, para distinguirla de la 
menos compacts eucromatina (“cromatina verdadera”^ A 
causa de su compactacion, el DNA de la heterocromatina es 
inaccesible a las enzimas de transcripcion y por eso, general- 
mente, no se transcribe. For el contrario, el empaquetamiento 
m£s flojo de la eucromatina determina que su DNA sea accesb 
ble para las enzimas y est£ disponible para la transcripcion. En 
la section proxima analizaremos la forma en que los cambios 
en la cromatina y otros mecanismos permiten a la celula regu¬ 
lar que genes se expresan. 


Evaluation de conceptos 


1. Describa la estructura de un nucleosoma, la unidad 
b&sica de empaquetamiento del DNA en las celulas 
eucariontes. 

2. iQue propiedades quimicas de las histonas y del DNA 
permiten que estas molecuias se unan fuertemente? 

3. En general, ^como evita la expresibn genica el empaque¬ 
tamiento compacto del DNA en los cromosomas? 

Virnse fas respuestas en el Apindice A. 
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10 nm 


("cuenta") 



fa) Nudeosomas (fibra de 10 nm). Las mol^culas de DNA y de histonas forman"cuentas en un collar", la fibre de 

cromatina extendida que se observa durante la interfase, Un nucleosoma tiene ocho mol£culas de histona con el extremo 
amino (cola) de cada proyecdon hacia fuera* Un tipo de histona diferente, la HI, puede unirse al DNA cerca de un 
nudeosoma, donde ayuda a compactar m3s a la fibra de 10 nm. 


fL 



Nucleosoma 


(b) Fibra de 30 nm. El collar de nudeosomas se enrol la para format una fibra de cromatina que tiene 30 nm de diS metro (no se 
muestran las colas). Esta forma se observa tambi^n durante la interfase. 



nm 


Buces 


Andamio 


(c) Dominios en bude (fibras de 300 nm). Durante la profase se produce un plegamiento adicional de la fibra de 30 nm en dominies 
en forma de bude para formar una fibra de 300 nm, Los bucfes se adhieren a un andamio de protefnas distintas de las histonas. 




700 nm 


(d) Cromosoma en la metafase. La cromatina se pliega adn mas y origina el 

cromosoma con compactaddn maxima que se observa en [a metafase. Cada uno de 
estos consta de dos crom^tides. 


a Fig. 19-2. Niveles de empaquetamiento de la cromatina. Esta serie de diagramas y microfotograflas de transmlsldn de electrones representa 
el modelo actual de las etapas progresivas de enrollamiento y plegamiento del DNA. 
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Concepto 


Senat 


La expresion genica puede regularse 
en cualquier etapa, pero la etapa 
clave es la transcription 

Todos los organismos deben regular que genes se expresan en 
un momento determinado. Tanto los organismos unicelulares 
como los multicelulares deben activar y desactivar sus genes de 
forma continua en respuesta a las sefiales del ambienie externo e 
interno. Las celulas de un organismo multicelular tambien deben 
regular su expresibn genica a mas largo plazo. Durante el desa- 
rrollo de un organismo de estas caracterfsticas, sus celulas sufren 
un proceso de espedalizacibn en su Forma y funcibn, denomina- 
do diferenciacibn celular, que Irene como resultado pocos o 
ruuchos tipos de celulas dlferenciadas. El cuerpo humano madu- 
ro, por ejemplo, esta compuesto por alrededor de 200 tipos de 
celulas diferemes. Algunos ejemplos son las celulas musculares y 
las nerviosas, 

Expresion genica diferencial 

Una celula humana tfpica, probablemente expresa cerca de un 
20% de sus genes en un momento dado. Las celulas muy dife- 
renetadas, como las musculares, expresan una fraccion aun m^s 
pequena de sus genes. Aunque casi Lodas las celulas de un orga¬ 
nismo coniienen un .genoma identico,* el subgrupo de genes 
expresados en las celulas de cada lipo es unico, !o que les per- 
mite llevar a cabo su Funcidn espedfica. Las diferendas entre los 
tipos celulares, por tan to, se deben no a que existen genes dife- 
rentes, sino a una expresion genica diferencial, es dedr, la expre¬ 
sibn de genes distintos por parte de celulas que coniienen el 
mismo genoma. 

Los genomas de~ los eucariontes pueden contener decenas de 
miles de genes, pero, en muy pocas especies, solo una pequena 
canddad de DNA -alrededor del 1,5% en los seres humanos- 
codifica proteinas. Del DNA restante, una fraccion muy pequena 
corresponde a genes que codifican productos de RNA, como el 
RNA ribosomico y el RNA de transferenria. La mayor parte del 
resto del DNA parece no $er codificante, si bien investigaciones 
recientes ban mostrado que puede transcribirse una camidad sig- 
nificativa de este en un RNA cuya funcion se desconoce. En cual¬ 
quier ease, las proteinas de transcripcibn de una celula deben 
localizar los genes correcios en el momento adecuado, una tarea 
semejante a encontrar una aguja en un pajar, Cuando se desvia 
la expresion genica pueden originarse trastomos y enfermedades 
graves, entre ellas, el cancer. 

La figura 19-3 resume el proceso completo de la expresion 
genica en una cblula eucariome y resalta las etapas clave en la 
expresion de un gen codificador de proteinas. Cada etapa repre- 
sentada en esta figura es un punto de control potencial en el 
que la expresibn genica se puede activar, desactivar, acekrar o 
retrasar. 


*Las celulas del sisiema inmuniiario son una exception Durante su diferenria- 
cidn el reordenamiento de los genes de las iniriunoglobulinas produce un cam- 
bio en ei genoma, que comentaremos en el capltub 43. 
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A Fig. 19-3. Etapas de la expresion genica que pueden ser regu- 
ladas en las celulas eucariontes. En este diagrams, los rect^ngulos 
coloreados indican los procesos regulados con m^sfrecuencia. La envol- 
tura nuclear que separa la transcripcibn de la traduccibn en las celulas 
eucariontes ofrece una oportunidad para el control postranscripcional 
en la forma del procesamiento del RNA que no existe en los procarron- 
tes. Ademas, los eucariontes ttenen una gran variedad de mecanlsmos 
de control que operan antes de la transcripcibn y despues de la traduc- 
tibn. La expresibn de un gen determinado, sin embargo, no implies nece- 
sariamente cada etapa representada; por ejemplo, no todos los 
polipeptidos se seccionan. Como en los procariontes, la iniciacibn de la 
transcripcibn es el punto de control mds rmportante. 
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Tan solo hace 40 anos se creia que seria casi imposible 
jonocer Los mecanismos que controlan la expresion genica en 
I os eucariontes. Desde entonces, los mievos meiodos de inves- 
tigaribn, incluidos los avarices en la tecnologia del DNA (vease 
jap. 20), permiiieron a los bidlogos moleculares descubrir 
muehos detalles de la regulation de los genes eucariontes. En 
-:odos los organismos, la expresion de genes especificos se 
regula con mayor frecuencia en !a transcrip cion, a menudo en 
respuesta a senates provenientes del exterior de la celula, For 
esia razon, el terming expresion genica habitualmente es sino- 
nimo de transcripcion tamo para los procariontes como para 
los eucariontes. Sin embargo, la mayor complejidad de la 
estructura y funciOn celular eucarionte proporciona oportuni- 
iades de regular ia expresion genica en eiapas adicionales. En 
as ires seectones siguiemes examinaremos con mas detalle 
algunos pmuos de control impo names de la expresion genica 
en los eucariontes. 

Regulation de la estructura de la cromatina 

Como se menciono antes, la organization estructura! de la 
cromatina no solo empaqueta al DNA de la celula en una 
forma compacta que encaja dentro del nucleo, sino que tam- 
rien resulta importante para ayudar a regular la expresidn 
Eenica. Los genes que se hallan dentro de la heterocroipatina, 
me se encuentra muy condensada, por lo general, no se expre- 
em. Se ha observado el efecto represor de la heterocromatina 
en experimentos en los que se inserts un gen activo desde el 
punto de vista transcriptional en una region de la heterocro- 
matina en celulas de levadura; el gen tnsertado no se expreso. 

denies, la localization del promoLor de un gen en relation 
con los nucleosomas y Los sitios donde el DNA se fija al arma- 
jo n cromosdmico o a la lamina nuclear tambien puede afectar 
sj transcripcidn. Investigaciones recientes indican que ciertas 
modfficaciones quimicas de las histonas y del DNA de la cro- 
matina influyen tamo en La estructura de £sta como en la 
-wpresion genica. Aqui examinamos los efectos de estas modi- 
ntaciones, que son catalizadas por enzimas especificas. 


Modi/icacioitcs de las histonas 

Cada vez existe mas evidencia de que las modificaeiones 
quimicas de las histonas desempehan un papel importante en 
c regulation de la transcripcion genica, El exiremo N-termi¬ 
nal de cada molecula de histona se proyecta hacia afuera del 
mcleosoma protruye y forma una cola (fig. 19-4a) accesible 
a divcrsas enzimas modificadoras que catalizan la adici6n o la 
elimmacidn de grupos quimicos especificos, 

En la acetilacion de histonas los grupos acetilo (—COCH 3 ) 
se adhieren a las lisinas cargadas positivamente en las colas de 
cistona; la desacetilacibn es la elimmacitin de los grupos aceti- 
; Cuando se acetiian las colas de histona de un nucleosoma, 
se neuiralizan sus cargas posltivas y no pueden unirse a los 
nucleosomas vecinos (fig. 19-4b). Recuerde que esta union 
^romueve el plegamiento de la cromatina para formar una estruc- 
;ura mas compacta; cuando no se produce, la cromatina pre¬ 
sents una estructura mas suelta. Como resultado, en una region 
ccetilada, las proteinas de transcripcion tienen un acceso mas 
facil a los genes, Los in vest! gad ores demostraron que algunas 
enzimas que acetiian o desacetilan las histonas estan estrecha- 
meate asociadas o incluso son componentes de los fact ores de 
ranscripcidn que se unen a los promotores (fig. 17-8). En otras 
nalabras, las enzimas de la acetilacion de histonas pueden pro¬ 


mover la iniciacidn de la transcription no solo por la modifica¬ 
tion de la estructura de la cromatina, sino tambien por medio 
de la uni6n y, por tanto, “el reclutamiento" de los componentes de 
la maquinaria de transcripcion. 

Muchos otros grupos quimicos se pueden fijar de forma 
reversible a los aminoacidos de las colas de histona. For ejem- 
plo, la adicion de grupos metilo (—CH 3 ) a las colas de histona 
(metilacion) puede prove car la condensation de la cromatina. 
El descubrimiento reciente de que esta y muehas otras modifi- 
caciones de las colas de histona afectan, en ocasiones, a la 
estructura de la cromatina y a la expresion genica ha conduct- 
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(a) Las colas de histona protuyen hacia afuera de un 

nudeosoma* En este dibujo de un nucleosoma, se muestra cada 
tipo de histona con un color diferente. Los aminoacidos en las 
colas N-terminal son accesses a modificaciones quimicas. 



Histonas no acetiladas Histonas acetiladas 


(b) La acetilacion de las colas de histona promueve la 
relaja-cion de la estructura proteica que permite la 
transcripcion, Una regidn de la cromatina en ia que los 
nucleosomas no estan acetiladas forma una estructura compacts 
{izquierda) que no transcribe el DNA. Cuando los nucleosomas se 
encuentran muy acetilados (derecha), la cromatina se vuelve 
menos compacta y el DNA se hace accesible para la transcripcibn. 


A Fig, 19-4, Modelo simple de las colas de histona y el efecto de 
la acetilacion. Adem3s de la acetiEacidn, las histonas pueden experi- 
mentar otros tipos de modificaciones que tambien ayudan a determinar 
la conftguradon de la cromatina en una regibn. 
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do a la ftipotosis del cddigo de histonas. De acuerdo con este 
modelo, las combmaciones especificas de las modi ficaci ones, 
mas que el nivel general de acetilacion de la histona, ayudan a 
determinar la configuration de la cromatina, que, a su vez, 
influye en la transcription. 

Mediation del DNA 

La adicion de grupos metilo a ciertas bases del DNA despues 
de haberse sintetizado es distint a de la metil acton de las colas de 
histona. En efecto, el DNA de la mayoria de las plantas y de los 
animates tiene bases metiladas generalmente la citosina, El 
DNA inactive, como el de los cromosomas X inactivados de los 
mamiferos (fig. 15-11), con frecuenda se encuentra metilado 
en gran medida en comparation con el DNA que se transcribe 
en forma activa, aunque existen exceptiones. 

La comparacibn de los mismos genes en tejidos diferentes 
muestra que es comun que los genes est£n metilados con 
mayor intensidad en las ctiulas en las que no se expresan. La 
elimination de los grupos metilo agregados puede activar algu- 
nos de estos genes. Ademas, los investigadores descubrieron 
que ciertas proteinas que se unen ai DNA metilado reclutan 
enzimas de deacetilatidn de histonas. Asi, un mecanisrno dual, 
que compromete Lanto la mediation del DNA como la deaceti- 
lacidn de la histona, puede reprimir la transcription. 

En algunas especies, !a mediation del DNA es esefneial para 
la inactivation a largo plazo de ciertos genes y se produce 
durante la diferenciacion celular normal en el embridn. Par 
ejemplo, en algunas experimemos se ha revelado que la media¬ 
tion deficiente del DNA debida a la falta de una enzima metilado ra 
conduce al desarrollo embrionario a normal en organ ismos tan 
diferentes como el ratdn y Arabidopsis (una planta). Una vez 
metilados, por lo general, los genes permanecen asi durante las 
sucesivas divtsiones celulares. En sitios del DNA donde ya se 
encuentra metilada una cadena, las enzimas median correcta- 
mente la cadena hija despues de cada ciclo de replicacidn del 
DNA. Los patrones de mediation se traspasan de esta manera y 
las celulas que integran tejidos especializados Uevan un registro 
quimico de lo que sucede durante el desarrollo embrionario. 
Un patrdn de mediation mantenido de esta manera tambien es 
responsable de la impronta genomka en los mamiferos, en la 
que la mediation regula de forma permanente la expresidn de 
los alelos maternos o patemos de ciertos genes al comienzo del 
desarrollo (vease cap. 15). 

Hcretin a epigenet ica 

Las modificaciones de la cromatina que acabamos de explb 
car no implican un cambio en la secuencia del DNA y aun asi 
pueden pasarse a generaciones futuras de ctiulas. La herencia 
de rasgos transmiddos por mecanismos que no afectan directa- 
mente a la secuencia nucleotidica se denomina herencia epi- 
genetica. Los investigadores estan acumukndo cada vez mas 
evidencias acerca de la importancia de la information epigene- 
tica en la regulation de la expresion genica. Esta claro que las 
enzimas que mqdifican la estructura de la cromatina son partes 
integrates de la maquinaria celular que se utiliza para regular la 
transcription. 

Regulation de la iniciacion de la transcripcion 

Las enzimas modificadoras de la cromatina se encargan del 
control initial de la expresion genica, hacienflo que una region 


del DNA sea m&s o me nos capaz de unirse a la maquinaria de 
transcripcion. Una vez que un gen se modifica de modo Opti- 
mo para la expresiOn, la etapa mas imponante y la que se utili¬ 
za de manera universal para regular la expresion genica es la 
iniciacion de la transcription. Antes de considerar el modo en 
que las celulas comrolan su transcripcion, revisemos la estruc- 
tura de un gen eucarionte tipico y su transcrito. 

Organitadon de un gen eucarionte tipico 

Un gen eucarionte y los elementos del DNA (segmentos) 
que lo controian estan organizados ripicamente como se 
muestra en la figura 19-5, que amplia lo que usted aprendio 
sobre los genes eucariontes en el capltulo 17. Recuerde que un 
conjunto de protelnas llamado complejo de initiation de la 
transcripcion se ensambla con la secuencia promotora en el 
“extreme 5 1 ” del gem Una de estas proteinas, la RNA polime- 
rasa II, comienza entonces a transcribir el geti T sintetizando un 
transcrito primario del RNA (pre-mRNA). El procesamiento 
del RNA incluye la adicion enzimatica de un casquete 5' y de 
una cola poli-A, como asi tambien el corte y la elimination 
de los intrones, para lograr un mRNA maduro. Asociados con 
la mayoria de los genes eucariontes se encuentran multiples 
elementos de control, que constituyen segmentos de DNA no 
codificante que ayudan a regular la transcription por medio 
de la union de ciertas proteinas. Estos elementos de control y 
las proteinas que unen son esenciales para la regulation pre- 
cisa de la expresion genica observada en diferentes tipos celu- 
lares. 

Papel de los factores de transcripcion 

Para iniciar la transcription, la RNA polimerasa eucarionte 
requiere la participation de proteinas llamadas factores de 
transcription (fig, 17-8). Debido a que los factores de trans¬ 
cription mencionados en el capitulo 17 son esenciales para la 
transcription de todos los genes codificadores de proteinas, a 
veces se llaman factores de transcription generates. Solo unos 
pocos factores de transcripcion generates se unen de forma 
independiente a una secuencia de DNA, como la caja TATA 
dentro del promotor; los otros se unen princi pa Interne a las 
proteinas, ineluso unos a otros y a la RNA polimerasa II, Las 
interacciones proteina-proteina son cruciales para la iniciacion 
de la transcription eucarionte. Solo cuando el complejo de ini¬ 
tiation se ha ensamblado por complete, la polimerasa puede 
empezar a moverse a lo largo de la cadena molde de DNA y 
producir una cadena de RNA complementary. 

La interaction de los factores de transcripcion generales y la 
RNA polimerasa II con un promotor, por lo general, solo con- 
11 eva a una baja tasa de iniciacion y produce pocos transmit os 
de RNA. En los eucariontes, los niveles elevados de transcrip¬ 
tion de genes determinados en el memento y el lugar adecua- 
dos dependen de la interaction de los elementos de control 
con otras proteinas que pueden considerarse como factores de 
transcripcion especijkos. 

Amplificadores y factores de transcription espetificos. 
Como puede ver en la figura 19-5, algunos elementos de con¬ 
trol, llamados elementos de control proximales , se localizan cerca 
del promotor (aun que algunos biologos consideran los ele¬ 
mentos de control proximales como parte del promoLor, noso- 
tros no). Los elementos de control distales y que forman grupos 
llamados amplificadores o potenciadores, pueden ubicarse a 


364 unidad ires Genetica 





Amplificador 

(eEemento de control distal) 


DMA 


DEreccEdn 5' 


Cambios en Is croroatirw 


[Pmowamfenlo ttelflUrtj 


Degracfscitn 
del mRNA 


ProtesamienED 
i degradation 
de- la protefna 


EEementos 
de control proximal 


A 


Exdn 


Intrdn 


Exon 


Intrdn 


5ecuenda de Region 

senal poli-A de termination 

Exon 


Promotor 


1 


// 


i 


Direcdon 3' 


Transcripcidn 


Transcrito 
primario 
de RNA 
(pre-mRNA) 


Exdn 


Intrdn 


Exon 


Intrdn 


Senal 
de poli-A 
Exon 



Intrdn de RNA 




J 


Procesamiento del RNA: 

se agregan el casquete 
y la cola: se escinden 
los intrones, y los exones 
se empalman juntos 


Extreme 3" 
cortado del 
transcrito 
primario 


Segment© codificante 

A 


mRNA G 



Casquete 5' 5' UTR 

(regidn 
no tradudda) 


Codbn Coddm 
de ini- de termi- 
daetbn nacion 


3 r UTR Cola 
(regidn no de poli-A 
tradudda) 


A Fig. 19-5. Un gen eucarionte y su trans¬ 
crito, Cada gen eucarionte tiene un promotor, 
_na secuencia de DMA donde se une la RNA 
polimerasa y comienza la transcripddn, que 
D'ogresa en dtre ceidn 3'\ Existen varies ele¬ 
ments de control (en dorado) que participan 
en la regulacidn de la inieiacidn de la trans- 
cripcibn; estos son secuencias de DNA loeaEE- 
zados cerca (proximales) o lejos (distales) del 


promotor. Los elementos de control distales se 
pueden agrupar juntos como amplificadores. 
Una serial de poliadeniladdn (poli-A) en el ulti¬ 
mo exon del gen se transcribe como una 
secuencia de RNA que determine donde se 
debe cortar el transcrito y agregar la cola de 
poEi-A. La transcripdon puede continuar cien- 
tos de nucleotidos m£s all£ de la senal de poli- 
A antes de terminal El procesamiento del RNA 


del transcrito primario para converttrlo en un 
mRNA fundonal comprende tres pasos: el 
agregado del casquete S’, el agregado de la 
cola de poli-A y el carte y empalme. En la c£lu- 
la H el casquete S' se anade poco despubs de 
iniciada la transcripcidn; el corte y empalme y 
el agregado de la cola de poli-A tambten 
puede productrse mientras se realiza la trans¬ 
cripddn (fig. 17-9). 


miles de nucleotidos en direccidn 5' o 3 s de un gen o incluso 
en un intrdn, Un gen determmado puede tener multiples 
mrplificadores, que pueden set activos en un momento dife- 
rente, o en un tipo celular o locaiizacidn diferente en el orga- 
nismo. 

Las interacciones entre los amplificadores y los factores de 
uanscripcidn especificos denominados activadores o represo- 
res, son de particular importancia para controlar la expresidn 
g£nica, Un acrivador es una proteina que se une a un amplifi¬ 
cador y esumula la transcripdon de un gen La figura 19-6, 
en la pagina siguiente, muestra el modelo actual sobre como la 
unidn de activadores con los amplificadores localizados lejos 
del promotor puede influir en la transcripcidn. Se considera 
sue el plegamiento del DNA mediada por protemas pone a los 
activadores en comacto con un grupo de las llamadas protemas 
mediadoras, que, a su vez, interaettian con protemas en el pro- 
motor. Estas multiples interacciones protema-protefna ayudan 
a reunir y ubicar al complejo de iniciacidn sobre el premotor, 

Se han descubierto demos de acLivadores de la transcripdon 
en los eucariontes. Los investigadores idemificaron dos ele¬ 
mentos estmcturales comunes en un gran numero de proteinas 
acrivador as: un dominio de unidn al DNA -una parte de la 
estructura tridimensional de la proteina que se une con el 
DNA- y uno o mas dominios de activacion. Estos dominios 
unen otras protefnas regulador&s o componentes de la maqui- 
zaria de transcripdon y dan lugar a una secuencia de interac¬ 
ciones proteina-protema que promueven la transcripdon de un 
gen determinado. 


Algunos factores de transcripdon especificos actuan como 
represores inhibiendo la expresidn de un gen en particular. 
Los represores eucariontes pueden producir mhibicidn de la 
expresidn genica de varias maneras diferentes. Ciertos represo- 
res bloquean la unidn de los activadores a sus elementos de 
control o a los componentes de la maquinaria de transcripdon. 
Otros represores se unen directamente con sus propios ele¬ 
mentos de control de un amplificador y actuan desactivando la 
transcripcidn aun en presencia de activadores, 

Ademas de afectar de manera directa al ensamblaje de la 
maquinaria de transcripcidn, algunos activadores y represores 
pueden acmar de forma indirecta modificando la estructura de 
la cromatina. Recuerde que un gen presente en una regidn de la 
cromatina con altos niveles de acetilacidn de histonas, puede 
unirse a la maquinaria de transcripcidn, mientras que un gen 
en una regidn de la cromatina con niveles de acetilacidn de his- 
tonas bajos, no (fig. 19-4), Estudios con levaduras y mamiferos 
muestran que algunos activadores reclutan protefnas que aceti- 
lan histonas cerca de los promote res de genes especificos; de 
esta manera promueven la transcripcidn. Por el contrario, otros 
represores reclutan proteinas que desacetilan las histonas y pro- 
ducen una reduccion de la transcripcidn, un fenomeno conoci- 
do como silenciami&ttc. En efecto, el reclutamiento de protefnas 
modificadoras de la cromatina parece ser el mecanismo mas 
comun de represidn en los eucariontes. 

Control combinatorio de la activacion genica. En los euca¬ 
riontes, el control precise de la transcripcidn depende, en gran 
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A Fig. 19-6. Model© para la action de los amplifkadores y los activadores de la transcripcion. Ef plegamiento del DNA producida por una 
proteina permlte a los ampllficadores actuar sobre un promotor ubicado a cientos o aun miles de nudedtidos de dlstancia, Los factores de transcrip- 
d6n especlficos, liamados activadores, se unen a las secuencias del DNA del amplifacador y luego a un grupo de protefnas mediadoras, que a su vez 
se unen a factores de transcriptidn generales y componen el complejo de iniciacidn de fa transcripcidn. Estas interacciones proteina-protefna facilrtan 
la ubicacion correcta del compiejo sobre el promotor y la rrndacidn de la sintesis del RNA. En esta figura se muestra solo un amplificador, pero un gen 
puede tener varios de ellos que acttian en mementos diferentes o en diferentes tipos celulares. 


medida, de la union de activadores a los elementos de control 
del DNA, Teniendo en cuenia el gran numero de genes que 
deben regularse en una celula vegetal o animal tipica, el numero 
de secuencias nudeoUdicas completamente diferentes, encomra- 
das en los elementos de control, es sorprendeniemente peque- 
no, Alrededor de una docena de secuencias nucleotidicas cottas 
aparecen una y otra vez en los elementos de control de genes 
diferentes. En promedio, cada amplificador esta compuesto por 
cerca de diez elementos de control, cada uno de los cuales se 
une solo a uno o dos factores de transcripcion espedficos. La 
combinacidn particular de los elementos de control en un ampli¬ 
ficador asociado con un gen es mas importante para regular la 
transcripci6n del gen que la presencia de un solo elemento de 
control. 

incluso con solo una docent de secuencias de elementos de 
control disponifales es posible hacer un numero elevado de com¬ 


bi naciones. Una combinacion particular de elementos de con¬ 
trol podra activar la transcripcion solo cuando esten presentes 
las protemas activadoras apropiadas, como ocurre en un 
momenta precise del desarrollo o en un tipo particular de e£lu- 
la. El ejemplo de la figura 19-7 ilustra edmo la utilizacidn de 
combinaciones diferentes de elementos de control para activar 
la transcripcion permite su regulation precisa con un pequeno 
conjunto de estos elementos de control 

Genes controlaxios de forma coordinada 

^Como maneja la celula eucarionte genes que tienen funcio- 
nes relacionadas y que necesitan ser activados o desactivados al 
mis mo tiempo? En el capitulo 18 usted aprendio que en los 
procariontes, estos genes controlados de forma coordinada con 
frecuencia estan agrupados en un operdn, regulado por un solo 
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A Fig, 19-7, Transcripdbn espedfica del tipo celular* Tanto las 
celulas hepaticas como las del cristalino tienen genes par a sintetizar 
!as protelnas albumina y cristalina, pero solo las hepaticas fabrican 
albumina (una proteina de la sangre) y solo las del cristalino fabrican cris¬ 
talina (el components principal de la lente ocular). Los factores de 
transcripdbn especificos (activadores y represoresj producidos en un 
rtpo de cetula en particular determinan qub genes se expresan. En 
este ejemplo, en la parte de arriba se muestran los genes para la albu- 
mina y la cristalina, con un amplificador para cada uno compuesto 
por tres elementos de control diferentes. Si bien los intensificadores 
para los dos genes comparten un elemento de control, cada amplifi- 
cador tiene una combinacion Dnica de elementos, Todos los activado¬ 
res requeridos para una expresibn de alto nivel del gen de la albOmtna 
est£n presentes solo en las celulas hepaticas (a) r mlentras que los acti¬ 
vadores que se necesitan para la expresibn del gen de la cristalina 
estan presentes solo en las celulas del cristalino (b), Para simplificar, 
aquf solo tenemos en cuenta ef papel de los activadores, si bien la pre¬ 
sence o la ausencia de represores puede influir tambibn en la trans- 
cripcibn en ciertos tipos celulares. 


promotor y transcrito en una tinica molecula de mRNA. Asi, los 
genes se expresan juntos y Las protelnas codificadas se produ- 
cen de forma simuMnea. Con raras excepciones, no se han 
hallado operones que acLtien de este mode en las celulas euca- 
riontes. 

Estudios redentes de los genomas de varias especies euca- 
riontes han revelado que algunos genes coexpresados se agru- 
pan cerca unos de otros en el mismo cromosoma. Algunos 
ejemplos son ciertos genes de los testiculos de la mosca de la 
fruta y genes relacionados con los musculos de un gusano 
pequeno Hamado nematodo. Sin embargo, a diferencla de los 
genes de los operones proeariontes, cada gen eucartonte de 
estos grupos tiene su promotor propio y se transcribe de forma 
individual Se considera que la regulacibn coordinada de los 
genes agrupados en las celulas eucariontes conlleva Cambios en 
la estructura de la cromatina que determinan que todo el grupo 
de genes este disponible para la transcription o no. 

Con mayor frecuencia, los genes eucariontes coexpresados, 
como los genes que codifican las enzimas de una via melabo- 
lica, est&n disperses en cromosomas diferentes. En estos casos, 
la expresibn genica coordinada depende de la asociacibn de 
un elemento de control especifico o de la combmacibn de ele¬ 
ments con cada gen de un grupo disperse. Copias de los 
activadores que reconocen a estos elementos de control se 
unen a ellos y promueven la transcripdbn simultanea de los 
genes, independiememente de donde esten situados en el 
genoma. 

El control coord inado de los genes disperses en una cblula 
eucarionte se produce a menudo en respuesta a senates qufmi¬ 
cas externas. Una hormona esteroide, por ejemplo, penetra en 
una celula y se nne a una proteina receptora espedfica intrace- 
lular, formando un complejo hormona-receptor que sirve como 
activador de la transcripdbn (fig. 11-6). Cada gen cuya trans- 
cripcibn es estimulada por una hormona esteroide en parti¬ 
cular, sin importar su localizacibn cromosbmica, tiene un 
elemento de control reconocido por el complejo hormona- 
receptor. 

Muchas moleculas senalizadoras, como las hormonas no 
esteroides y ios factores de crecimiento, se unen a los recepto- 
res de la superficie de la celula y, en realidad, nunca entran en 
ella. Esta clase de serial puede control ar la expresibn genica de 
manera indirecta, desencadenando vias de transduccibn de 
senales que originan la puesta en marcha de determinados 
activadores o represores de la transcripcibn (fig, 11-14). El 
fundamento de la regulacibn coordinada es e! mismo que en el 
caso de las hormonas esteroides: las mismas senales quimicas 
activan a los genes que tienen los mismos elementos de con¬ 
trol. Es probable que los sistemas para la coordination de la 
regulacibn gbnica hayan aparecido en fases tempranas de la his- 
torta evoiutiva y hayan evolucionado por medio de la duplica- 
cion y la distribution de los elementos de control dentro del 
genoma. 

Mecanismos de regulation postranscr ip clonal 

La transcripdbn sola no constituye la expresibn genica. La 
expresibn de un gen codificador de protelnas se mide, en defi- 
nitiva, por la cantidad de proteina funcional que fabrica una 
celula y existe un largo camino entre la sintesis del transcrito 
de RNA y la actividad de la proteina en la cblula. Se ha encon- 
trado un numero creciente de ejemplos de los mecanismos regu- 
ladores que ope ran en diversas etapas despubs de la 
transcripdbn (fig. 19-3). Eslos mecanismos permiten a la cblu- 
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la realizar un ajuste rap id o y exacto de la expresion genica en 
respuesta a los cambios ambientales, sin alterar $us patrones 
de transeripcidn. Aqui explicamos las celulas como pueden 
regular la expresidn genica despues de la transcripcion de un 
gen. 


Procesamiento del RNA 

El procesamiento del RNA en el nucleo y la exportation del 
RNA maduro al citoplasma proporeiona oportunidades para 
regular la expresion genica que no existen en los proeariomes. 
Un ejemplo de regulacidn a nivel del procesamiento del RNA es 
el cone y cmpalme alternative del RNA, en el que se produ- 
cen moleculas diferentes de RNA a partir del mismo iranscrito 
prixnano, dependiendo de qu£ segmentos de RNA se tratan 
como exones y cuales como intrones (fig. 19-8). Las proteinas 
reguladoras especificas de un tipo de celula controlan las elec- 
ciones intron-exdn, uniendose a secuencias reguladoras dentro 
del transcrito primario. 


Degradacion del mRNA 

La duracion de la vida de las moleculas de mRNA en el cito¬ 
plasma es un factor importante para determinar el patron de 
simesis proteica de una celula. En los proeariomes,es comun 
que las enzimas degraden a las moleculas de mRNA a los pocos 
minutos de su simesis. Esta corta vida de los mRNA es una razon 
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A Fig. 19-8. Corte y empalme alternative del RNA. Los transcri- 
tos primaries de afgunos genes pueden ser cortados y empalmados en 
mas de una forma y generar diferentes moleculas de mRNA. Advierta 
en este ejemplo que una mol£cuia de mRNA termina con e! exon 
verde y la otra con el ex6n purpura. Con el corte y empalme alterna- 
tivo H un organism© puede produdr rricis de un tipo de polipeptido a 
partir de un solo gen. 


por la que los proeariomes pueden variar tan rapidamente sus 
patrones de sfntesis proteica en respuesta a los cambios 
ambientales, En contraste, los mRNA de los eucariontes multi- 
celulares, por lo general, sobreviven horas, dias e incluso sema- 
nas. Por ejemplo, los mRNA para los polipepttdos de la 
hemoglobina (tt-globina y (3-globina) en los eritrocitos en desa- 
rrollo es inusualmente estable, de modo que pueden traducirse 
repetidas veces en estas celulas. 

Las investigaciones con levaduras sugieren que la via comun 
de degradacibn del mRNA comienza con el acortamiento enzi- 
matico de la cola de poli-A (fig. 19-5). Este proceso ayuda a 
desencadenar la accidn de las enzimas que eliminan el eas- 
quete 5' (los dos extremes del mRNA pueden mamenerse uni- 
dos brevemenie por las proteinas implicadas). Secuencias 
determinadas de nucleotidos regulan tambidn la eliminacion 
del casquete, lo que constituye un paso crftico. Una vez eli- 
minado el casquete, las enzimas nucleasas destruyen con rapi- 
dez el mRNA, 

Las secuencias de nucledtidos que afectan el tiempo en que 
un mRNA permanece intacto se encuentran con frecuencia en 
la regidn no traducida (UTR) del extreme 3 t de la molecula (fig, 
19-5). En un experimento, los investigadores transfirieron 
esta secuencia desde un mRNA de vida corta para un factor de 
crecimiento al extreme 3* de un mRNA de una giobina de esta- 
biltdad normal. El mRNA de la giobina fue degradado rapida¬ 
mente. 

En los ultimos anos ha aparecido otro mecanismo que blo- 
quea la expresidn de moleculas especificas de mRNA. Los 
investigadores han encontrado moleculas pequehas de RNA 
de cadena simple, Ilamadas micro RNA (miRNA), que pueden 
unirse a secuencias complementarias en las moldculas de mRNA. 
Los miRNA se forman a partir de precursores de RNA mas lar¬ 
gos que se pliegan sobre si mismos, dan do origen a estructu- 
ras de horquillas de doble cadena que se mantienen unidas por 
enlaces de hidrOgeno (fig. 19-9). Una enzima, llamada Dicer, 
corta la molecula de RNA de cadena doble en fragment os cor- 
tos. Se degrada una de las cadenas y la otra (miRNA) se asocia 
con un gran complejo proteico y actua como un mecanismo 
autodireccional que conduce al complejo hacia cualquier 
molecula de mRNA que tenga la secuencia complementary. 
Dependiendo de diversos factores, el complejo proteina- 
miRNA degrada luego el mRNA diana o bloquea su traduc- 
d6n. 

Los bidlogos que advirtieron que inyectando moleculas de 
RNA de cadena doble en una celula desactivaban de algun 
modo el gen que tenia la misma secuencia, fueron los pri- 
meros en observar que las moleculas de RNA inhibian la 
expresion genica, Llamaron a este fenomeno experimental 
interferencia del RNA (o RNAi). Mas tarde se demostro que 
se debia a RNA de interferencia pequenos (siRNA, siglas 
del ingles small interfering RNA) y es decir, RNA de tamano y 
fun cion similares a los miRNA. En efecto, las investigaciones 
posteriores demostraron que la maquinaria celular que gene¬ 
ra los siRNA es la misma que es responsable de producir 
miRNA de forma natural en la celula. Los mecanismos por 
los que acttian esLos pequeftos RNA parecen tambidn ser 
similares. 

Debido a que la via celular de la RNAi puede conducir a 
la destruccion de los RNA que tienen secuencias comple¬ 
mentarias a las que se encuentran en las moleculas de RNA 
de cadena doble, se cree que se originaron como defensa 
natural contra la infeccion por virus RNA. Sin embargo, el 
hecho de que la via de la RNAi puede afectar la expresion de 
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0 El precursor 
del microRNA 
(miRNA) se plte- 
ga sobre si mis- 
mo f mantenido 
por las enlaces 
de hidrogeno. 


© Una enzlma lla- 
mada Dicer se mue- 
ve a lo largo del RNA 
de cadena doble y lo 
secdona en segmen- 
tos mas cortos. 


© Se degrada una 
cadena de cada seg- 
mento corto; la otra 
cadena (miRNA} se 
asocia luego con un 
complejo de 
proteinas. 
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4 Fig, 19-9. Regulation de la expresion genica por los microRNA (miRNA). Los transcritos de RNA que proceden de genes codiiitadores 
de miRNA se procesan en miRNA, que impiden fa expresidn de mRNA complementarios (se cree que los siRNA se generan y actiian de manera 
similar). 


genes celukres avals tambien modelos alternatives. En cual¬ 
quier caso esta claro que la RNAi desempena un papel 
importante en la regulacion de la expresion genica en ia 
celula. 

fmctacicm de la traduccion 

La traduccion presenta otra oportunidad para regular la 
expresion genica; esta regulacion se produce con mayor fre- 
cuencia en la etapa de iniciacidn (fig- 17-17). Proteinas regu- 
ladoras que se unen a secuencias o estructuras especificas 
dentro de la region no traducida en el extreme 5’ (5’ UTR) del 
mRNA pueden bloquear la iniciacidn de la traduccion de deter- 
minados mRNA y evitar la fijacion a los ribosomas. En una 
variedad de mRNA ptesente en los dvulos de muchos organis- 
mos se observa un mecanismo diferente para impedir la tra- 
duccidn: estos mRNA almacenados carecen de colas de poli-A 
de tamaiio suficiente para permitir su iniciacidn. En un memen¬ 
to apropiado del desarrollo embrionario, una enziina citoplas- 
matica agrega mas residuos A, lo que da lugar al comienzo de 
la traduccion. 

De manera alternativa, la traduccion de tocios los mRNA de 
una celula pueden regularse de forma simult&nea. En una celu- 
la eucariome, este control “global", generalmente coni leva la 
activacion o la inactivation de uno o varlos factores proteicos 
requeridos para iniciarla. Este mecanismo tambien desempena 
un papel en la iniciacidn de la traduccion de los mRNA que 
estan almacenados en los ovules. Inmediatamente despues de 
la fecundation, la activacion repentina de los factores de inicia- 
cion desencadena la traduccion - La respuesta es un estallido de 
sintesis de las proteinas codificadas por los mRNA almacena¬ 
dos. Algunas plantas y algas almacenan mRNA durante perfo- 


dos de oscuridad; la luz luego desencadena la reactivacion del 
aparato de traduccidn. 

Procesamiento y degradation de los proteinas 

La ultima oportunidad para controlar la expresion genica se 
presenta despues de la traduccion. A menudo, los polip£ptidos 
eucartontes deben procesarse para obtener moleculas proteicas 
funcionales. Por ejemplo, la escisidn del polipeptido inicial de 
la insulina (proinsulina) forma la hormona activa. Ademas, 
muchas proteinas sufren modificaciones quimicas que las con- 
vierten en funcionales, For lo general, las proteinas regulado- 
ras, se activan o inactivan por la adteion reversible de grupos 
fosfato y las proteinas destinadas a la superficie de las celulas 
animales adquieren azticares. Se deben transportar tambien las 
proteinas de la superfice celular y muchas otras hacia sus des- 
tinos diana en la celula para que funcionen. La regulacion puede 
producirse en cualquiera de los pasos que participan en la 
modification o el transporte de una proteina. 

Finalmente, la duration de las funciones de cada proteina 
en la celula se regula de manera estricta por la degradacton 
selectiva. Muchas proteinas, como las ciclinas que participan 
en la regulacion del ciclo celular, deben tener una vida rela- 
tivamente corta para que la celula funcione de manera apro- 
piada (fig. 12-16). Para marcar una proteina determinada 
para su destruccidn, por lo general, la celula le anade mole¬ 
culas de una proteina pequeiia llamada ubiquitina. Los com¬ 
plejo s proteicos gigantes denominados protoasomas 
reconocen las moleculas proteicas marcadas con ubiquitina y 
las degradan (fig, 19-10) La importancia de los protoaso¬ 
mas se confirma por el hallazgo de que las mutaciones que 
determinan que las proteinas del ciclo celular se vuelvan 
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4 Fig, 19-10. Degradation de una proteina por un protoasoma. Un protoasoma, un enorme complejo proteico con una forma que se parece 
a un cubo de basura, desrnenuza fas protefnas Innecessrias de fa celula. En fa mayoria de fos casos, las protein as atacadas por un protoasoma est^n 
etiquetadas con cadenas cartas de ubiquitina, una proteina pequena. Los pasos 1 y 3 requieren ATP Los proteosomas eucariontes son tan grandes 
como las subunidades ribosdmkas y se distribuyen por toda la celula, Su forma de barril se asemeja de algun modo a la de las protefnas chaperones 
que protegen la estructura proteica mas que destruirfa (fig, 5-23), 


impermeables a la degradacion de los proteasomas pueden 
producir cancer 


Concepto 


El cancer es consecuencia de 
cambios geneticos que afectan 
al control del ciclo celular 

En el capttulo 12 eonside ramps al cancer como un conjunto 
de enfermedades en las que las c£lulas escapan de los mecanis- 


mos de control que normalmente iimitan su crecimiento. Ahora 
que hemos explicado las bases moleculares de la expresion 
g^nica y su regulacion estamos en condiciones de estudiar al 
cancer con mas detalle. Los sistemas de regulacidn genica que 
funcionan mal en el cancer vtenen a ser los niismos que desem- 
penan tareas importames en el desarrollo embrionario, la res- 
puesta inmunitaria y muchos otros procesos bioldgicos, De este 
modo, la investigation acerca de las bases moleculares del can¬ 
cer se ha beneficiado y, al mismo tiempo, comribuido a otros 
campos de la biologla. 

Tipos de genes asociados con el cancer 

Los genes que normalmente regulan el crecimiento y la divi¬ 
sion celular durante el ciclo celular son los que codifican facto- 
res de crecimiento, receptores y moleculas intrace blares de las 
vias de senalizacibn (para repasar el ciclo celular, vease el capL 
mlo 12). Las mutaciones que alteran cualquiera de estos genes 
en las celulas somaticas pueden conducir al cancer. El agente 
responsable de seme] ante modification puede ser la mu tad on 
espontanea al azar. Sin embargo, es probable que muchas muta¬ 
ciones que causan cancer sean resultado de influencias ambien- 
tales, como los carcindgenos quimicos, los rayos X y ciertos 
virus. 

Un descubrimienio precoz que contribuyo a comprender el 
cancer tuvo lugar en 1911, cuando Peyton Rous descubrio un 
virus que causa cancer en las gallinas. Desde entonces, los cien- 
tificos reconocieron numerosos virus tumorales que provoca- 
ban cancer en diversos animates, incluidos los seres humanos 
(vease cuadro 184). Se ha relacionado con el virus de Epstein-Barr, 
un herpes-virus que produce mononucleosis infecciosa, con 
varios tipos de cancer, en particular, el linfoma de Burkin. Los 
papilomavirus (del grupo papovavims) se asocian con el cancer 
de cuello uterine. Entre los retrovirus hay uno denominado 
HTLV4 que da origen a un tipo de leucemia del adulto. Todos 


Evaluation de concepios 


1* En general, £cual es el e fee to de la acetilacion de las his- 
tonas y la mediation del DNA sob re la expresion genica? 

2. Compare el papet de los factores de transcription genera- 
les y especificos en la regulation de la expresion genica. 

3. Si usted compara las secuencias nucleotidicas de los ele¬ 
ment os de control disiales en los amplificadores de ires 
genes reguiados de forma coordinada, ^que esperatia 
encontrar? ^Por que? 

4. Una vez que el mRNA que codihca para una determina- 
da proteina, alcanza el citoplasma, jerkies son los cuatro 
mecamsmos que pueden regular la camidad de proteina 
activa en la celula? 

Vmnse las respuestas en el Apendke A. 
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los virus tumorales Lransforman las clfulas normales en cance- 
rosas a traves de la integraeidn del aeido nucleico viral en el 
DNA de la celula huesped. 

Oncogenes y protooncogenes 

La investigation en virus condujo al descubrimiemo de los 
genes causantes de cancer denominados oncogenes (del griego 
onco, tumor) en ciertos retrovirus, A continuation se encontra- 
ron replicas similares de estos oncogenes en los genomas huma- 
nos y animates. Los genes de celulas normales, llamados 
protooncogenes, codifican proteinas que estimulan el creci- 
miento y la divisidn celular normal. 

^Cdmo podrla un protooncogen -un gen que Liene una fun- 
cion esencial en las ctlulas normales- convertirse en un onco¬ 
gen, es derir, un gen causante de cancer? En general, un oncogen 
se origina a partir de un cambio gen£tico que conduce a un 
aumento de la cantidad del producto proteico del protoonco¬ 
gen o de la actividad intnnseca de cada molecula proteiea. Los 
cambios geneticos que concert en los pro to on cogenes en onco¬ 
genes se incluyen en tres categories principales: el movimiemo 
del DNA dentro del genoma, la ainplificacidn de un protoon¬ 
cogen y las mutaciones puntuales en un elemento decontrol o 
en el protooncogen en si rnismo (fig. 19-11), 

Con frecuencia se observa que las celulas cancerosas eontie- 
nen cromosomas que se Han partido y vuelto a unir en forma 
mcorrecta, Lranslocando fragmentos de un cromosoma a otro 
(fig. 15-14). Si un protooncogen Lranslocado termina cerca de 
un promoior especialmente active (u otro elemento de control), 
su transcripcion puede aumentar y transformarse en un onco¬ 
gen. El movimiemo de eiementos transponibles tambien puede 
colocar a un promotor mas activo cerca de un protooncogen 
e incrementar su expresidn (los eiementos transponibles de 
los eucariontes se deseriben mas adelaote en este capitulo). El 
segundo Lipo de cambio gen£tico importante, la amplification, 
aumenta el numero de copias del protooncogen en la ctiula. La 
tercera posibilidad es una mutation puntual 1) del promotor o 
de un amplificador que controla al protooncogen y causa un 
tncremento de su expresidn o bien 2) de la secuencia codifica- 
dora, que transforma el producto del gen en una proteina mas 
activa o mas resistente a la degradation que la proteina normal. 


Todos estos mecanismos pueden conducir a la estimulaciOn 
anormal del ciclo celular y colocar a la celula en el eamino hacia 
la transformation maligna. 

Genes supresores de tumores 

Ademas de los genes cuyos productos promueven norniaL 
mente la division celular, las celulas contienen genes cuyos 
productos normales la ifthiben y se conocen como genes supre¬ 
sores de tumores porque las proteinas que codifican ayudan 
a evitar el crecimiento celular descontrolado* Cualquier muta- 
cion que disminuya la actividad normal de una proteina supre- 
sora de tumores puede contribuir a la aparicion de cancer, 
debido a la estimulacion del crecimiento por la ausencia de 
supresion. 

Los productos proteicos de estos genes tienen varias funtio- 
nes. Algunas proteinas supresoras de tumores reparan normal- 
mente el DNA danado, una funcidn que impide que la celula 
acumuie mutaciones causantes de cancer. Otras proteinas supre- 
soras de tumores controlan la adhesion de las celulas emre si o 
con la matrix extracelular; en los tejidos normales es esencial el 
anclaje adecuado, que, con frecuencia se encuentra auseme en 
el cancer. Finalmente, hay proteinas supresoras de tumores que 
son componentes de las vias de serialization que inhiben el 
ciclo celular. 

Interferencia con las vias de senalizacion 
celular normal 

Las proteinas codificadas por muchos protooncogenes y genes 
supresores de tumores son componentes de las vias de senali¬ 
zacion celular. Veamos en detalle como actuan estas proteinas 
en las celulas normales y de qu£ manera se altera su funeirin en 
las celulas cancerosas. Nos concentraremos en los productos de 
dos genes clave, el protooncogen ras y el gen supresor de tumo- 
res p53. Se producen mutaciones en el ras en alrededor del 30% 
de los c&nceres humanos, y mutaciones en el p53 en mas del 
50%. 

La proteina Ras, codificada por el gen ras, es una proteina G 
que transmite una serial desde el receptor de un factor de cre- 
timiemo sobre la membrana plasmatica a una cascada de pro- 


T Fig, 19-11. Cambios geneticos que convierten 
a los protooncogenes en oncogenes. 
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(a) Vra estimuladora del ckfo cefular. 

Esta via se desencadena por accidn de un 
factor de crecimiento qua se une a© su 
recaptor an la membrana plasm^tica. La 
senal es transmitida a una proteins G 
llamada Ras. Como todas las proteinas G r Ras 
se aetivacuando se une al GTR Ras pasa la 
serial a una serie de proteincinasas, La 
ultima de el las active a un activador de la 
transcripcidn que pone en fundonamiento 
uno o m&s genes de proteinas que estimulan 
el dclo celular. Si una mutadbn determina 
que Ras o cualquier otro componente de la 
via se vuelva anormalmente active, puede 
inductr una excesiva division celular y cancer. 
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(b) Via inhibidora del dclo celular. En esta 
via el dark) del DNA constituye una senal 
intracelular que se transmite a traves de 
las proteincinasas y conduce a : una 
aettvaddn de p53.EI p53 activado promueve 
la iransenpeidn del gen para una proteina 
que inhibe el dclo celular. La supresbn 
resultante de la divisbn celular asegura la no 
replicacidn del DNA danado. Las mutaciones 
que causan deficiencies en cualquier 
componente de la via pueden contribute af 
desarrolb de cancer. 


(c) Efectos de las mutaciones. SI se 

sobreestimufa el ciclo celular como en (a) o 
no se inhibe cuando deberfa, como en (b), se 
puede producir un aumento de la division 
celular que conduzca al cancer. 
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A Fig. 19-12. Vias de serialization que regulan la division celular. Tanto vias estimuladoras como vias inhibidoras regulan el dclo celular e influ- 
yen habitualmente sobre la transcripcbn. El cancer puede ser el resultado de aberradones en estas vias, en combinaddn con otros factores. 
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tdncinasas. La respuesta celular al final de la via es la siniesis 
de una proteina que estimula el cido celular (fig. 19-12a). 
Normalmente, una via de este tipo no funciona a menos que 
sea disparada por el factor de crecimiento adecuado, Pero cier- 
tas mutaciones del gen ras pueden llevar a la produccion de 
una proteina Ras hiperactiva que desencadene la cascada de cina- 
sas y ocasione un aumento de la division celular incluso en 
ausencla del factor de crecimiento. En efecto, las versiones 
hiperactivas o las cantidades aumemadas de cualquiera de los 
componentes de la via pueden tener el mismo resultado: una 
division celular excesiva. 

La figura 19-12b muestra una via en la que una serial con¬ 
duce a la siniesis de una proteina que suprime el cido celular. En 
este caso, la serial es el dano al DNA de la ceiula, quizas como 
consecuencia de la exposicibn a la luz ultraviolets, La accion de 
esta via de serializacion es bloquear el dclo celular hasta que se 
repara el dano. De otro mode, el defecto podria comribuir a la 
fomiacibn de tumores, al causar mutaciones o anormalidades 
cromosbtnicas. Asi T los genes para los componentes de esta via 
actrian como genes supresores de tumores. La proteina supreso- 
ra de tumores codificada por el gen p5J de tipo salvaje es un fac¬ 
tor de transcripcidn especifico que promueve la sintesis de 
proteinas inhibidoras del ciclo celular. £sta es ia razbn por la que 
una mutacibn que inactiva al gen p53, como la que produce una 
proteina Ras hiperactiva, induce un crecimiento celular excesivo 
y cancer (fig. 19-12c). 

El gen p53, llamado asf por el peso molecular de 33 000 dal- 
ton de su producto proteico, ha recibido el nombre del “angel 
guardian del genoma”. Una vez activado, por ejemplo, por e! 
dano del DNA la proteina p53 actua como activador de varios 
genes. Uno de ellos es el p21 , cuyo producto detiene e! ciclo celu¬ 
lar al unirse con las cinasas dependientes de cicliria y le da tiem- 
po a la ceiula para reparar el DNA; la proteina p53 tambibn 
puede activar genes implicados directamente en la reparation del 
DNA. Cuando el dano del DNA es irreparable, la p53 activa 
genes “suicidas”, cuyos productos proteicos causan la muerte 
celular por medio de un proceso llamado apoptosis (fig. 21-18). 
De este modo, mediame al menos tres maneras, la p53 evita que 
una ceiula transmits mutaciones debidas al dario del DNA. Si se 
acumulan las mutaciones y la ceiula sobrevive a traves de muchas 
divisiones -como sucede con mas probabilidad si el gen supre- 


sor de tumores p53 es defectuoso o esta ausente- puede sobre- 
venir el cancer. 

Modelo multifasico del desarrollo del cancer 

For lo general, se requiere mas de una mutacibn somatica para 
producir todos los cambios caracteristicos de una ceiula eance- 
rosa madura. Esto ayuda a explicar por que la incidencia del 
cancer aumema con la edad. Si el cancer es resultado de una acu- 
mulacion de mutaciones, y si estas se producer! a lo largo de toda 
la vida, cuanto mas tiempo vivamos, mas probable es que desa- 
rrollemos cancer. 

El modelo de una via multifdsica del cancer est4 sustentado 
por los estudios de uno de los tipos de cancer humano mas cono- 
cidos, el colorrectal. Alrededor de 135 000 casos nuevos de can¬ 
cer colorrectal se diagnostican cada ario en los Estados Unidos y 
la enfermedad causa 60 000 muertes al ano. Al igual que la 
mayoria de los tumores malignos, el cancer colorrectal se desa- 
rrolla de forma gradual (fig. 19-13). A menudo, el primer signo 
es un pblipo, esto es, un credmienio pequeno y benigno del 
revestimiento del colon. Las celulas del pblipo parecen normales, 
aunque se dividen con una frecuencia inusual. El tumor crece y 
puede volverse maligno e invadir otros tejidos. El desarrollo de 
un tumor maligno corre en paralelo con la acumulacion gradual 
de mutaciones que convierten a los protooncogenes en oncoge¬ 
nes y anulan los genes supresores de tumores. Con frecuencia, 
estan implicados el oncogen ras y un gen supresor de tumores 
p53 mutado. 

Alrededor de media docena de cambios deben producirse a 
nivel del DNA para que una ceiula se vuelva completamente can- 
cerosa. Habitualmente, aparece al menos un oncogen activo y se 
observa la mutation o la perdida de varios genes supresores de 
tumores. Ademas, ya que los aleios mutantes supresores de tumo¬ 
res generalmeme son recesivos, en la mayoria de los casos las 
mutaciones deben inactivar ambos aleios del genoma de una 
ceiula para impedir la supresion del tumor (por otra pane, la 
mayoria de los oncogenes, se comportan como aleios dominan- 
tes). Fmalmente, en muchos tumores malignos se activa el gen de 
la Lelomerasa. Esta enzirna evita el acortamiento de los extremos 
de los cromosomas durante la replication del DNA (fig. 16-19). 
La produccion de lelomerasa en las celulas cancerosas elimina el 
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▼ Fig. 19-13. Modelo multifasico para el desarrollo del cancer colorrectal. Este tipo de cancer 
que afecta el colon y el recto es uno de los que mejor se conocen. Los cambios en un tumor van en 
paralelo con una serie de cambios gen£tieos, entre ellos, mutaciones de varios genes supresores de 
tumores (como el p53 ) y el protoncogbn ras. Las mutaciones de los genes supresores de tumores ces¬ 
sion an la perdida (deledbn) del gen. ARC corresponds a "adenomatous polyposis coir, es dear, poii- 
posis adenomatosa colbnica, y DCC corresponde a “deleted in colorectal cancer ", esto es eliminado 
en el cancer colorrectal, Otras secuencias mutadas tambibn pueden conducir al cancer 
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limiie natural del numero de veces en que pueden dividirse las 
celulas. 

Los virus desempenan algun papel en cerca del 15% de los 
casos de cancer humane en todo el mundo. Los virus contribu- 
yen ai desarrollo del cancer por medio de la integracion de su 
material geneilco en el DNA de las celulas infectadas. Mediante 
este pToceso, un retrovirus puede donar un oncogen a la celula* 
De otro modo, el DNA viral iniegrado puede desorganizar un gen 
supresor de tumores o convert! r un pro toon cogen en un onco¬ 
gen. Por ultimo, algunos vims producen proteinas que inaciivan 
a la p53 y a otras proteinas supresoras de tumores, lo que facili- 
ta que la celula se convierta en cancerosa. 

Predisposicion hereditaria al cancer 

El hecho de que se requieran multiples cambios genetieos 
para producir una celula cancerosa ayuda a explicar la observa¬ 
tion de que ciertos canceres afectan a algunas familias, Un indi- 
viduo que he re da un oncogen o un alelo mutante de un gen 
supresor de tumores se encuemra un paso mas cerca de acumu- 
lar las mutaciones necesarias para desarrollar cancer que un indi- 
viduo sin runguna de estas mutaciones, 

Los genetistas estan dedicando mucho esfuerzo para ideniifi- 
car los alelos del edneer hereditario para detcctar mas temprano 
la predisposicion a ciertos canceres. Alrededor del 1.5% de los 
canceres colorrectales, por ejemplo, se deben a mutaciones here- 
dadas, Muchas de estas afectan al gen supresor de tumores 11a- 
mado polj^osts cuknomatosa coldnica familiar o APC (fig. 19-13). 
Este gen tiene multiples funciones en la celula, que incluyen la 
regulacidn de la migracidn y la adhesion celular, Incluso en 
pacientes sin antecedent's firni hares de la enfermedad, el gen 
APC presenta mutaciones en el 60% de los canceres colorrecia- 
les. En esLos tndividuos se deben producir mutaciones nuevas en 
ambos alelos APC para que se pierda la funcion del gen. Como 
solo el 15% de los canceres colorrectales se asocia con mutacio¬ 
nes heredadas conocidas, los invest! gado res continuan haciendo 
esfuerzos para identificar “marcadores" que permitan predecir el 
riesgo de desarrollar este tipo de cancer. 

ExisLen evidences de predisposicion hereditaria importante 
en el 5-10% de las pacientes con cancer de mama. Este es el 
segundo tipo mas cotnun de cancer en los Estados Unidos, que 
afecta a mas de 180 000 mujeres (y algunos hombres) y mata a 
40 000 pacientes por ano. Se encontraron mutaciones en el gen 
ERCAi o en el BRCA2, en por lo menos la mitad de los cance¬ 
res de mama hereditarios {BRCA proviene del ingles BReast 
CAnccri que significa cancer de mama), Una mujer que hereda 
un alelo mutanLe de BRCA] tiene una probabihdad del 60% de 
desarrollar cancer de mama antes de los 50 ahos, en compara- 
cion con solo un 2% de probabilidad en el caso de una mujer 
homocigota para el alelo normal. Tamo el BRCA I como el 
PRCA2 se consideran genes supresores de tumores porque su 
alelo de tipo salvaje protege contra el cancer de mama y sus ale¬ 
los mutantes son recesivos. Los invest! gad ores no han determi- 
nado aun que funcion desempenan los product os norm ales de 
estos genes en la celula. Sin embargo, algunas evidencias 
reciemes sugieren que la proLefna BRCA2 actua directamente 
en la reparaciOn de las rupturas que se producen en ambas 
cadenas del DNA, 

El estudio de estos y otros genes asociados con el cancer here¬ 
ditario puede conducir a nuevos meiodos para el diagnostics 
precoz y el t rata mien to de todos los canceres. El estudio de estos 
genes tambien aumenta nuestTa comprension de los procesos 
normales de regulacidn del genoma. 


Evaluation cJc conccptos 


I* Compare las funciones habituales de las proteinas codifi- 
cadas por los protooncogenes con las codificadas por los 
genes supresores de tumores. 

2. Explique de que mode son diferemes las mutaciones que 
Conducen al cancer para un protooncogen y para un gen 
supresor de tumores. 

3* ^En que circunstancias consideramos que el cancer tiene 
un coinponente hereditario? 

Vianse las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


Los genomas eucariontes pueden 
tener muchas secuencias de DNA no 
codificante ademas de los genes 

Memos dedicado la mayor parte de este capitulo y, en reali¬ 
dad, de la unidad, a los genes que codifican proteinas. Sin 
embargo, las regienes codificames de estos genes y los genes de 
productos del RNA, como el rRNA y el tRNA, comprenden solo 
una minuscula porcidn de los genomas de la mayoria de los 
eucariontes multicelulares. El mayor volumen corresponde a 
las secuencias no codificames del DNA, a menudo descritas en 
el pasado como “DNA chatarra". De cualquier modo se estan 
acumulando basiantes evidencias de que el DNA no codifican¬ 
te desempena un papel importante en la celula, una idea sus- 
tentada por su persistence en diversos genomas en miles de 
generaciones. En esta setcion examinamos como se organizan 
los genes y las secuencias no codificames del DNA dentro de 
los genomas eucariontes, utilizando el genoma humane como 
ejemplo principal. La organizacirin del genoma nos habla mucho 
acerca de como evolucionaron los genomas y como continuan 
haciendolo, lo que consutuye el tema de la seed on final de este 
capitulo. 

Relation entre la composition genomica 
y la complejidad del organismo 

Varias tendencias son evidentes cuando comparamos los 
genomas de los procariontes y los de los eucariontes, incluidos 
los grupos mas eomplejos, como los mamiferos. Aunque existen 
excepciones, encontramos una progresion general de genomas 
mas pequenos a genomas mis grandes, pero con menos genes en 
una longitud determinada de DNA. Por ejemplo, los seres huma- 
nos tienen de 500 a 1 500 veces mas pares de bases en su geno¬ 
ma que la mayoria de los procariontes, pero, en promedio, solo 
de 5 a 15 veces mas genes: por eso hay menos genes en cualquier 
longitud dada de DNA, 

En los genomas procariontes, la mayor parte del DNA 
codifies para proteinas, tRNA o rRNA; la pequena cantidad de 
DNA no codificante se compone, principalmente, de secuen¬ 
cias reguladoras, como los promotores. La secuencia codifican¬ 
te de nucleotides a lo largo de un gen procarionte progresa 
desde el principle hasta el fin sin ser imerrumpida por secuen- 
das no codificantes (intrones), En los genomas eucariontes, en 
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cambio, la mayoria del DNA no codifica proteinas ni RNA e 
incluye secuencias reguladoras mas complejas. En efecto, los 
seres humanos tienen 10 000 veces rMs DNA no codificante 
que los procariomes. En los eucariontes multicelulares, una 
parte de este DNA esta presente como intrones dentro de los 
genes. En realidad, los intrones representan la mayor pane de 
la diferencia en la longitud promedio entre los genes humanos 
(27 000 pares de bases) y los genes procariontes (1 000 pares 
de bases). 

Ahora que disponemos de la secuencia compieta del geno- 
ma humano sabemos de que esta formado el 98,5% que no 
codifica para proteinas, rRNA o tRNA (fig. 19-14). Las secuen¬ 
cias reguladoras relacionadas con los genes y los intrones 
representan el 24% del genoma humano. Las secuencias res- 
tames, localizadas entre los genes func ion ales, incluyen algo 
de DNA no codificante unico, como los fragmentos de genes y 
genes mutados que no son funcionales. La mayor parte del 
DNA intergenico, sin embargo, es DNA repetitive, secuencias 
cue estan presences en multiples copias del genoma. Es en 
clerta manera sorprenderite que alrededor de ties cuartos de 
este DNA repetitive (44% del genoma humano entero) este 
compuesto por elementos transponibles y secuencias reiacio- 
nadas con ellos. 


Exones (regiones de genes codificadores 
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a Fig. 19-14. Tipos de secuencias de DNA en el genoma huma¬ 
no. Las secuencias codificantes en los genes (pdrpura oscuro) corres- 
: :."den solo al 1,5% del genoma humano, en tanto que los intrones y 
as secuencias reguladoras asociapas con los genes (purpura claro) com- 
ireiden alrededor de un cuarto del genoma. La gran mayoria del geno- 
~ e humano no codifica proteinas humanas o RNA y gran parte es DNA 
uietitivo (verde claro y oscuro). Debido a que el DNA repetitivo es el 
- as difitil de secuenciar y analizar, la clarification de algunas partes es 
r-aosa y los percentages dados aqu \ pueden variar levemente a medi- 
que continue el an&liris del genoma. 


Elementos transponibles y secuencias 
relacionadas 

Todos los organismos parecen tener segmentos de DNA que 
pueden raoverse de una zona a otra dentro del genoma. En el 
capftulo 18 describimos los elementos transponibles en los pro¬ 
caryotes, que podrian haber side una fuente evolutiva de virus. 
Sin embargo, la primera evidencia acerca de estos segmentos 
errantes de DNA no provino de experimentos con procariontes, 
sino de los experiments de cruzamiento con maiz de la gene- 
tista estadounidense Barbara McClintock en las decadas de 
1940 y 1950 (fig. 19-15). McClintock identified cambios en el 
color de los granos de maiz que teman sentido solo si se pos- 
tulaba la existencia de elementos geneticos capaces de trasla- 
darse desde otras localizaciones en el genoma hacia los genes 
para el color del grano, El descubrimiento de McClintock red- 
bid escasa atencidn hasta que se descubrieron los elementos 
transponibles en las bacLerias muchos arios mas tarde y los 
especialistas en genetics microbiana descubrieron las bases mole- 
culares de la transposition. 


Movimienfo de I os tratisposones y de los retrotransposones 

Los elementos transponibles de los eucariontes son de dos 
tipos: los transposones, que se mueven dentro del genoma por 
medio de un DNA intermediary, y los retrotransposones, que 
se mueven por medio de un RNA intermediary, es decir, un 
transcrito del DNA retrotransposdn. Los transposones pueden 
trasladarse por el mecanismo de “cortar y pegar," que elimina el 
elemento del sitio original o por un mecanismo de “copiar y 
pegar" que deja una copia en el lugar original (fig- 19-16a). 

Los relrotransposones dejan siempre una copia en el sitio 
original durante la transposidbn, ya que al principle son trans- 
critos a un RNA intermediario (fig. 19-16b). Para insertarse en 
otro siLio el RNA intermediario primero se vuelve a convertir en 



A Fig, 19-15. Efecto de los elementos transponibles sobre e! 
color de* grano de maiz. Barbara McClintock propuso por primera 
vez la idea de que habia elementos geneticos moviles despues de obser¬ 
ver el veteado en el color de los granos de maiz. Si bien su idea se tomb 
con escepticismo cuando la propuso en la decada de 1940, m£s tarde 
fue convalidada. Recibso e! Prernio Nobel en 1983, a los 81 anos, por su 
investigation pionera. 
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DNA por medio de la t ran scrip tasa in- 
versa* una enzima codificada en el 
retrotransposon tnismo. Asi, se puede 
encontrar esta enzima en cdulas no 
infectadas por retrovirus (en realidad, 
los retrovirus pueden haber evolucio- 
nado a partir de los retro transpose- 
nes). Una enzima celular cataliza la 
insertion del DNA transcrito de forma 
inversa en un nuevo sitio. La mayoria 
de los elementos transponibles en los 
genomas eucariontes son retrotranspo- 
sones. 


Nueva copia 



(a) Movimiento del transposon (meeanismo de "copiar y pegar") 


Retrotransposdn 
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(b) Movimiento de! retrotransposon 

A Fig. 19-16. Movimiento de los elementos transponibles en los eucariontes. (a) El movi¬ 
miento de los transposones por el meeanismo de cortar y pegar, o por el de copiar y pegar (pre- 
sentado aquf), incluye un DNA intermedia de cadena doble que se inserta en e! genoma, (b) El 
movimiento de los retrotransposones comienza con la formacidn de un RNA intermedio de cadena 
sencilla. Los pasos restantes son identicos en esencia a una parte dei ticlo reproductive de un retro¬ 
virus (fig. 18-10). En el movimiento de fos transposones por el meeanismo de copiar y pegar y en el 
movimiento de los retrotransposones, la secuencia del DNA permanece en el sitio original y tambidn 
aparece en un sitio nuevo. 


Secuencia* relacionadas 
con elementos transponibles 

A lo largo de los genomas eucariom- 
tes se hallan diseminadas multiples 
copias de elementos transponibles y se- 
cuencias relacionadas con ellos. For lo 
general, una sola unidad tiene de den¬ 
tes a miles de pares de bases de largo 
y las “copias” dispersas son similares, 
pero a menudo no son identicas enire 
si Algunos de estos son elementos 
transponibles que se mueven emplean- 
do enzimas codificadas por ellos mismos 
o por otros elementos transponibles y 
algunos son secuencias relacionadas 
que han perdido la capaddad para 
trasladarse en conjunto. Los elementos 
transponibles y las secuencias relacio¬ 
nadas componen el 25-50% de la 
mayoria de los genomas de los mami- 
feros y porcentajesL aun mas altos en 
los anfibios y en las plarnas superiores 
(fig. 19-14). 

En los seres humanos y otros prima¬ 
tes, una gran propordon de elementos 
transponibles y el DNA relaeionado con 
ellos Integra una familia de secuencias 
similares llamada elementos Alu . Estas 
secuencias abarcan solo cerca del 10% del genoma humano. Los 
elementos Alu tienen alrededor de 300 nucleotidos de largo, 
mucho mas cortos que la mayoria de los elementos transponibles 
funcionales y no codifican ninguna prateina. Sin embargo, muchos 
elementos Alu son transcritos en moleculas de RNA; su funcidn 
celular, si tienen alguna, se desconoce. 

Si bien muchos elementos transponibles codifican proteinas, 
estas proteinas no llevan a cabo funciones celulares. For lo 
tamo, estos elementos a menudo se describen como DNA “no 
codifieante*, jumo con otras secuencias repetitivas. 

Otros DNA repetitivos, incluido el DNA 
de secuencia simple 

* 

El DNA repetitive que no se relaciona con elementos trans¬ 
ponibles se originaria por errores que se producen durante la 
replicacidn o la recombinacion del DNA. Representa alrededor 
del 15% del genoma humano'(fig. 19-14). Cerca de un tercio 
de este (5% del genoma humane) son duplicaciones de seg- 
mentos grandes, en las que un tramo largo de DNA, entre 10 000 


y 300 000 pares de nucleotidos, parece haberse copiado de una 
localizaddn cromosdmica a otra, sobre el mismo o sobre otro 
cromosoma. 

En contraste con las duplicaciones unicas de secuencias lar- 
gas, el DNA de secuencia simple contiene muchas copias de 
secuencias cortas repetidas en tandem, como en el ejemplo 
siguiente (se muestra solo una cadena de DNA): 

... GTTACGTTACGTTACGTTACGTTACGTTAC,.. 

En este caso, la unidad repetida esta compuesta por dneo 
nucledtidos (GTTAC). Las unidades repetidas normalmente con- 
tienen menos de 15 nucleotidos, pero pueden incluir hasta 500. 
El numero de unidades repetidas en un sitio determinado del 
genoma tambien varia. For ejemplo, podria haber varios cientos 
de miles de repeticiones de la unidad GTTAC en un sitio. En 
conjunto, el DNA de secuencia simple corresponde al 3% del 
genoma humano. 

La composicion nucleoUdica del DNA de secuencia simple 
es a menudo tan diferente del resto del DNA celular que tiene 
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una densidad imrmsecameme dife rente. Si el DNA genomico 
se corta en piezas y se centrifuga a aka velocidad, los segmen- 
tos de densidades diferentes migran hacia posiciones diferen- 
tes demro del tube de centrifuga. El DNA repetitive aislado de 
esta manera fue denominado por vez primera DNA satelite por- 
que aparecia como una banda "satelite” en el tube de la cen- 
Lrifuga, separado del resto del DNA. Ahora, el terming se emplea 
con frecuencia de manera intercambiable con DNA de s ecu en¬ 
act simple. 

Gran parte del DNA de secuencia simple se localiza en los 
telomeres y en los centromeres cremosdmicos, lo que sugiere 
que este DNA desempena un papel estructural en los cremoso- 
mas. E! DNA en los centromeres es esencial para la separation 
de las cromatides en la division celular (vease cap. 12). El DNA 
centromerico, junto con el DNA de secuencia simple localizado 
en cualquier pane, tambien puede ayudar a organizar la cro- 
matina dentro del nucleo en inter Ease. El DNA de secuencia 
simple localizado en los telomeres, en las pumas de los cromo- 
somas, evita que se pierdan los genes a medida que se acorta el 
DNA con cada ciclo de replication (vease cap. 16). El DNA 
teloxnerico tambien une proteinas que protegen los extremos de 
un cromosoma de la degradaeiOn y de la union con otros cro- 
mosomas. 

Genes y familias multigenicas 

Concluimos nuestra explication de los diversos tipos de 
secuencias de DNA en los genomas eucariontes con un examen 
detallado de los genes. Recuerde que las secuencias codifican- 
tes para proteinas y RNA estructural comprenden solo un 1,5% 
del genoma humano (fig. 19-14). Si induimos los intrones y las 
secuencias reguladoras asociadas con los genes, la cantidad total 
de DNA relaeionado con los genes -codificante o no- constitu- 
ye alrededor del 25% del genoma humano. 

Como en los procariomes, la mayoria de los genes eucarion¬ 
tes estan presentes como secuencias unicas, con solo una 
copia por conjumo haploide de cromosomas. Pero, en el geno¬ 
ma humano, estos genes solitaries componen solo alrededor de 
la mitad del DNA codificante total. El resto existe en familias 
multigenicas, es decir, colecciones de genes identicos o muy 
similares. 

Algunas familias multigenicas se componen de secuencias 
identicos de DNA, por lo general, agrupadas en tandem. Con la 
notable exception de los genes para las proteinas histonas, las 
familias multigenicas de genes identicos codifican RNA. Un 
ejemplo es la familia de secuencias iddnticas que codifica para 
tres moleculas mas grandes de RNA ribosomico (rRNA) (fig. 
19-17a). Estas moleculas de rRNA est^n codificadas en una 
sola unidad de transcription que se repite en tandem cientos a 
miles de veces en uno o varios grupos en el genoma de un euca- 
rionte multicelular. Tantas copias de esta unidad de transcrip- 
ci6n rRNA ayudan a las celulas a sintetizar rapidamente los 
mi Hones de ribosomas que se requieren para la sintesis activa 
de proteinas. Se escinde el transcrito primario para producir las 
tres moleculas de rRNA. Estas moleculas se combinan luego 
con proteinas y otra clase de rRNA (5S rRNA) para formar las 
subunidades ribosomicas. 

Los ejemplos clasicos de familias multigenicas de genes no 
ideuticos son dos familias de genes relacionados entre si que 
codifican las globinas, un grupo de proteinas que induye las 
subunidades polipeptidicas ot y p de la hemoglobina. Una fami¬ 
lia, localizada en el cromosoma 16 de los seres humanos, codi¬ 
fica diversas formas de a-globina; la otra, en el cromosoma 11, 



Bpaciador no 
transcrito 



(a) Parte de la familia de genes del RNA ribosomico. Arriba se 
muestran tres de los cientos de copias de las unidades de 
trans-cripdbn del rRNA en el genoma de una salamandra (MET). 
Cada "pluma" corresponde a una sola unidad de transcripcion 
que esta siendo transcrita por alrededor de 100 mobculas de RNA 
polimerasa {los puntos negros a to largo del DNA), que se mueven 
de izquierda a derecha. Los transcritos de RNA en crecimiento se 
extienden fuera del DNA. En el diagrama que esta debajo de la 
microfotograffa se muestra una unidad de transcripcibn Induye 
los genes de tres tipos de rRNA (azul), adyacentes a las regiones 
que se transcriben pero que luego se eliminan (amarillo). Se 
sintetiza un sob transcrito y luego se process para producir una 
mol£cula de cada uno de los tres rRNA, que constituyen parte de 
un ribosoma. En el ribosoma tambien se encuentra un cuarto 
rRNA (5S rRNA), pero el gen codificador no es parte de esta 
unidad de transcripeibn. 
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(b) Familias de genes de las o-globinas y las p-globinas, La 

bemoglobina esti compuesta por dos subunidades polipeptidicas 
de a-globinas y p-globinas. Los genes (azul oscuro) que codifican 
estos polipeptidos se encuentran en dos families, organizadas 
como se muestra aquE. El DNA no codificante que sepera los 
ge-nes funcionales dentro de cada grupo familiar induye a los 
seu-dogenes (verde), es dear, versiones no funaonales de los 
genes. Los genes y los seudogenes se nombran con letras gdegas. 


A Fig. 19-17. Familias de genes. 
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codifica formas de p-globina (fig. 19-17b). Us distimas for- 
mas de cada subuni dad de globina se expresan en momemos 
diferentes del desarrollo, lo que permite que la hemoglobin a 
acuie de manera eficaz en el ambiente cam blame del animal en 
desarrollo, En los seres humanos, por ejemplo, las formas embrio- 
naria y fetal de la hemoglobins tienen mayor afinidad por el 
oxigeno que las adultas, para asegurar la transferencia eficienie 
del oxigeno de la madre al feto en desarrollo. Tambien se 
eneuemran varies seudogenes en los grupos familiares de los 
genes de globina. Los seudogenes son secuencias nucleotidicas 
no funcionales bastame similares a los genes funcionales. 

La disposition de los genes en familias ha permilido com- 
p render la evolucibn de los genomas. En la seccion siguieme 
examinaremos algunos de los procesos que han dado forma a 
los genomas de especies diferentes a lo largo de los tiempos 
evolutivos. 


Evaluation de conceptos 


1. Exponga las caracteristicas que determinan que los 
genomas de los mamlferos sean mas grandes que los 
genomas de los prccariontes. 

2. ^De que mode se diferencian los imrones, los elementos 
iransponibles y el DMA de sccuencia simple en su 
distribution en el genoma? 

3. Analice las diferencias en la organizacibn de la familia de 
genes rRNA y la de genes de globina ^Como benefician al 
organlsmo estas familias de genes? 

V&mse las respuestfts d Apcndice A. 


como poliploidia. En un organlsmo poliploMe, un conjunto 
complete de genes puede proporcionar funciones esenciaies para 
el organismo. Los genes que se encuentran en uno o mas de ios 
juegos adicionales difieren a veces por acumulacion de mu Lac to¬ 
nes; es posible que estas variaciones persistan si el organismo 
portador sobrevive y se reproduce. En este sentido, los genes con 
funciones nuevas pueden evolucionar. Mientras que una copia 
de un gen crucial se exprese, la divergencia con la otra copia 
puede llevar a su proteina codificada a actuar de un modo nove- 
dose y debido a eso, cambiar el fenotipo del organismo. U acu- 
mulacidn de mutaciones en much os (o incluso en pocos) genes 
puede conducir a la bifurcation de una especie nueva, como 
sucede con frecuencia en las plantas (vease cap, 24). Aunque si 
existen animales poliploides, Istos son rams. 

Duplication y divergencia de los segmentos 
de DNA 

Los errores durante la raeiosis tambien condueen, en ocasio- 
nes, a la duplicacion de genes individuales. El entrecruzamiento 
desigual durante la profase 1 de la meiosis, por ejemplo, puede 
dar por resultado un cromosoma con una deletion y otro con 
una duplicacion de una regibn determinada. Como se ilustra en 
la figura 19-18, los elementos transpombles en el genoma pue¬ 
den ofrecer siLios donde las cromatides no hermanas pueden 
entrecrazarse, aun cuando sus secuencias de genes homologos 
no esten alineadas cGrrectamente. 

Tambien es posible un deslizamiento durante la replicacibn 
del DNA, de manera que el molde se desplace con respecto a la 
cadena complementaria nueva y una region de la cadena molde 


Concepto 


Las duplicaciones, los 
reordenamientos y las mutaciones 
del DNA contribuyen a la 
evolucion del genoma 

La base del cambio a nivel genomico es la mutation, que sirve 
de fundamento a gran parte de la evolucibn del genoma. Es pro¬ 
bable que las formas mas tempranas de vida tuvieran un nume- 
ro minimo de genes: los necesarios para la supervivencia y la 
reproduction, Si esto en realtdad fue asi, uno de los aspectos de 
la evolucion debe haber sido el mcremento en el tamano del 
genoma y fue este material gentiico aditional el que proporcio- 
no la materia prima para la diversification genica. En esta seccibn 
describiremos primero la forma en que pueden origin arse copias 
adicionales de todo el genoma o parte de el y luego examinare- 
mos los procesos posteriores que pueden conducir a la evolucibn 
de las proteinas (o los productos de RNA) con funciones relacio- 
nadas o completamente nuevas, 

Duplicacion de ios juegos de cromosomas 

Un accidente en la meiosis produce, en ocasiones, uno o mas 
juegos adicionales de cromosomas, una condicibn conocida 
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A Fig. 19-18. Duplicacion genrea debida a un entrecruzamiento 
desigual. El mecanismo por d que se puede duplicar un gen (u otro 
segmento de DNA) es la recombinacibn durante la meiosis entre copias 
de un elemento transponible que flanquea a ese gen. Una recombina- 
cion semejante entre cromatides no hermanas de cromosomas homb- 
logos mal afineados produce una cromatide con dos copias del gen y 
una cromatide sin ninguna copia. 
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Famitia de genes de la oc-globinas 
en el cromosoma 16 
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Familia de genes de la p-gSobinas 
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A Fig* 19-19. Evolution de las familias de genes de la a-globina y la p-globina. Aquf se 
muestra un modelo para la evolution de las famttas modernas de genes de ot-globina y p-globina a 
partir de un gen ancestral unico de la globina. 


no sea copiada o sea copiada dos veces, 

Como resultado, se produce una dele- 
cion o una duplication de una region 
del DMA. Es fatil imaginar la forma en 
que se pueden producir estos errores 
en las regiones de las repetitiones, 
como las del DNA de seen end a simple 
descritas previametite. La variabilidad 
en el nOmero de unidades repetidas de 
DNA de secueneia simple en el mismo 
sitio se deberia a errores como estos. 

En la existencia de familias mukigtini- 
cas se encontraron evidences de que 
accidentes moleculares como el entre - 
cruzamiemo desigual y el desliza- 
miento condujeron a la duplication de 
genes. 

Evolution de gates con 
funciones reladonadas: 
genes de la hemoglobina Humana 

Los acontecimientos de duplicacion 
pueden impulsar la evolution de genes 
con funciones relationadas, como los 
de las Familias de la a-globina y la p- 
globina (vease la figura 19-17b). La 
comparacion de la secueneia de genes dentro de una familia 
multigenica sugiere el orden en el que aparecieron los genes. 
Este enfoque para recrear la historia evolutiva de los diversos 
genes de la globina indica que todos ellos evoluaonamn a par¬ 
tir de un gen ancestral comun, que fue duplicado y derivb en 
a>s genes ancestrales de la a-globina y la p-globina hace alre- 
dedor de 450-500 millones de anos (fig. 19-19). Cada uno de 
estos genes se duplico varias veces mis tarde y las copias se 
diferenciaron entre* si en la secueneia, para dar origen a los 
miembros actuates de la familia. En efecto, el ancestro com tin 
del gen de la globina tambien origino la mioglobina, una pro- 
teina muscular que se une oxlgeno, y la proiefna vegetal leghe- 
moglobina. Las ultimas dos proteinas actuan como monomeros 
v sus genes estan incluidos en una ^superfamilia de las globi- 
tias". 

Despu^s de estos acontedmientos de duplication las dife- 
rencias entre los genes de la familia de las globinas sin duda 
aparecieron a partir de las mutationes 
acumuladas en las copias a trav£s de 
muchas generations. El modelo 
actual es que, por ejemplo, un gen 
euraplio la funcion requerida para la 
proteina a-globina p mientras que las 
otras copias de este gen acumularon 
mutaciones aleatorias. Algunas de ellas 
pueden haber tenido un efecto adverse 
sobre el organismo y otras ningun 
efecto, pero algunas mutaciones debie- 
ron akerar la funtidn del producto 
proteico de un modo ventajoso para el 
organismo en una etapa determinada 
de la vida, sin modificar sustancial- 
mente su funcion transportadora de 
oxigeno, Es de suponer que la selec¬ 
tion natural actuo sobre estos genes 
alterados para mantenerlos en la 


poblacitin, induciendo la production de formas alternativas de 
la protelna a-globina. 

La similitud en la secueneia de amino&cidos de las diversas 
proteinas a-globina y (J-globina avala este modelo de duplica¬ 
tion y muLacidn gOnica (cuadro 19-1). Las secuencias de ami- 
noacidos de las P-globinas, por ejemplo, son mucho mas 
parecidas entre si que a las secuencias de las a-globinas. La 
existencia de varios seudogenes emre los genes funcionales de 
la globina proporciona mas evidencias para este modelo (fig. 
19-17b). Esto es, las mutaciones aleatorias a lo largo del tiem- 
po evolutive destruyeron la funcion de estos genes. 

Evolution de gates con funciones nuevas 

En la evolution de las familias de genes de la globina, la 
duplicacion y la divergencia subsiguiente dieron origen a miem¬ 
bros de la familia cuyos productos proteicos realizaban fun- 


Cuadro '9 Porcentaje de similitud en la secueneia de 
aminoacidos entre ias proteinas globina humanas 
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clones relacionadas. De manera alternative, una copia de un 
gen duplicado puede sufrir alteraciones que conduzcan a una 
funcion completamente nueva para el producto proteico. Los 
genes para la lisozima y la Ctilactoalbkmina son buenos ejem- 
plos. 

La lisozima es una enzlma que ayuda a prevenir la infection 
por medio de la hidrolizacion de las paredes celulares de las 
bacterias; la a-lactoalbumina es una protema no enzimatica 
que desempena un papel en la production de leche en los 
mamiferos. Las dos proteinas son bastante similares en sus 
secuencias de aminoatidos y sus estrueturas tridimensionales. 
En los ma mi ferns se encuentran am bos genes, en tamo que en 
las aves esta presente solo el gen de la lisozima. Estos hallazgos 
sugieren que en algtin memento, de$pu£s de que se separaron 
los linajes que derivaron en mamiferos y aves, el gen de la liso¬ 
zima sufrio un accidente de duplication en el linaje de los 
mamiferos pern no en el de las aves. A continuation, una copia 
del gen de la lisozima duplicado evoluciono hacia el gen codi- 
ficador de la a-lactoalbumina, una protema con una funcidn 
completamente diferente. 

Reordenamientos de partes de genes: 
duplication y combinacion de exones 

El reordenamiento de las secuencias de DNA existentes tarn- 
bien contribuyo a la evolution del genoma, La presencia de 
intrones en la mayoria de los genes eucariontes puede haber 
promovido la evolution de proteinas nuevas y potencialmeme 
utiles, al facilitar la duplication o la reubicacion de exones en 
el genoma, Recuerde (como vimos en el capimlo 17) que un 
ex6n a menudo codifica un dominio, es deck, una region pro- 
teica distinta desde el punto de vista estructural o funcional. 

Hemos visto ya que el entrecruzatniemo desigual durante la 
meiosis puede conducir a la duplication de un gen en un cro- 
mosoma y a la perdida de este del cromosoma homologo 
(vease la figura 19-18). Por un proceso similar, un exon deter- 
minado dentro de un gen podria ser duplicado en un cromo¬ 
soma y perdido por el homologo. El gen con el exon 
duplicado codificaria una proteina que contendria una segun- 
da copia del dominio correspondiente. Este cambio en la estruc- 
tura de la proteina podria incrementar su funcion, al aumentar 
su estabilidad, intensificar su capacidad para unirse a un 
ligando en particular o alterar alguna otra propiedad. Varios 
genes codificadores de proteinas tienen copias multiples de 
exones relacionados, que posiblemente se originaron por dupli¬ 
cation y luego divergieron. El gen que codifica la proteina 
colageno de la matriz extracelular es un buen ejemplo. El coM- 
geno es una proteina estructural con una secuencia muy repe- 
titiva, que se refleja en el patron repetitivo de exones en el gen 
del colageno. 

De manera altemariva, podemos imaginar la rnezela ocasio- 
nal y el apareamiento de exones diferentes dentro de un gen o 
entre genes no altiicos debido a errores en la recombination 
meiotica. Este proceso, denominado combtmcidn de exones , 
podria originar proteinas nuevas con novedosas combmaciones 
de funciones. Como ejemplo, consideremos el gen para el acti- 
vador del plasmindgeno tisular (TPA). La proteina TPA es una 
proteina extracelular implicada en la limliaciOn de la coagula¬ 
tion sanguinea, Tiene cuatro dominios de tres tipos, cada uno 
de ellos codificado por un exon; uno de ellos esta preseme en 
dos copias. Debido a que cadanipo de exon tambi£n se encuen- 
tra en otras proteinas, se cree que el gen para la TPA se origino 
a consecuencia de varios episodios de combinacion y duplica¬ 


tion de exones (fig. 19-20). La protema TPA hace mas lenta la 
reaction de coagulation y por tanto, limita el dano que puede 
resukar de los infartos de miocardio y de algunos tipos de acci- 
dentes vasculares, siempre que se la administre inmedia tarn en- 
te a las victim as. 

Como contribuyen los elementos transponibles 
a la evolution del genoma 

La persistence de elementos transponibles como una gran 
fraction de algunos genomas eucariontes coincide con la idea 
de que pueden desempenar un papel importance en el modela- 
do del genoma a lo largo del tiempo evolutive*. Estos elementos 
pueden contribuir a la evolution del genoma de varias mane- 
ras: promoviendo la recombination, interrumpiendo genes o 
elementos del control celular y transportando genes completes 
o exones aislados hacia localizaciones nuevas. 

La presencia de secuencias de elementos transponibles 
homologos diseminadas a lo largo del genoma facilita la 
recombination entre cromosomas diferentes. La mayoria de 
estas alteraciones son probablemente desventajosas y causan 
translocaeiones cromosomicas y otros cambios en el genoma 
que pueden resukar mortales para el organismo. Pero en el 
curso de la evolution, a veces una recombination ocasional 
como esta es veniajosa. 

El movimiento de los elementos transponibles al reded or del 
genoma puede tener eonsecuencias directas. Por ejemplo, si un 
elemento transponible “salta” y cae en el medio de una secuen¬ 
cia codificante de un gen codificador de proteinas, altera el 
funcionamiento normal del gen interrumpido. Si un elemento 
transponible se inserta dentro de una secuencia reguladora, la 
transposition puede producir un aumento o una disminucion 
de la produccion de una o mas proteinas. La transposition pro- 
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A Fig. 19-20. Evolution de un gen nuevo por combination de 
exones. La combination de exones podria haber trasladado exones 
desde las formas ancestrales de los genes para el factor de credmiento 
epid£rmico, la fibronectma y el plasmindgeno (izquierda) hacia un gen 
evolucionado del activador tisular del plasminbgeno, TPA (derecha). El 
orden en el que pod nan haberse producido estos acontetimientos se 
desconoce. La duplicacidn del exdn "kringle" a partir del plasmindge- 
no despu£s de su traslado explicaria la existences de las dos copias de 
este exdn en el gen del TPA. Cada tipo de exbn codifica un dominio 
determinado en la proteina TPA. 
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voca ambos tipos de efectos sob re los genes que codifican 
enzimas sintetizadoras de pigmento en los granos de maiz de 
McClintock. Otra vez, aunque generalmeme estos cambios 
pueden ser peijudiciales, a lo largo del tiempo algunos son bene- 
ficiosos. 

Durante la transposition, un elemento transponible puede 
transportar un gen o un grupo de genes hacia una position 
nueva en el genoma. Este mecanismo quizas expliea la localiza¬ 
tion de las familias de genes de la a-globina y la p-globina en 
diferentes cromosomas humanos, como Lambidn la dispersion 
de genes de otras familias. For medio de un proceso de etique- 
tado, un exOn de un gen puede inseriarse en otro gen con un 
mecanismo similar al de la cotnbinacion de exones durante la 
recombinacion For ejemplo, se puede insertar un exon en el 
intrdn de un gen codificador de proteinas por transposition, Si 
se retiene el exon insertado en el transcrito del RNA durante el 
carte y empalme, la proteina slntetizada tendra un dominio 
adicional, que le puede conferir una funcion nueva. 

Una investigation reciente ha revelado otra manera de que 
los elementos transponibles puedan dar origen a nuevas 
secuencias codificadoras, Este trabajo nmestra que un elemen¬ 
to Alu puede saltar hacia los intrones ereando un sitio debil de 
corte y empalme alternative en el transcrito del RNA, Durante 
el procesamiento del transcrito, los sitios de corte y empalme 
normales se utilizan con mayor frecuencia, paTa sintetizar la 
proteina original En ocasiones, sin embargo, se produce el 
corte y empalme en el sitio debil nuevo, con el resuhado de que 
algunos de los elementos A/u terminen en el mRNA y codifi- 
quen un nuevo fragment© proteico. En este sentido se pueden 


“probar” las combinaciones geneticas altemativas mientras se 
retiene la funcidn del producto genetico original. 

Es evidente que, en la inayoria de los casos, estos procesos 
produeen efectos noeivos o ningimo. Sin embargo, despues 
de largos periodos, la generacidn de divers id ad genetica pro- 
porciona mas materia prima para que la seleccidn natural actue 
durante la evolucibn, Avanees recientes en la tecnologia del 
DNA ban permitido a los investigadores secuenciar y comparer 
los genomas de muchas especies diferentes, aumentando nues- 
tra comprensibn acerca de la manera en que evoludonaron los 
genomas. En el proximo capitulo aprendera mas sabre estos 
temas, 


Evaluation de conceptos 


1, Describa tres ejemplos de los enores en los procesos 
celulares que conducen a las duplicaciones del DNA. 

2, ^Que procesos se considers que condujeron a la evolu- 
cion de las familias de genes de la globina? 

3, Vea los sectores de los genes de la fibronectina y del EGF 
que semuestran en la figura 19-20 (izquierda), ^C6mo 
podrian haberse originado? 

4, ^Cuales son las ires maneras por medio de las cuaies se 
cree que los elementos transponibles contribuyeron a la 
evolution del genoma? 

Vediise las respuestas en el Apendice A. 


Revision del capitulo 


RISUMEN DE CONCERTOS CLAVE 



La estructura de la cromatina se basa en niveles 
sucesivos de empaquetamiento del DNA 

Nucleosoma& o “cuentas de un collar” (p, 360). La cromatina 
eucarionte esta compuesta, prindpalmente. por DNA y proteinas 
histonas que se unen entre si y con el DNA para formar los nucleo- 
somas, las unidades mis b^sicas de empaquetamiento del DNA. Las 
colas de las histonas se extienden hacia fuera desde cada centra de 
nucleosoma que es semejante a un nudo. 

Niveles super! ores de empaquetamiento del DNA (p. 360). 

Los plegamientos adicionales que finalmente produeen heterocro- 
matina muy compactada, la forma de cromatina en un cromosoma 
de la metafase, En las celulas en mterfase, la mayor parte de la cro¬ 
matina se encuentra en la forma mas extendida, que se denomina 
eucromarina. 


Concept© 


La expresion genica puede regularse en cualquier 
etapa, pero la etapa clave.es la transcription 

Expresion genica diferendal (pp. 362-363). Cada c£lula de un 
eucarionte multicelular expresa solo una parte de sus genes. En 
cada tipo de celula diferenciada se expresa un unico subconjunto 


de genes. Las etapas clave en las que se puede regular la expresion 
genica son los cambios en la estructura de la cromatina, la iniria- 
cibn de la transcripcidn, el procesamiento del RNA, la degradaribn 
del mRNA, la traducribn, y el procesamiento y la degradation pro- 
teica. 

Regulacidn de la estructura de la cromatina (pp. 363-364). 

Los genes que se encuentran en la cromatina muy compactada, por 
lo general no se transcriber La modificacibn quimica de las colas 
de histona puede afectar a la con figuration de la cromatina y, por 
tan to, la expresion genica. La acetilacibn de la histona aflojaria la 
estructura de la cromatina y aumentaria la transcription. La metila- 
cibn del DNA se asocia con reducciOn de la transcription, 

Regulacidn de la midacion de la transcription (pp. 364-367). 
Multiples elementos de control del DNA alejados del promotor (en 
uno o mas amplificadores) se unen a factores de transcription espe- 
cificos (activadores o represores) que regulan la iniciacion de la 
transcription para genes especificos dentro del genoma. La flexion 
del DNA pennite a los activadores unirse a los amplificadores para 
contactar con las proteinas del promoter. A diferencia de los genes 
de un opei on procarionte, cada uno de los genes eucariontes eon- 
trolados en forma coordinada Liene un promotor y elementos de 
control. Las mismas secuencias reguladoras son comunes a todos 
los genes de un grupo, lo que permite el reconocimiemo de los 
mismos factores de transcripcidn especificos. 

► Mccanismos dc regulacion postranscripcional (pp. 367-370). 

El corte y empalme alternative ejemplifica la regulacion a nivel del 
procesamiento del RNA. Tambien, cada mRNA tiene un tiempo de 
vida caracteristico, determinado, en parte, por las secuencias en las 
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regiones inictal y final. La interference del RNA por tos micro-RNA 
de cadena tinica pueden indue!r la degradation de un mRNA o 
bloquear su traduecidn. Se puede conirolar la iniciadon de la tra- 
duccibn por medio de la reguladbn de los facto res de miciacidn. 
Despots de la traduccidrq diversos tipos de procesamientos de las 
proteinas (como la escicidn y la adiccldn de grupos qulmicos) estan 
sujetos a control, como lo esta la degradation de las proteinas por 
los proteosomas. 


Concepto 


El cancer es consecuencia de cambios geneticos que 
afectan al control del dclo celular 

► Tipos de genes asociados con el cancer (pp. 370-371). Los 

productos de los protooncogenes y los genes supresores de tumores 
controlan la division celular. Una modificacion del DNA que vuelve 
muy activo a un proLooncogen lo convierte en un oncogen, que 
puede promover una division celular excesiva y cancer. Un gen 
supresor de tumores codifica una proteina que inhibe la division 
celular anormaL Una mutaddn en un gen de este tipo que reduce 
la actividad de su producto proteico puede conducir tambien a una 
division celular excesiva y posiblemente a I cancer. 

► luterferencia con las vias de senalizacion celular normal 
(pp. 371-373). Muchos protooncogenes y genes supresores de 
tumores codifican componentes de vias de senalizacion estimulan- 
tes o inhibidoras del crecimiento, respect! vamente La version bipe- 
ractiva de una proteina de una via estimuladora, como la Ras (una 
proteina G), aettia como la proteina de un oncogen. La version 
defectuosa de una proteina de una via mhibidora, como la p53 (un 
aclivador de la transcription), no logra aetuar como un supresor de 
tumores. 

Model© muhifasico del dcsarroHo del cancer (pp. 373-374), Las 

cdulas normales se convierten en cdulas cancerosas por la acumula- 
cibn de multiples mutaciones que afectan a los protooncogenes y a los 
genes supresores de tumores. Ciertos virus promuevep el cancer 
mediante la imegradon del DNA viral en el genoma de una cdula. 

Predisposition hereditaria a I cancer (p. 374). Los individuos 
que heredan el alelo mutante de un oncogen o un gen supresor de 
tumores tienen mayor riesgo de desarrollar ciertos tipos de cancer. 


Concepti 


Las genomas eucariontes pueden tener muchas 
secuencias de DNA no codifica nte 
ademas de las genes 

► Relation enlre La composition ge no mica y la complcjidad del 
organismo (pp. 374-375). En comparaciOn con los genomas de 
los procariomes, los genomas de los eucariontes, genera Imente, son 
m&s grandes, tienen genes m£$ largos y con tienen una cantidad 
mucho mayor de DNA no codificante asociado con los genes 
(intrones, secuencias reguladoras) y entre ellos (gran parte de las 
secuendas repetitive). 

Element os transponibles y secuencias relation ad as (pp, 375- 
376), El tipo m&s abundante de DNA repetitive en los eucariontes 
superiores se compone de elementos transponibles y secuendas 
relacionadas, Existen dos tipos de elementos transponibles en los 
eucariontes: los transposones, que se mueven con ayuda de un 
DNA intermediario, y los retro transposones, que son mas prevalen- 
tes y se mueven a traves de un RNA intermediary. Cada demento 
puede tener de cientos a miles de pares de bases de largo y hay 
copras similares pero habitualmfeme no id£nticas dispersas a lo 
largo de todo el genoma. 

► Otros DINA repeiilivos, induido el DNA de secuencia simple 
(pp. 376-377). Las secuencias ebrtas no codificantes que se repiten 


en tandem miles de veces (DNA de secuencia simple) se encuen- 
tran especialmente en los centromeres y los telOmeros, donde 
desempeftarian papeles estructurales en el cromosoma. 

Genes y familias maltigenicas (pp. 377-378), La mayoria de los 
genes eucariontes estan presemes en una copta por juego haploide 
de cromosomas. Sin embargo, la unidad de iranseripcibn que codi¬ 
fica los tres rRNA mas grandes se repite cientos a miles de veces 
una tras otra en uno o varios sitios del cromosoma, lo que permite 
que la celula eiabore con rapidez el rRNA para millones de riboso- 
mas. Los genes multiples y con leves diferencias de las dos familias 
de globinas codifican polipeptidos que se utilizan en etapas diferen¬ 
tes del desarrollo de un animal. 


Conccpto 


Las duplicaciones, las reardenamientos y las 
mutaciones del DNA contribuyen a la 
cvolucion del genoma 

I> Duplication de los juegos de cromosomas (p, 378). Los acci- 
dentes en la division celular pueden originar copias adicionales de 
todo el genoma o parte de d, que emonces divergen si un conjunto 
acumula cambios en las secuencias. 

► Duplication y divergencia de los segmentos de DNA 

(pp, 378-380). Los genes que codifican las diversas globinas evo¬ 
lutions ran a partsr dc un gen de globina ancestral comiin, que se 
duplicb y derivO en los genes ancestrales de la ot-globina y la 
P-globina, Las duplicaciones subsiguientes de estos genes y las 
mutaciones ai azar dieron origen a los genes actuates de la globi¬ 
na, que codifican proteinas de union al oxfgeno. Las copias de 
algunos genes duplicados se diversificaron tamo durante la evolu- 
ci6n que las fund ones de las proteinas codificadas son ahora 
no tablemen te dife rentes, 

► Reordenamientos dc partes de genes: duplication y combina¬ 
tion de exones (p, 380), El reordenamiento de los exones dentro 
y eotre bs genes que se produjo durante la evolucion, die origen a 
genes que conteman multiples copias de exones similares o dlferen- 
tes derivados de otros genes. 

► Como contribuyen los elementos transponibles a la evolucion 
del genoma (pp. 380-381). El movimiento de los elementos trans¬ 
ponibles o la recombination entre las copias del mismo elemento 
en ocasiones genera combinaciones nuevas de secuencias que son 
beneficiosas para el organismo. Estos mecanismos pueden alterar 
las fund ones de los genes o sus patrones de expresibn y regulacion. 


EVALUACION DE CONOCIMIENTOS 


Autoevaluadon 

L En un nucleosoma, el DNA esui enrollado alrededor de: 

a, Molecutas de pollmerasa. d. El nuckolo, 

b, Ribosomas. e. DNA saklite. 

c, Histonas. 

2. Las celulas musculares difieren de las netironas principalmente 
debido a que: 

a. Expresan genes diferentes. 

b. Con tienen genes diferentes. 

c. Utilizan diferentes eddigos geneticos. 

d. Tienen ribosomas unicos. 

e. Tienen cromosomas diferentes. 
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3. Una de las caracteristicas de los retrotransposones es que: 

a. Codifican una enzima que sinteriza DNA utilizando un molde de 
RNA. 

b. Se encuemran solo en celulas animales. 

c. Por lo general, se mueven por un mecanismo de conar y pegar. 
d Contribuyen con una parte significativa de la variabilidad 

genetica observada dentro de pohlaciones de gametos, 
e. Su amplification depende de un retrovirus. 

4. El funcionamiento de los poiencladores es un ejemplo de: 

a. Control Lranscripcional de la expresion genica. 

b. Un mecanismo postranscripcional para editar el mRNA. 

c. La estimulacidn de la Lradutcidn por los factores de inidacidn. 

d. Control postraduccional que aciiva a ciertas protefnas. 

e. Un equivalenie eucarionte del funcionamiento del promoter 
procanonte. 

5. Las familias mukigenicas: 

a. Son grupos de potenciadores que controlan la transcripddn. 

b. Por lo general, se agrupan en los tel dm eras. 

c. Son equivalentes a los ope rones de los procariontes. 

d. Son conjuntos de genes que se controlan de forma coordinada. 

e. Son genes iddmlcos o similares que evoludonaron por duplica- 
cion genica, 

6 lC ual de las afirmaciones siguientes acerca del DNA de una de las 
celulas cerebrates es verdadera? 

a. Algunas secuencias del DNA estan presentes en copias multiples, 

b. La mayoria del DNA codifica una protefna. 

c. Es probable que se transcriba la mayoria de los genes. 

d. Cada gen se ubica inmediatameme adyacente a un ampkfleader. 

e. Muchos genes se agrupan de forma similar a los operones. 

7. Dos proteinas eucariontes lienen un dominio en comun pero por lo 
demas son diferentes, ^Cual de los procesos siguientes es mas 
probable que hay a comribuido a este fenomeno? 

a. La duplicacidn genica. 

b. El cone y empalme del RNA, 

c. La combination de exones. 

d. La modification de histonas, 

e. Las tnutaciones puntuales aieatorias. 

8. iCual de los siguientes es un ejemplo de un paso posible en el 
control postranscripcional de la expresidn genica? 

a. El agregado de grupos metilo a las bases de citosina del DNA r 

b. La uniOn de los factores de transcription a un promoter. 

c. La eliminactOn de los imrones y el empalme de los exones. 

d. La amplification genica durante una etapa del desarrollo. 

e. El plegamiento del DNA para formar heterocromatina. 

9. Dentro de una cdlula la cantidad de proteitia sinterizada utilizando 
una motecula dada de mRNA depende en parte: 

a. del grado de metilacidn del DNA. 


b. de la ve loci dad a la cual se degrada el mRNA. 

c. de la presencia de dertos factores de transcription. 

d. del numero de intrones presente en el mRNA 

e. de los tipos de dbosomas presentes en el citoplasma, 

10, Los protooncogenes pueden transfonnarse en oncogenes que causan 
cancer. ^Cual de las siguientes afirmaciones explica mejor k presencia 
de estas bombas de tiempo potenciales en las celulas eucariontes? 

a. Los protooncogenes apanederon primero a partir de las infee- 
ciones virales. 

b. Los protooncogenes avudan norma Imeme a regular la division 
celular. 

c. Los protooncogenes son “chatarra” genetica. 

d. Los protooncogenes son versiones mutantes de genes normales. 

e. Las cdulas producen protooncogenes a medida que envejecen. 

Vernise fas respuestas en ef Apindice A, 

Interrclacidn evolutiva 

Una de las revelaciones de la secuenciaci6n de) genoma humano fue la 
presencia de secuencias procariontes residuales: genes de procariontes 
incorporados en nuestro genoma pero ahora convertidos en fdsiles 
moleculares, ^Qu£ pudo haber ocurrido con los genes procariontes 
salvajes en nuestro genoma? 


Problemas cientificos 

Las celulas prostaticas, por lo general requieren testosterona y otros 
androgenos para sobrevivir. Pero algunas celulas cancerosas prostaticas 
pros pc ran pese a los tratamientos que eliminan los andrdgenos. Una 
hipdtesis es que los estrogenos, considerados a menudo como hormo- 
nas femeninas, pueden activar genes de estas celulas cancerosas que 
normainiente son controlados por un andrOgeno. Describa uno o mas 
experimentos para probar esta hipdtesis (en la figura 11-6 se puede ver 
la accidn de estas hormonas esteroides). 


Oencia, tcoiologia y sociedad 

Cantidades vestigiates de dioxina estaban presentes en el agente anaran- 
jado, un defoliante rociado sobre la vegetation durante la guerra de 
Vietnam, Las pruebas en animates sugieren que la dioxina puede causar 
defectos cong£nitos, cancer, lesiones del hlgado y del time y supresidn 
del sistema inmunitario, que, a veces, conducen a la muerte. Pero las 
pruebas en animales son equfvocas; un hamster no se ve afectado por 
una dosis que puede maLar a una cobaya. La dioxina actua de algQn 
modo como una hormona esteroide, entrando en la cdula y untendose 
a una protefna receptora que luego se adhiere al DNA de la celula. 
^Corno podria ayudar a explicar este mecanismo la variedad de efectos 
de la dioxina sobre los diferentes sistemas del cuerpo y en diferentes 
animales? iCbmo podria listed determinar si un tipo de enfermedad se 
relaciona con la exposicldn a la dioxina? ^Crimo podria determinar si 
un individuo en particular se enfermo como consecuencia de la exposi- 
cion a este tdxico? seria mas diffcil de demostrar? ^Por que? 


CAPfTULO 19 


Genomas eucariontes: Organization, regulacion y evoluciOn 
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Conceptos clave 


20-1 La clonacion del DNA permite la produccion de 
multiples copias de un gen especifico o de 
un fragmento de DNA 

20-2 El analisis de los fragmentos de restriccidn 
detecta diferencias en el DNA que afectan 
a los sitios de restriccion 

20-3 Se pueden mapear genomas completos a nivel 
del DNA 

20-4 Las secuencias genomicas proporcionan claves 

para responder a preguntas biologicas importantes 

20-5 Las aplicacione« practicas de la tecnologia del 

DNA afectan a nuestras vidas de muchas maneras 


Panorama general 


Conocimiento y manipulacion 
de los genomas 

U no de los grandes logros de la ciencia modema fue la 
secuenciacion del genoma humano, que termino en 
2003, La secuenciacion del primer genoma completo, 
el de una bacteria, se habla llevado a cabo solo echo anas antes. 
Durante los arios que transcurrieron entre ambos avances, los 
investigadores aceleraron la velocidad de la secuenciacion del 
DNA, mientras trabajaban con otros genomas, medlante el desa- 
rroilo de maquinas de secuenciacion cada vez mas rapidas. 
Estos exitos en la secuenciacion dependieron en gran medida 
de los avances en la tecnologia del DNA, que se origino con la 
creation de mtiodos que pennitieron desarrollar el DNA recom- 
biname, Este es un tipo de DNA, en el que secuencias de 
nucleotides provenientes de dos fuentes distintas -a menudo 
de especies diferentes- se combinan in vitro en la misrna mole- 
cula de DNA. 

Los mtiodos que permiten crear DNA recombinante son fun- 
damentales para el desarrollo de la tngenieria gentiica, que e$ 
la manipulation directa de los genes con intenciones practicas. 
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A Fig, 20-1. Micromat riz de DNA que re vela los niveles de expre- 
sion de 2 400 genes humanos (foto ampliada). 


Las aplicaciones de la ingenieria genetica consisten en la fabrica¬ 
tion de cientos de productos proteicos, por ejemplo, hormonas 
y factores de la coagulation de k sangre. El empleo de la tecno¬ 
logia del DNA permite a los cientificos crear DNA recombinante 
y luego introducirlo en celuks en cultivo que replican el DNA y 
expresan sus genes para obtener, de esta manera, alguna protei- 
na deseada. 

La tecnologia del DNA ha iniciado una revolution en el area 
de la biotecnologia, que es la manipulation de organismos o de 
sus componentes para obtener productos utiles. Algunas pr&cti- 
cas que se realizan hace ya varies siglos representan formas de 
biotecnologia: por ejemplo, el uso de microbios para elaborar 
vino y queso y el desarrollo selectivo de ganado, que explota las 
mutaciones naturales y la recombination genetica. La biotecno- 
logia modema basada en la manipulation del DNA in vitro difie- 
re de las practicas mas antiguas porque permite a los cientificos 
modificar genes espetificos y desplazarlos entre los distintos 
organismos, como, por ejemplo, bacterias, plantas y animales. 

En la actualidad, la tecnologia del DNA se aplica a areas que 
se extienden desde la agricultura hasta la investigation criminal. 
Es importante serialar que su uso permite que los investigadores 
de casi todos los campos de la biologia traten de resolver pre¬ 
guntas antiguas de una forma m&s amplia. Por ejemplo, en este 
momento se puede determinar el nivel de expresiOn de miles de 
genes diferentes al mismo tiempo, como se ilustra en la micro- 
matriz de DNA de la figura 20-1. En k fotografia, el color de 
cada pun to representa la expresion rektiva de uno de 2 400 genes 
humanos en un tejido especifico. Con esta cecnica, los investiga- 
dores pueden comparar la expresion de genes en determinados 
tejidos o en distintas condiciones, Los conocimientos obtenidos 
a traves de estos estudios globales eran bastante inaccesibles hace 
solo unas pocas d£cada$, 

En este capimlo, primero se describiran las principales tecni- 
cas que permiten manipular el DNA y luego se comentara como 
se analizan los genomas y se comparan en relation con su conte- 
nido de DNA. En la ultima section se definirdn las aplicaciones 
practicas de la tecnologia del DNA y el capitulo concluM con 
una consideration de algunos de los aspectos sociales y Oticos 
que surgen a medida que la tecnologia del DNA comienza a pene- 
trar mas en nuestras vidas. 



















































































































Concepto 


La donation del DNA permite la 
production de multiples copias 
de un gen especifico o de un 
fragmento de DNA 

Cuando el bidlogo molecular estudia un gen especifico se 
enfrenta a un reto importante. Las moleeulas de 
DNA naturales son muy largas y ima sola 
molecula suele contener rnuchos genes. 

Ademas, los genes pueden ocupar solo 
una pequena proporcidn del DNA cro- 
mosomico y el resto corresponde a 
secuendas de nucleotidos no codifican- 
tes. For ejemplo, un solo gen humano 
puede representar V l00000 de una mol£- 
cula de DNA cromosdmico. Como 
complicaciOn adicional, la distincidn 
entre un gen y el DNA que lo rodea es 
sutil y solo esta represemada por dife- 
rencias en las secuendas de micleoti- 
dos. Para trabajar directameme con 
genes especificos, los cientificos desa- 
rrollaron metodos para preparar frag- 
mentos de DNA bien definidos del 
tamano de un gen en multiples copias 
identicas por medio de un proceso 
denominado clonacion genica. 

Clonacion del DNA y sus 
aplicaciones: 
presentation prelimtkar 

La mayoria de los metodos que per- 
miten clonar fragmentos de DNA en el 
laboratorio comparten algunas caracteris- 

% ° „ . ii ivcjtiya^ivjn 

ucas generates. Un sistema comun es uti- ^slca sobre 
lizar bacterias (generalmente, Estfreridim e | g e n 
roll) y sus pl£smido$. Debemos recor- 
dar que en el capitulo 18 se comentd 
que los plasmidos bacierianos eran 
moleeulas de DNA circular relativa- 
mente pequenas que se replicaban en 
forma independiente del cromosoma 
baeteriano, Para clonar genes u otros 
fragmentos de DNA en el laboratorio, 
primero se aisla un plasmido de una 
celula bacteriana y luego se le introdu¬ 
ce el DNA extraflo (fig, 20-2). El 
plasmido resultante se convierte en 
una molecula de DNA recombinante, 
que contiene DNA procedente de dos 
fuentes distintas. Se vuelve a introdu- 
cir el plasmido en la celula bacteriana 
para obtener una bacteria recombinante, 
que se reproduce formando un cion de 
celulas identicas, Debido a que fas bac¬ 
terias en proceso de division replican 


el plasmido recombinante y lo transfieren a sus descendientes, el 
gen extrano es * L donado” al mismo tiempo; es dear, el cion de 
cdulas contiene muchas copias del gen. 

Los genes donados se emplean con dos propositos principa- 
les: crear muchas copias de un gen especifico y producir una pro¬ 
teina. Los investlgadores pueden aislar copias de un gen clonado 
creadas por bacterias para usarlas en investigacidn basica o para 
proporcionarle a un organismo una nueva capacidad metabolica, 
como, por ejemplo, la resisiencia contra una enfemiedad. A 
modo de ejemplo, se puede clonar un gen de resistencia presen¬ 
te en una especie de cultivo para transferirlo a las plantas de otra 
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Gen para la 
resistencia contra las 
plages introducido 
en las plantas 


Gen empleado para alterar Protefna que disuelve Hormona de crecimiento 
las bacterias con el fin de los co&gulos de sangre humane para el tratamiento 
que eliminen los desechos como tratamiento del del retreso de crecimiento 
tdxicos infarto de miocardlo 


A Fig. 20-2. Panorama general de la donation de genes con un plasmido bacteriano que 
muestra los diversos usos de los genes clonados. En este diagrame simplrficado de la clonecidn 
de genes en el laboratorio, se comenzo con un plasmido aislado de una celula bacteriana y un gen de 
otro organismo. Solo se muestran una copia del plasmido y una copia del gen en ia parte superior de 
la figure, pero los materials originates contienen muchas copias de cada elemento. 
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genera ottos productos, como, por ejemplo, un plasmido que 
eontiene varios fragmentos de DNA humano, una combina- 
cidn de dos plasmidos o una version no recombinante del 
pksmido original que se volvid a unir. 

El DNA preparado en el paso 3 se mezcla con bacterias por- 
tadoras de una mutaeidn en su propio gen lacZ , que las 
incapacita para hidrolizar la lactosa. Bajo condiciones expe- 
rimentales adecuadas, las celulas adquieren el DNA extrano 
por transformacibn (vdase p. 348). Algunas celulas obtienen 
un plasmido recombinante portador del gen en cuestion. 
Sin embargo, muchas otras celulas incorporan un plasmido 
recombinante portador de un gen distinto, un plasmido no 
recombinante o un fragmento de DNA humano. Estas dis- 
tintas posibilidades se comentar&n mas adelante. 

En este paso de la donation, las bacterias se siembran en un 
medio solido de nutrientes (agar) que eontiene ampieilina y 
X-gal, que es una molecula similar a la lactosa. El uso de este 
medio pennite identificar los clones de cdulas transformadas 
con un plasmido recombinante. 

^Cdmo podemos reconocer los clones de celulas portadores 
de plasmidos recombinantes? En primer lugar, solo las celulas 
con plasmidos se reproducer! porque solo estas celulas tienen el 
gen amp R , que les confrere resistencia contra la ampiedina del 
medio. Cada bacteria que se reproduce forma un don despues de 
varias divisiones celulares, lo que produce un gran grupo de celu¬ 
las que descienden de la celula original. Una vez que el don 
alcanza alrededor de 10 5 celulas se forma una masa o colonia visi¬ 
ble en la placa de agar. A medida que las celulas se reproducen 
tambien se copian, o clonan, todos los genes extrarios transpor- 
tados por los plasmidos recombinantes. 

En segundo lugar, el color de las colonias permite distinguir 
las colonias de bacterias con plasmidos recombinantes de las que 
tienen plasmidos no recombinantes. Las colonias con plasmidos 
no recombinantes y'el gen lacZ intacto son de color azul porque 
producen p-gakctosidasa funcional, que hidroliza el X-gal en el 
medio y forma un producto azul, En cambio, en las colonias con 
plasmidos recombinantes que tienen DNA extrano insertado en 
el gen lacZ no se produce p-gakctosidasa funcional; por tamo, 
estas colonias son de color bianco. 

Hasta este memento, el procedimiento permite clonar muchos 
fragmentos diferentes de DNA humano, no solo el que interesa 
en el experimemo. La pane final mas dificil de la elonacion de un 
gen espectfico es identificar la colonia que eontiene el gen entre 
varios miles de colonias ponadoras de otros fragmentos de DNA 
humano. 

Identification de clones pottadores de mi gen de interes 

Para rastrear todas las colonias con plasmidos recombinantes 
(las colonias blancas del metodo explicado antes) en busca de un 
cion de celulas que contenga un gen de interes, se puede buscar 
el gen propiamente dicho o su producto proteico. En el primer 
sistema, que describimos aqui, $e detecta el DNA del gen a tra- 
ves de su capacidad de formar pares de bases con una secuencia 
complementaria en otra molecula de &cido nucleico, proceso 
denominado hibridacion de acido nucleico. La molecula com¬ 
plementaria, un acido nucleico corto de cadena sencilla que 
puede sei tanto DNA como RNA, se denomina sonda de acido 
nucleico. Si se conoce por lo menos una parte de la secuencia 
nucleotidica del gen en cuestion (a partir de la protelna que codi- 
fica o de su secuencia en el genoma de una especie relacionada) 
se puede sintetizar una sonda complementaria con esta molecu¬ 


la. Por ejemplo, si pane de la secuencia en una cadena del gen 
estudiado es 

5' -GGCTAACTTAGC ■ 3 y 

se deberia sintetizar k siguiente sonda: 

3' ICCGATTGAATCGI 5' 

Cada molecula de la sonda, que forma uniones de hidrrigetio 
especificas con una cadena complementaria en el gen estudiado, 
se marca con un isotopo radioactive o con una marca fluores- 
cente para poder rastrearla. 

Por ejemplo, se pueden trasladar unas pocas celulas de cada 
colonia blanca ilustrada en la figura 20-4 (paso 5) a un punto en 
una nueva placa de agar y permitir que se formen nuevas colo¬ 
nias. En la figura 20-5 se muestra la forma en que estos clones 
bacterianos pueden evaluarse de forma simullknea para determi- 
nar la presencia de DNA complememario a una sonda de DNA. 
Un. paso esencial de este metodo es la desnaturalizaeion del 
DNA eelular; esto es, la separacidn de sus dos cadenas. Al igual 
que la desnaturalizaeion de las proteinas, este proceso se lleva a 
cabo con productos quimicos o calor. 

Una vez identificada la ubicacion de una colonia portadora 
del gen deseado se pueden hacer proliferar algunas cdulas 
procedentes de esa colonia en un medio de culuvo liquido en 
un tanque grande para luego aislar con facilidad grandes can- 
ridades del gen. Ademas, se puede usar el mismo gen clonado 
como sonda para identificar genes similares o identicos de 
DNA de otros origenes, como, por ejemplo, DNA de otras 
especies. 

Almacenaittiento de genes dona dos 
en genotecas de DNA 

El procedimiento de elonacion descrito en la figura 20-4 
comienza con una mezcla de fragmentos procedemes de todo el 
genoma de un organismo (shotgun); no se marca ningun gen 
para la elonacion, En el paso 3 se producen miles de plasmidos 
recombinantes diferentes y en el paso 5 se obriene un cion de 
cada uno en forma de colonia (de color bianco). El conjunto 
compleio de clones de plasmidos, cada uno portador de un seg- 
mento especifieo del genoma iniclal, se denomina genoteca geno- 
mica (fig. 20-6a). A menudo los cientificos adquieren estas 
genotecas (o incluso genes clonados especificos) de otro investi- 
gador o de forma comercial (|a veces denominada “elonacion 
telefdnica"!). 

Algunos bacteridfagos tambien constituyen vectores de elo¬ 
nacion comunes para la creacidn de genotecas gendmicas. Los 
fragmentos de DNA extrano pueden empalmarse con el geno¬ 
ma de un fago de la misma manera que con el de un pksmido 
por medio del empleo de una enzima de restriccidn y una DNA 
ligasa, Una ventaja de milizar fagos como vectores es que un 
fago puede transportar un segmento de DNA mas grande que 
un plasmido bacteriano, El DNA del fago recombinante se errtpa- 
queta in vitro dentro de capsides y se introduce en una celula 
bacteriana mediante el proceso de infeccion normal. Dentro de 
la cdlula, el DNA del fago se replica y produce nuevas particu- 
las kgicas, cada una de las cuales es portadora del DNA extra¬ 
no. Una genoteca genomica de fagos es una coleccion de clones 
de fagos (fig. 20-6b). Como las enzimas de restriccidn no 
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Fig ura 20-5 


Hibridacion con una sonda de acido nucleico 


APL1CACION 


La hibridatidn con una sonda de acido nucleico comptementaria detecta un frag- 
mento de DMA especffico en una mezda de moleculas de DNA. En este ejemplo se investiga una 
colecddn de clones bacteria nos (colonlas) para identificar un plasm ido con un gen en particular. 


TECNICA 


Las cdlulas de cada colonia con piasmidos recombinantes (colonias de color bian¬ 
co en la figura 20-4) se transfieren a otros sitios en una nueva placa de agar y se les permite profiferar 
hasta formar colonias visibles. Esta coleccion de colonias bactenanas representa la placa original. 


Colonias 
que contienen 
el gen de 
interns 





Hibridacion 
en el filtro 


Placa original 


Solucion 
con la sonda 


Se retira ei filtro 
y se da vuelta 


DNA 

monocatenario 
radioactive 


Sonda 
de DNA 


de 
interns 


DNA monocatenario 
de la c4lula 


Placa 

fotogr^fica ^ 


Placa original 


Filtro 


© Se utiliza un filtro de 
pa pel especial que se 
presiona contra la placa 
original para transferir las 
c£lubs a Ea parte inferior 
del filtro. Se colocan 
m areas (X) en el pa pel 
de filtro y en el agar para 
establecer la postddn de 
cada colonia individual en 
relacidn con las marcas. 


3 Se trata el filtro para abrir las c£lulas y 

desnaturalizar su DNA; las moleculas de DNA 
de cadena simple resultantes tambien se tratan 
para que se adhieran al filtro. Las moJSculas de fa 
sonda radioaaiva que son complementarias con 
parte del gen de interns se incuban con ei filtro. 
Se forman pares de bases enfre la sonda 
monoca ten aria y el DNA complementario 
presente en el filtro; el exceso de DNA se elimina 
por lavado (las colonias con hlbridos de sonda 
radioactive y DNA se muestran en color naranja 
en la figura, pero todavia no serian visibles en el 
experimental 


5 Se coloca el filtro 
debajo de una pelfcula 
fotogr^fica para permitir 
el revelado de las £reas 
radioaaivas 
(autorradiografia). 

Los puntos negros de la 
pelfcula corresponden a 
las ubicadones del DNA 
que se hibridb con la sonda 
en ei filtro. 


RESULTADOS 


Las colonias de c£iulas que contienen ei gen de interns se identifican mediante 
hibridacion de addos nucleicos. Las c^lulas de las colonias marcadas con la sonda pueden proliferar 
en grandes tanques con un medio de cultEvo ffquido, En estos cultivos es posible aislar grandes canti- 
dades de DMA con el gen de Interes. Empleando sondas con distintas secuencias de nuclebtidos se 
puede evaluar fa coEeccidn de clones baaerianos en busca de diversos genes. 


Despu£s de dar vuelta la 
pelfcula revelada se 
alinean las marcas de 
referenda en la pelfcula 
con las de la placa 
original para poder 
localizar las colonias 
portadoras del gen 
buscado. 


► Fig. 20-6. Genotecas genomicas, 

Una genoteca gendmica es una coleccion 
de muchos clones bacteria nos o fagos, 
cada uno con copias de un segmento de 
DNA especffico proveniente de un geno¬ 
me extrano, En una genoteca gendmica 
completa los segmentos de DNA extrano 
abarcan todo el genoma de un individuo, 
(a) Muestran tres de los miles de li bros" 
que forman una genoteca de piasmidos. 
Cada "libro” es un cion de cdlulas bade- 
rianas con copias de un fragmento de 
genoma extrano especffico (segmentos de 
color rosa, amarlllo y negro) en su pbs- 
rnido recombinante. (b) Los mismos 
tres segmentos de genoma extrano en tres 
"libnos" de una genoteca de fagos. 




(a) Genoteca de piasmidos 


(b) Genoteca de fagos 
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cortado con una 
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reconocen los limites de los genes, algunos genes de ambos 
tipos de genotecas genomicas se cortan y se dividen en dos o 
mas clones, 

Los investigadores pueden crear oira dase de genoteca de 
DNA a partir del mRNA extraido de las celulas. 5e emplea la 
enzima transcriptasa inversa (obtenida de retrovirus) m vitro 
para sintetizar tran sc rites de DNA de cadena sencilla a partir de 
las moleculas de mRNA, Despues de la degradation enzim&Lica 
del mRNA, una DNA polimerasa sintetiza una segunda cadena 
de DNA comp lenient aria de la primera* Luego, este DNA de 
doble cadena, denommado DNA complementary (cDNA), 
sufre modificaciones por medio del agregado de secuencias de 
reconocimzento de la enzima de restriccion en cada extremo. 
Por ultimo, el cDNA se inserta en on DNA vector de forma 
similar a la insertion de los [ragmentos de DNA gendmicos, El 
mRNA aislado consiste en una mezcla de todas las moleculas 
de mRNA provenientes de las celulas uLilizadas, que se trans- 
cribieron a partir de rnuchos genes diferentes. Por tanto, los 
cDNA clonados constituyen una genoteca que contiene una 
coleccion de genes. Sin embargo, una genoteca de cDNA solo 
representa parte del genoma: el subgrupo de genes que se 
transcribieron a mRNA en las celulas originates. 

Las genotecas gendmicas y de cDNA tienen vemajas que 
dependen del material que va a ser estudiado. Si se desea clo- 
nar un gen pero no se tiene seguridad con respecto al tipo de 
celula en el que se expresa o no se puede obtener ese tipo de c£lu- 
la, una genoteca gendmica casi con seguridad contendra el gen. 
Ademas s si usted esta interesado en secuencias reguladoras o 
intrones asociados con un gen, se requiere una genoteca gend¬ 
mica porque estas secuencias estan ausentes en el mRNA pro- 
cesado en forma completa que se emplea para crear la genoteca 
de cDNA, Por este motivo, si solo se tiene interes en determi- 
nar la secuencia codificante de un gen, se puede obtener una 
version desnuda del gen a partir de una genoteca de cDNA. 
Este tipo de genoteca tambien es util para estudiar a los genes 
responsables de las fund ones especiales de un tipo especifico 
de celula, como, per ejemplo, cdlulas del cerebro o del higado. 
Por Ultimo, se pueden buscar cambios en los pat rones de 
expresidn de los genes durante el desarrollo por medio de la 
sintesis de cDNA a partir de celulas del mismo tipo en diferen¬ 
tes periodos dp la vida de un organism©. 

Clonacion y expresidn de los genes eucariontes 

Como altemativa a !a busqueda de una secuencia de nucle¬ 
otides espedfica en una genoteca de DNA, a menudo se pue¬ 
den rastrear clones de un gen determinado por medio de la 
deteccidn de la proteina codificada por el. Por ejemplo, si la 
proteina es una enzima, se puede medir su actividad; de mane- 
ra altemativa, se puede de tec tar la proteina con anti cue rpos 
que se unen a ella en forma especffica. Una vez clonado un gen 
especifico en las celulas del hudsped, es posibte obtener cantl- 
dades mas abundantes de su producto proteico con fines expe- 
rimentales o para utilizarlo en aplicaeiones practicas valiosas. 

Sistemas de expresidn bacteriana 

Puede ser dificil lograr que un gen eucarionte clonado cum- 
pla su funcion en las celulas bacterianas del huesped porque 
algunos aspectos de la expresidn de los genes son diferentes en 
los eucariontes y los procariontes. Para resolver las diferencias 
en los promotores y otras secuencias de control del DNA, los 
cientificos suelen emplear un vector de expresidn, que es un 


vector de clonacion que contiene un promotor procarionte muy 
activo en direcdon 5' de un sitio de restriccion donde se puede 
insertar el gen eucarionte en el marco de lectura correcto. La 
celula huesped bacteriana reconocer& al promotor y procedera 
a expresar el gen extrano que ahora est£ conectado a ese pro- 
motor, Este tipo de vectores de expresidn permite la sintesis de 
muchas protemas eucariontes en las celulas bacterianas, 

Otro problema con la expresidn de genes eucariontes clona- 
dos en bacterias es la presencia de regiones no codificames 
(intrones) en la mayona de los genes eucariontes. En ocasiones, 
los intrones determinan que un gen eucarionte sea muy largo y 
dificil de manejar e impiden la expresidn correeta del gen en las 
celulas bacterianas, que no tienen una maquinaria de procesa- 
miento del RNA. Este problema puede resolverse si se emplea 
una forma cDNA del gen, que solo esta compuesta por los exo- 
nes. Las bacterias pueden expresar un gen de cDNA eucarionte 
si el vector contiene un promotor hacteriano y los demas ele- 
mentos de control necesarios para la transcripddn y la traduc- 
cidn de los genes* 

Sistemas de clonacion y expresidn en los eucariontes 

Los biologos moleculares pueden evitar la incompatibilidad 
ernre los eucariontes y los procariontes si emplean levaduras 
(celulas eucariomes) en lugar de bacterias como huespedes para 
la clonacion y/o la expresidn eucarionte de genes especificos. Las 
celulas de levadura, que son bongos untcelulares, ofrecen dos 
vemajas: son tan faciles de cultivar como las bacterias y tienen 
plasmidos, lo que representa una rareza entre los eucariontes. 
Los cientificos incluso crearon plasmidos recombinantes que 
combinan DNA bacteriano y de levadum, que pueden replicarse 
en cualquiera de los dos tipos de celulas, Otra herramienta util 
para clonar genes eucariontes son los cromosomas artificiales 
de levaduras (YAC), que combinan los elementos esenciales del 
cromosoma eucarionte -un origen de repliearion del DNA, un 
centrbmero y dos Leldmeros- con el DNA extrano, Estos vectores 
similares a cromosomas se comportan de forma normal durante 
la mitosis y clonan el DNA extrano cuando la celula de levadura 
se divide, Como un YAC puede ser portador de un segment© de 
DNA mucho mas largo que un vector plasmidico, es m£s proba¬ 
ble que un fragmento clonado tenga un gen entero, en lugar de 
solo una porcidn del gen, 

Otra razon para usar celulas eucariontes como huesped para 
expresar un gen eucarionte clonado es que muchas proteinas 
eucariontes no cumplen su funcion, salvo que sean modificadas 
despues de la traduccion, por ejemplo, por medio del agregado 
de hidratos de carbono o de grupos lipldicos. Las celulas bac¬ 
terianas no pueden Uevar a cabo estas modificaciones y si el 
producto del gen que requiere este procesamiento proviene de 
un mamifero, incluso las celulas de levadura no son capaces de 
modificar a la proteina de mo do correct©* En consecuencia, a 
veces, se requieren celulas huesped de un cultivo de celulas 
animates. 

Los cientificos han desarrollado diversos metodos para intro- 
ducir DNA retombinante en las celulas eucariontes. En la elec- 
troporacion un breve pulso electrico aplicado a una solution 
con celulas crea orificios temporales en sus membranas plas- 
maticas a trav^s de los cuales puede ingresar el DNA (en la 
actualidad, esta tecnica tambien se usa con frecueneia para las 
bacterias), De manera altemativa, los cientificos pueden tnyec- 
tar DNA directamente en celulas eucariontes aisladas con agu- 
jas microscopicas, Para introducir DNA en celulas vegetales, 
se puede emplear la bacteria del suelo Agrobacterium , como se 
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eomentati mis adelante* Si el DNA intro* 
ducido se incorpora en el genoma de una 
celu la por recombination genet ica, la cel il¬ 
ia puede expresarlo. 

Amplification del DNA in vitro: 
reaction en cadena de la 
polimerasa (PCR) 

La donation del DNA en las celulas 
sigue siendo el mejor metodo para pre- 
parar grandes cantidades de un gen 
especifico o de oira secuencia de DNA. 
No obstante, cuando la fuente de DNA es 
escasa o impura, la reaction en cadena 
de ia polimerasa o PCR es mas rapida y 
selectiva, Esta tecnica permite amplificar 
con rapidez cualquier segmento especifico 
dentro de una o varias molecuias de DNA 
eopiadas muchas veces) en un Lubo de 
ensayo, Gracias a estas maquinas automa- 
licas, la PCR puede crear miles de millo- 
nes de copias de un segmento especifico 
de DNA en pocas horas a una velocidad 
significaLivamente mayor que la requerida 
para obiener la misma cantidad de copias 
a traves de la busqueda sistematica de un 
cion con el gen en cuesti6n en una geno- 
teca de DNA y dejar que se replique den- 
iro de las celulas huesped. 

En el procedimiento de PCR (fig. 20- 
7) un ciclo de tres fases desencadena una 
reaccibn en cadena que produce una pobla- 
tion de molecuias de DNA idemicas que 
prolifera en forma exponential Durante 
cada ciclo, la mezcla de reaction se 
calienta hasta desnaturalizar (separar) las 
cadenas de DNA y luego se enfrta para 
permitir la hibridacion (enlaces de hidrb- 
geno) de los cebadores cortos de DNA de 
cadena simple complememarios a las 
secuencias en cada extreme de las cade¬ 
nas opuestas de la secuencia diana; por 
ultimo, una DNA polimerasa termoesta- 
ble extiende los cebadores en direction 
5 —> 3 J . Si se empleara una DNA polime¬ 
rasa conventional, la protema se desna- 
turalizarla junto con el DNA durante el 
primer paso de calentamiento y deberla 
sustituirse despues de cada ciclo. La 
clave que condujo a la automatization de 
la PCR fue el descubrimiento de una 
DNA polimerasa termoestable poco 
comun, que se aislo por primera vez de 
procariontes que viven en manantiales 
calientes y pueden soporiar el caior que 
se produce al comienzo de cada ciclo. 

La especificidad de la PCR es tan 
impresionanie como su velocidaTd, Solo se 
requieien cantidades minimas de DNA en 
el material initial, y este DNA incluso 
puede presen tar una degradation partial, 
El fundamento de esia gran especificidad 


- 

Figure 20-7 

Reaccion en cadena de la polimerasa (PCR) 

APUCACION 

Mediante PCR, cualquier segmento especifico -la secuencia- dentro de 

NA, se puede copiar muchas veces (amplificar) completamente in vitro . 

| una muestra de D 


TECNICA 


Los materials initiates para la PCR son DNA de doble cadena con la secuen¬ 
cia diana de nudebtidos que se desea copier; una DNA polimerasa resistente al caior, !os cuatro 
nucleotidos y dos molecuias cortas de DNA de cadena simple que sirven como cebadores. Un 
cebador es complementario de la cadena presente en un extreme de la secuencia diana; el 
segundo es complementario de la otra cadena en el otro extremo de la secuencia. 

5 1 



m 


Secuencia 

objetivo 


Cido 1 

Se obtienen 
2 

molecuias 


DNA genbmico 


© Desnaturalizaclbn. 5" : 
se calienta brevemente : 
para separar las 
cadenas de DNA 



Hibridadbn: se 
enfna para permitir 
que los cebadores 
formen enlaces 
de hidrogeno con 
los extremes de la 
secuencia diana 


; Extensibn: la DNA 
polimerasa agrega 
nucleotidos en el 
extremo 3'decada 
cebador 


i 

: Cebadores^ : 


Nucleb- 
|/tidos\| 
nuevos 1 


ado 2 

Se obtienen 
4 

molecuias 


Cido 3 

Se obtienen 
8 molecuias; 
2 molecuias 
(en los recua- 
dros b Ian cos) 
coinciden con 
la secuencia 
diana 


i—" 


fdL\ AW 






RESULTADOS 


Durante cada cido de PCR, la secuencia de DNA diana se duplica Al final 
del tercer ciclo, una cuarta parte de las molecuias coincide de forma exacta con la secuencia 
diana y ambas cadenas tlenen la longitud correcta (vbanse recuadros biancos). Despu£s de 
alrededor de 20 ciclos, las molecuias de la secuencia diana son miles de miElones de veces 
mis abundantes que las demas, g 
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son los cebadores, que sob fonnan enlaces de hidrogeno con 
secuencias en los extremes opuestos del segmento diana. Al final 
de! tercer ciclo, una cuarta pane de las mojSeuIas es identica al 
segmento diana y ambas cadenas tienen el largo adecuado, Con 
cada ciclo sucesivo se duplica la cantidad de molbculas del seg- 
mento diana que tienen el largo adecuado y, en poco tiempo bstas 
superan en cantidad al total de moleculas de DNA que partidpan 
en la reaccibn. 

Pese a su velocidad y su especificidad, la amplificacidn con 
PCR no puede reemplazar la clonacion de genes en celulas cuan- 
do se desea obtener grandes cantidades del gen, El desarrollo de 
errores ocasionales durante la replicaddn por PCR limits la can¬ 
tidad de copias adecuadas que cabe obtener con este metodo. Sin 
embargo, la PCR se usa cada vez con mayor frecuencia para crear 
cantidades sufkientes de fragmentos de DNA que posteriormen- 
tc se pueden clonar tras !a simple insercibn cn un vector 

Inventada en 1985, la PCR ha tenido un impacto enorme en la 
investigation bioi6gica y la biotecnologia. Esta tecnica se emplea 
para amplificar DNA a partir de una amplia variedad de fuentes: 
fragmentos de DNA antiguo proveniente de un mamut lanudo 
congelado que vivid hace 40000 anos, DNA de huellas digitales o 
de cantidades infimas de sangre, tejido o semen obtenido de una 
escena del crimen, DNA de celulas embrionarias para realizar un 
diagnostico prenatal rapido de trasiomos geneticos y DNA de 
genes virales provenientes de celulas infectadas con virus que son 
difictles de detectar, como, por ejemplo, HIV Mas adelante se 
comentaran las aplicationes de la PCR con mayor detalle. 


Evaluation dc conceptos 


1, Si el medio utilizado para sembrar cblulas en el paso 5 
de la figura 20-4 no contiene ampicilina, las celulas que 
no poseen plasmidos seran capaces de formar cplonias, 
iQue color adquirir&n estas colonias y por que? 

2. Imagine que quiere estudiar la P-globina humana, una 
proteina presente en los gldbulos rojos. Para obtener una 
cantidad suficiente de la proteina decide clonar el gen de 
la P-globina, ^Construiria una genoteca genbmica o una 
genoteca de cDNA? ^Que material usarfa como fuente de 
DNA o RNA? 

3* ^Cuales son las dos dificultades potentiates cuando se 
usan vectores plasmidos y celulas huesped bacterianas 
para producir grandes cantidades de protefnas humanas 
a partir de genes clonados? 

Vmnse las respuestas en ef Apendice A. 


Concepto 


El analisis de los fragmentos de 
restriccion detecta diferencias en el 
DNA que afectan a los sitios 
de restriccion 

Con las tecnieas disponibles para crear preparados homog£- 
neos con grandes cantidades de segmentos de DNA identicos, 


se puede comenzar a abordar cuestiones inte re sanies sob re 
algunos genes especfficos y sus Funciones. ^Hay genes especifi- 
cos diferentes en distimas personas y hay ale los especificos aso- 
ciados con trastornos herediiarios? ^En que parte del cuerpo y 
cuando se expresa el gen? =D6nde se encuentra el gen dentro 
del genoma? ^Se relaciona la expresion del gen con la expresion 
de otros genes? Tambien se puede traiar de averiguar como 
difiere el gen de especie a especie y comenzar a aclarar su evo¬ 
lution. 

Para responder a estas pregun Las se debe conocer la secuen- 
cia nucleotidica completa del gen y de sus contrapantdas en 
di versos individuos y especies, asi como tambien su patron 
de expresion. En esta section se explicara un procedimiemo 
mas directo denominado andiisis de fragmentos de restriccion, 
que detecta diferencias especificas en las secuencias de nucled- 
tidos de las moleculas de DNA. Este tipo de analisis puede pro¬ 
portional information comparativa util sobre las secuencias de 
DNA. 

Eleetroforesis en gel y Southern blot 

Muchos procedi mien los que evaluan las moleculas de DNA 
utilizan la eleetroforesis en gel. Esta tecnica usa un gel como 
tamiz molecular para separar los atidos nucleicos o las protel- 
nas en fund on de su tamano, su carga electrica y otras propie- 
dades fisicas (figura 20-8). Como las moleculas de acidos 
nucleicos poseen cargas negativas en sus grupos fosfato, en un 
campo electrico viajan hacia el electrode positivo. A medida 
que se timeven, la mayor parte de las fibras polimericas obs- 
truye el paso de las moleculas mas largas en mayor medida que 
el de las moleculas mas cortas y de esta inanera, las separa de 
acuerdo con su longitud. Por tanto, la eleetroforesis en gel 
separa una mezcla de moleculas de DNA lineal en bandas, cada 
una formada por moteculas de DNA de la misma longitud, 

En el analisis de Fragmentos de restriccion, los fragmentos 
de DNA obtenidos despues de la digestion de una molecula de 
DNA con enzimas de restriccibn, se separan mediante electro- 
Forests en gel. Cuando la mezcla de fragmentos de restriccibn 
que proviene de una molecula de DNA espedfica se somete a 
eleetroforesis, se obtiene un patrdn de bandas caractenstico de 
la molecula original y de la enzima de restriccion utilizada. En 
realidad, las moleculas de DNA de virus y plasmidos relativa- 
rnente pequenos pueden idemificarse simplemente de acuerdo 
con los pat rones de fragmentos de restriccidn (las moleculas de 
DNA mas grandes, como, por ejemplo, los cromosomas euca- 
riontes, producen tantos fragmentos que aparecen como una 
mancha en lugar de formar bandas especificas). Como el DNA 
se puede extract del gel en forma Integra, el procedimiento 
Lambien proporciona una forma de preparar muestras puras de 
Fragmentos individuales, 

El analisis de fragmentos de restriccion tambien es util para 
comparar dos moleculas de DNA diferentes; por ejemplo, dos 
a lei os de un gen. Una enzima de restriceibn reconoce una 
secuencia espedfica de nuclebtidos y un cambio en un solo 
par de bases impide que se corte en un sitio espedfico. Por 
tan to, si se presentan diferencias en los nuclebtidos entre los 
alelos dentro de una secuencia de reconocimiemo de una enzi¬ 
ma de restriccion, la digestion con esa enzima permite obtener 
una mezcla de fragments de cada alelo~ De esta man era, cada 
mezcla proporciona su propio patron de bandas en la electro- 
foresis en geL Por ejemplo, la anemia falciforme se debe a una 
mutacibn en un solo nucleotide dentro de una secuencia de 
restriccion en el gen de la p-globina (v£anse fig, 17-23 y p. 
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Fi aura 20-8 


APLICACION 


Electroforesis ert gel 


La electroforesis en gel se utiliza para separar aci- 
dos nucleicos o proteinas de diferentes tamahos, cargas electros u 
otras propiedades ffsicas. Las moteculas de DNA se separan mediants 
elearoforesis en gel en el analisls de los fragmentos de restriction de 
ambos genes dorados (fig, 20-9) y del DNA genomico (fig. 20-10). 


La electroforesis en gel separa las macromald- 
culas en funcion de su velocidad de rnovimiento a traves de un gel 
en un campo el£ctrico. La distanda que recorne una moldcula de 
DNA mientras se aplica la corrtente es inversamente proporeional a 
su longitud. La mezda de moldculas de DNA, que, por lo general, 
est£ compuesta por fragmentos produddos por digestion con enzi- 
mas de restricddn, se separa en "bandas"; cada banda contiene 
miles de moleculas de la misma longitud. 


Cada muestra, que 
esta formada por una 
mezda de motecufas 
de DNA, se coloca en 
un earn I separa do 
cerca de un extremo 
de una lamina 
delgada de get. 

El gel se sostiene 
entre placas de 
vidrio sumergidos 
en una soluddn 
acuosa, y posee 
elecirodos adher i dos 
en cada extreme. 


Catodo 


Cuando se activa la 
corriente, las moleculas 
de DNA con carga negative 
se mu even had a el m 

electrodo positive y las m 

moleculas m^s cortas se 
mueven con mayor rapidez 
que las mas largas. En la j 
figure se muestra las 
bandas de color azut, pero ! 
en el gel verdadero las 
bandas de DNA no son 
visibles hasta que se agrega 
un colorante de unidn © 

al DNA. Las moleculas mas 
cortas que se han movido 
con mayor rapidez se encuentran 
por las bandas en la parte inferior del gel. 



Mezda de 
moleculas 
de DNA de 
diferentes 
tamanos 


Placas 
de vidrio 


Moleculas 
mas largas 


Moleculas 
m^s cortas 


RESULTADGS 


Despues de desac- 
tivar la corriente se agrega un colorante 
de unidn al DNA. Este colorante es de 
color rosa fiuorescente bajo tuz ultravio¬ 
lets y de esta manera revela las bandas 
a las que se unid. En este gel verdade¬ 
ro, las bandas de color rosa reflejan los 
fragmentos de DNA con diferentes lon¬ 
gitudes separados por electroforesis. Si 
todas las muestras se cortaran en el 
momento inidal con la misma enzima 
de restriction, tos patrones de bandas 
diferentes indicarfan que provienen de 
fuentes distintas. 



267). Como se ilustra en la figura 20-9, el analisis de frag¬ 
mentos de restriccidn por electroforesis puede disLinguir los 
alelos normales de este gen de los alelos que producen celulas 
falciformes. 

Los materiales con los que se inicia el proceso (que se ilus- 
tran en la figura 20-9) son muestras de los alelos de |i-globi- 
na clonados y purifieados. Sin embargo, si suponemos que se 
desea comparar muestras de DNA genomico de tres individuos: 
una persona homocigoia para el alelo de P-globina normal, una 
persona con anemia faldforme o drepanocitica homocigoia 
para el alelo mutame; y un portador heterocigoto, la electrofo¬ 
resis del DNA gendmico digerido con una enzima de restric- 


Alelo normal de la p-globrna 


IS i h 


z 




j-«-175 bp-4<—201 bp— 4 * -- Fragmento --4 

I 1 grande 

Ddel Dde \ Ddel Dde\ 

Alelo de la p-globina con la mutaddn causante 
de la anemia drepanocitica 
( --1 /, 


-376 bp- 


Fragmento 

grande 


Ddel 


Ddel 


Ddel 


(a) Sitios de restriccidn Ddel en los afeios deS gen de la 

(J-globina normal y de la anemia drepanocitica. En esta figura se 
ilustran los alelos donados separados del vector de DNA, pern 
incluyendo algunos fragmentos de DNA cerca de la secuencia 
codificante. El alelo norma! contiene dos sitios dentro de la secuencia 
codlficante que pueden ser reconoddos por la enzima de restriccion 
Ddel. El alelo de la anemia drepanocitica carece de uno de estos sitios. 


Alelo 

normal 



Fragmento 

grande 


201 bp 
175 bp 


Alelo de la 

anemia drepanocitica 



376 bp 


(b) Electroforesis de los fragmentos de restriccion de los alelos 
normales y de la anemia drepanocitica. Las muestras de cada 
alelo purif icado se cortaron con la enzima Ddel y luego se sometieron 
a electroforesis en gel, lo que determ I n6 la produeddn de tres bandas 
para el alelo normal y dos bandas para el alelo de la anemia 
drepanocitica. (los fragmentos pequenos en los extremes de ambas 
moleculas de DNA originafes son identicos 
y no se ilustran en esta figura), 


A fig. 20-9, Uso del anaiisis de fragmentos de restriccion para 
distinguir los alelos normales de los alelos causantes de la ane¬ 
mia drepanocitica en el gen de la p-globina. (a) La mutacidn cau¬ 
sante de la anemia drepanocitica destruye uno de tos sitios de 
restriccion Ddel dentro del gen de la p-g!obina. (b) Como consecuen- 
cia, la digestion producida por !a enzima Ddel crea diferentes fragmen¬ 
tos a partir de los alelos normales y de los causantes de anemia 
drepanocitica. 
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cidn produce demasiadas bandas para poder distinguirlas de 
iorma individual, Pero con un mbtodo denominado Southern 
blot, que combina elecLroforesis en gel con hibridacion de aci- 
dos nucleicos, se pueden detectar solo las bandas que incluyen 
partes del gen de la p-globina. El pdncipio es el mismo que el 
de la hibridacion de acidos nucleicos para buscar clones bac- 
terianos (fig. 20-5), En este caso, la sonda es una mol£cu!a de 
DNA de cadena simple radioactiva com piemen tana del gen de 
la P-globina. En la figura 20-10 se describe todo el procedi- 
miento y se muestra la forma en que se puede usar para com- 
parar las muestras de DNA de los tres individuos men cion ad os 
con ante rio rid ad. El Southern blot no solo re vela la presencia 
de una secuencia particular en una muestra de DNA, sino que 
ademis determina el tamano de los fragmentos de restriccion 
que contienen la secuencia. Una de sus muchas aplicaciones, 
como en el ejemplo de la p-globina, es identificar portadores 
heterocigotos de alelos mutantes asociados con enfermedades 
geneticas. 

Diferencias en la longitud de los fragmentos 
de restriccion como marcadores geneticos 

El analisis de fragmentos de restriccion resuhb muy util 
cuando los bi6logos comenzaron a evaluar el DNA no codifican- 
te y que represent* la mayor parte del DNA del genoma de los 
animates y las plantas (fig, 19-24). Cuando los investigadores 
sometieron segment os clonados de DNA no codificanie proce- 
dentes de distintos individuos a procedimientos del tipo ilus- 
trado en la figura 20-8, descubrieron muchas diferencias en sus 
pat rones de bandas. A1 igual que los di versos alelos de un gen, 
las secuencias del DNA no codificanie en los cromosomas 
homologos pueden re velar pequehas diferencias entre los 
nuclebtidos. 

Las diferencias en los sitios de restriccion entre los cromo¬ 
somas homologos que determinan la formacion de patrones de 
fragmentos de restriccion distintos se denominan polimorfis- 
mos de la longitud de los fragmentos de restriccion (RFLR 
del ingles, "restriction fragment length polymorphisms"). Los 
RFLP estan distribuidos ampliamente por todo el genoma, 
incluso en el genoma humano. Este tipo de diferencias en las 
secuencias del DNA no codificante es, desde el punto de vista 
conceptual, el mismo que el observado en las secuencias codi- 
ficantes, Analogo a la diferencia de un solo par de bases que 
identifica al alelo de la anemia drepanocltica, un RFLP puede 
servir como marcador genetico de un sitio espeeifico en el 
genoma. Un RFLP puede presentar numerosas variedades en 
una poblacidn (la palabra polimor/ismos proviene del termino 
griego que significa "muchas formas”), 

Los RFLP se detecian y analizan por Southern blot, con la 
sonda complementaria de la secuencia que se desea evaluar. El 
ejemplo ilustrado en la figura 20-10 podria representar tan to la 
deteccion de un RFLP en DNA no codificante como uno en las 
secuencias codificantes de dos alelos, Debido a la sensibilidad 
de la hibridacion del DNA, se puede utilizar el genoma entero 
como material original (las muestras de DNA humano ripica- 
mente se obtienen de globules blancos). 

Dado que los marcadores de RFLP se he re dan de acuerdo con 
las leyes de Mendel pueden servir como marcadores geneticos 
para realizar mapas de ligamiento, Los genetistas utilizan el 
mismo razonamiento ilustrado en la figura 15-6: la frecuencia 
con que se heredan juntos dos marcadores RFLP —o un marcador 
RFLP y un alelo determinado de un gen- refieja la cercanfa de los 
dos loci en un cromosoma, El descubrimiento de los RFLP 


a u men to en gran medida ia cantidad de marcadores disponibles 
para el mapeo del genoma humano. Los genetistas dejaron de 
estar limitados a las variaciones geneticas que producen diferen¬ 
cias fenotfpicas evidentes (como, por ejemplo, enfermedades 
genaicas) o a diferencias en los productos proteicos. 


Evaluacion de conccpios 


i 


1. Suponga que realiza elecLroforesis con una muestra de 
DNA genomico aislado de un individuo y tratado con 
una enzima de restriccion. Despues de teriir el gel con un 
colorame de union a l DNA, ^que esperaria ver? 

Explique su respuesta, 

2, Explique la razon por la cual los polimorfismos de la 
longitud de los fragmentos de restriccion (RFLP) pueden 
servir como marcadores geneticos aunque no produzcan 
diferencias fenotlpicas visibles. 


Veanse las respnesfas m el Apeiidtce A. 


Concepto 


Se pueden mapear genomas 
completos a nivel del DNA 

Ya en 1980, el biologo molecular David Botstein y sus cola- 
boradores propusieron que las variaciones en el DNA refiejadas 
en los RFLF podian servir como base para desarrollar un mapa 
muy detallado de todo el genoma humano, A partir de enton- 
ces, los investigadores emplearon estos marcadores junto con 
las herramientas y las tecnicas de la tecnologia del DNA para 
desarrollar mapas cada vez mas detallados del genoma de varias 
especies. 

El proyecto de mapeo m£s ambicioso hasta la fecha fue la 
secuenciacion del genoma humano, que comenzo de forma ofi- 
ctal como el Proyecto Genoma Humano en 1990. Esta tarea 
finalizo en 2003 cuando se obtuvo la secuencia nucleotidica de 
la mayor parte del DNA de cada cromosoma humano (los 22 auto- 
somas y el par de cromosomas sexuales). Organizado por un 
gmpo internacional de investigadores que trabajaban en uni- 
versidades e institutos de investigacibn, y auspiciado con fon- 
dos publicos, el proyecto avanzo a Lraves de tres estadios que 
proporcionaron detalles cada vez mayo res sob re el genoma 
humano: mapa genetico (o de ligamiento), mapa fisico y secuen¬ 
ciacion del DNA (la entre vista con Eric Lander de las pp, 236- 
237 ofrece una visibn personal del proyecto). 

Ademas de mapear el DNA humano, los investigadores del 
Proyecto Genoma Humano tambi^n analizaron los genomas de 
otras especies importantes para la investigation biologica y 
pudieron completar las secuencias de E. colt y muchos otros 
procariontes, Sacchawmyces cerevisiae (levadura), Caenorhahditis 
degans (nematodo). Drosophila mdanogaster (mosca de la fruLa), 
Mus musculus (ratbn), entre otros, Estos genomas son muy inte- 
resames y, ademas, proporcionan datos importantes por su sig- 
nificacion biologica general, como se comentara m^s adelante. 
Ademas, los esfuerzos iniciales para mapear estos genomas fue- 
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Figura 20-10 


APLICACLQN 


Southern blot de fragmentos de DNA 


Con este mbtodo, los investigadores pueden detectar secuencias 
i -nucleotldicas especificas dentro de una muestra de DNA. En particular, el Southern blot 
! es Cjtil para comparer los fragmentos de restricdbn produtidos a partir de distintas mues- 
! tras de DNA genomico 


TECNICA 


En este ejemplo se comparan muestras de DNA genbmico provenien- 
tes de tres individuos: uno homocigoto para el alelo normal de la p-globina (l| uno homoci- 
goto para el alelo mutante causante de la anemia drepanocrtica (II) y uno heterodgoto 


DNA + enzima de restricdbn 

_ 


Fragmentos 
de restricdbn 


I II III 


1 Alelo 
normal de 


II Alelo de 
la anemia 


III Heterodgota 



Pa pel de 

nitrocelulosa (blot) 


la p-globina depranocitica 

Preparation de los fragmentos de 
restriction. Cada muestra de DNA se 
mezcla con la misma enzima de restricdon, 
que en este caso es Dcfel. La digestibn de 
cada muestra pe unite obtener una mezcla 
de miles de fragmentos de restricdbn. 



Compresibn 
con peso elevado 


© Electroforesis en get. Los fragmentos de 
restricdon presentes en cada muestra se 
separan por electroforesis formarndo un 
patrbn de band as caractenstico (en realidad 
habrfa muchas m3s bandas que las que se 
muestran y estas sedan invisibles hast a 
a g re gar el colorante). 



Toatlas 
de papel 


Blot. Con el gel dispuesto como se ilustra 
en !a figura de arriba, la accibn capilar 
tracciona la solucibn alcalina ha da arriba a 
trav£s de! gel y transfiere el DNA a una 
lamina de papel de nitrocelulosa (el "blot") 
mientras se desnaturaliza. Las cadenas 
simples de DNA unidas al papel forman 
bandas cuya posicibn se relaciona con su 
sitio en el gel. 


Se agrega una sonda 
radioactiva para el gen 
de la p-globina a la 
solucibn en una bolsa 
de pl^stico 


l II III 


La sonda forma enlaces 
de htdrogeno con los 
fragmentos que contienen 
la p-globina normal o la 
mutante 


I II m 


Papel "blot" 



Fragmento del 
alelo de la p-gbbina 
de la anemia depranocitica 

Fragmento del alelo 
de la ji-globina 
normal 


''Pelicula sobre 
el papel "blot" 


Hibridacion con una sonda radioactiva. Se expone el papel "blot" a una solucibn 
con la sonda radioactiva. En este ejemplo la sonda es una cadena simple de DNA 
complementaria con el gen de la p-globina. Las molbculas de la sonda se unen con los 
fragmentos de restricdbn que contienen una parte del gen de la p-globina a traves del 
apareamiento de bases (las bandas tod avia no sedan visibles). 


Autorradiografra. Se aplica una placa 
fotogrbfica sobre el papel "blot". La 
radioactividad en la sonda unida revela la 
pelicula para formar una imagen que refleja 
las bandas formadas por el DNA apareado 
con la sonda. 


RESULTADOS 


Dado que los patrones de bandas de las tres muestras son diferen- 
tes ( este m^todo se puede usar para identiflcar portadores heterodgotos de un alelo cau¬ 
sante de anemia drepanodtica (llfifasl como para detectar a los enfermos que tienen dos 
alelos mutantes (II) y a los Individuos no comprometidos que tienen dos alelos normales 
CD. Los patrones de bandas de las muestras I y II se asemejan a los observados en los ale- 
ios purificados normal y mutante, respectivamente, que se ilustraron en la figura 20-9b. 

El patrbn de bandas de la muestra heterocigota (III) es una combinacibn de los patrones 
de las dos muestras homocigotas (I y It). 
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ron titiles para desarrolkr las estrategias, los metodos y las nue- 
vas tecnologias necesarias para descifrar el genoma humano, 
que es mucho mas extenso. 

Mapeo genelico (de ligamiento): 
ordenamiento relativo de los marcadores 

Incluso antes de que comenzara el Proyecto Genoma 
Humano, la investigacion previa habia revelado un bosquejo de 
la organization del genoma de muchos organismos, For ejem- 
plo, el earioiipo de una especie revela la cantidad de cromoso- 
mas y so patron general de bandas (fig, 13-3), Y algunos genes 
ya se habian localizado en una region especifica de un cromo- 
soma entero por hibridacion in situ con fluorescencia (FISH), 
un metodo que consists en permitlr ta hibridacion de sondas 
marcadas eon fluorescencia con un conjumo de cromosomas 
enteros inmovilizados (fig. 15-1). Los mapas citogeneticos se 
basaron en este tipo de informacion como punto de partida 
para realizar mapas mas detallados. 

Con los mapas citogeneticos de los cromosomas, la fase ini¬ 
tial de la secuendacion de un genoma grande consiste en cons- 
truir un mapa de ligamiento de varies miles de marcadores 
geneticos distribuldos en cada cromosoma (fig. 20-11, fase©). El 
orden de los marcadores y la d is tan da relativa entre el los en el 
mapa se determinaron en funcion de sus frecuencias de recom¬ 
bination (vease cap, 15). Los marcadores pueden ser genes u 
otro tipo de secuencia identificable en el DNA, como, por ejem- 
plo, los RFLP o la secuencia de DNA simple comentada en el 
capitulo 19. Basandose printipalmente, sobre todo en la 
secuencia de DNA simple, que abunda en el genoma humano y 
tiene varies 'alelos 13 que difieren en longitud, los lnvestigadores 
crearon un mapa genetico humano con alrededor de 5 000 mar¬ 
cadores, Este mapa permitio localizar otros* marcadores, entre 
los que se incluyeron genes, por medio de la bdsqueda de liga¬ 
miento gentiico con los marcadores conocidos. Adem£s, esta 
tarea fue util como marco para organizar mapas mas detallados 
de regiones especificas. 

Mapeo fisico: ordenamiento de los fragmentos 
de DNA 

En un mapa fisico, las distances entre los marcadores se 
expresan a traves de algtin tipo de medida fisica, que, por lo 
general, corresponde a la cantidad de pares de bases de DNA. 
Para mapear todo el genoma, el mapa fisico debe realizarse por 
medio del corte del DNA de cada cromosoma en una cantidad 
de fragmentos de restriction para luego determinar el orden 
original de los fragmentos en el DNA cromosomico. La clave 
consiste en crear fragmentos que se superpongan y luego emple- 
ar sondas o secuendacion automatica de nuclebtidos en los 
extremes para hallar las zonas superpuestas (fig. 20-11, fase 
De esta manera, se puede desarrollar un orden secuencial de 
una cantidad creciente de fragmentos con el mismo orden que 
el hallado en el cromosoma. 

Los fragmentos de DNA empleados para realizar el mapa 
fisico se obtienen mediante donation. Cuando se trabaja con 
genomas grandes, los mvestigadores realizan varios ciclos de 
cone, clonacion y mapa fisico del DNA. El primer vector de 
clonacibn suele ser un crohiosoma artificial de levadura (YAC), 
que puede transportar fragmentos insertados de un millon de 
pares de bases de longitud, o un cromosoma bacteriano arti¬ 
ficial (BCA), que es una version artificial de un cromosoma 
bacteriano que puede transportar insertos de entre 100 000 y 


Mapa citogenetico 

Patrdn de bandas de 
cromosomas y ubicaeidn 
de genes especificos 
mediante hibrrdacibn in situ 
con fluorescencia (FISH) 


Bandas de 
cromosomas 


Genes localizado 
con FISH 


m 


Mapa genetico (de ligamiento) 

Ordenamiento de los 
marcadores geneticos, 
como por ejemplo los 
RFLR las secuenrias 
simples de DNA y otros 
polimorfismos (alrededor 
de 200 por cromosoma) 


Mapa fisico 

Ordenamiento de los 
fragmentos grandes 
superpuestos clonados en 
vectores YAG y BAG y luego 
ordenamiento de fragmentos 
m3s pequenos clonados en 
vectores de fagos y pl&midos 


Secuendacion del DNA 

Determinacidn de la secuencia 
de nudeotidos de cada 
fragmento pequeno y 
ensamblaje de las secuencias 
parciales en una secuencia 
genbmtca completa 
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A Fig. 20-11. Estrategia en tres fases para mapear un genoma 
complete. Los investigadores del Proyecto Genoma Humano se basa¬ 
ron en un mapa citogenetico de cada cromosoma y desarroilaron 
tres fases de mapeo para alcanzar ef objetivo definitive, esto es ( la 
obtencidn de la secuencia nueleotfdica casf completa de cada cro¬ 
mosoma. 


500 000 pares de bases. Despues de ordenar estos fragmentos 
tan largos, cada uno se corta en panes mas pequenas que se 
do nan en plasmidos o fagos, se ordenan en forma sucesiva y 
por tiltimo se secuentiam 

Secuendacion del DNA 

El objetivo final del mapeo de un genoma es la determina- 
cion de la secuencia nueleotfdica completa de cada cromosoma 
(fig. 20-11, fase ©}. Si se dispone de un preparado puro de 
muchas copias de un fragmento de DNA de hasta 800 pares de 
bases de longitud, se puede determinar la secuencia del frag¬ 
mento en una maquina de secuendacion. El cientifieo britani- 
co Frederick Sanger desarrollo la tecnica de secuendacion 
sistematica, que se describe en la figura 20-12; es la que se 
denomina con frecuencia metodo de fermmarion de la cadena por 
didesoxirribonudeotidos (o didesoxi como abreviatura). Incluso 
con la automatization la secuenciacibn, los 2 900 millones de 
pares de bases de un conjunto haploide de cromosomas huma- 
nos represents un desafio formidable. De hecho, como se 
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fragmento de DNA original. Cada cadena comienza con el mismo cebador y flnaliza con un didesoxirribonu- 
debtido (ddNTP), que es un nuclebtido modificado. La ineorporacibn de un ddNTP finaliza la cadena de DNA 
en crecimiento porque carece de un grupo 3 —OH, que es el sitio donde se inserta el siguiente nuclebtido 


{fig. 16-13). En el conjunto de cadenas sintetlzadas, la posicibn de cada nuclebtido a 1o largo de la setuenda 
original se representa en funcibn de las cadenas que terminan en el punto con el ddNTP complementario. 
Debido a que cada tipo de ddNTP est£ marcado con un colorante fluorescente distinto se puede determinar la 
identidad de los nucleotides de termtnacibn de las cadenas nuevas y, en definitive, toda la secuencia original 


Se desnaturaliza el fragmento de DNA que 
se desea secuenciar para obtener cadenas 
simples y se incuba en un tube de ensayo 
con los ingredientes necesarios para la 
slntesls del DNA: un cebador para el par 
de bases con el extrema 3' conocido de la 
cadena molde, una DNA pofimerasa, los 
cuatro desoxirribonudebtidos y los cuatro 
didesoxirnbonuclebtidos, cada uno marcado 
con una mofecula fluorescente espedfica 


Desoxirribonudebtidos 


Didesoxlrribonudebtidos 
(marcados con colorantes 
fluorescentes) 

ddATP 


la sfntesis de cada cadena nueva 
comienza en el extreme 3' del 
cebador y continua hasta que se 
inserta al azar un dldesoxtrribo- 
nuclebtido en lugar del equivalente 
normal desoxirri bo nuclebtido Esto 
impide la elongadbn adicional de 
la cadena, En definitiva se produce 
un conjunto de cadenas marcadas 
con distintas longitudes y el color 
de la marca representa el ultimo 
nuclebtido en la secuencia. 



Direccion del 
movimiento 


Las cadenas marcadas se separan cuando la 
mezcla atraviesa un gel de poliacrilamida en 
un tubo capilar, en el que las cadenas m^s 
cortas se mueven con mayor rapidez. Un 
detector de fluorescencia registra el color de 
cada marca fluorescente a medlda que pasan 
las cadenas. Se pueden diferenciar cadenas 
con diferencias de longitud de hasta un 
nuclebtido. 


RESULTADOS 


El color de fa marca fluores¬ 
cente en cada cadena indica la identidad del 
nuclebtido en su extrema los resultados pueden 
mprimirse como un espectrograma y la secuencia, 
que es complementaria con la de la cadena 
molde, puede leerse desde abajo hacia arrtba (se 
debe senalar que la secuencia ilustrada en la figu¬ 
re comienza despubs del cebador). 
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cometua en la entrevista de las pp. 236-237, uno de los princi- 
pales elementos que permitib el desarrollo del Proyecto 
Genoma Humano fue el desarrollo de la tecnoiogla de secuen- 
ciacion mas rapida junto con programas informaticos mas sofis- 
ticados que permitieron analizar y ensamblar las secuencias 
parciales. 

En la practica, las tres etapas ilustradas en la figura 20-11 se 
superponen de una manera que la version simplificada que se 
muestra no refleja, aunque representa con precision la estrate¬ 
gia global empleada en el Proyecto Genoma Humano. En 1992, 
animado por los avances en la secuendacion y la tecnoiogla 
informatiea, el bidlogo molecular]. Craig Venter desarrollo un 
procedimiento altemativo para la secuendacion de genomas 
completes. Su idea era en esencia ll saltarse^ las fases de mapeo 
genetico y el mapeo fisico para iniciar el proceso con la secuen- 
ciacidn de fragmenios de DNA al azar. Entonces se desarrolla- 
ron programas informaticos poderosos que permitieron 
ensamblar la gran cantidad de secuencias cortas superpuestas 
resultantes en una sola secuencia continua (fig. 20-13), 

Pese al escepticismo de muchos cientificos, la milidad de la 
estrategia de Venter se evidencib en 1995 cuando este autor y 
sus colegas publicaron la primera secuencia completa del 
genoma de un organismo, la bacteria Haemophilus influenzae. 
En mayo de 1998, este cientlfico cred una compafiia, Cetera 
Genomics, y prometio publicar la secuencia Humana completa 
en tres an os. Su enfoque de secuendacion del genoma comple¬ 
te por fragmentos escogidos al azar (shotgun) se evalud con 
mayor profundidad en marzo de 2000 cuando se descubrid la 


secuencia gendmica completa de Drosophila mdemogaster. Como 
prometi6, en febrero de 2001, Celera anuncio la secuenciacidn 
de mas del 90% del genoma humano de forma simultanea con 
un anuncio similar del Proyecto Genoma Humano (que fue un 
proyecto publico). 

Los represemantes del grupo pdblico senalaron que Celera 
habia empleado gran parte de sus tnapas y sus dates sobre 
secuencias, que estaban disposables para todos los investigado- 
res, a diferencia de la informacion de Celera. Ademas, afirma- 
ron que la infraestructura establecida por su tbcnica habia 
facilitado bastante la tarea de Celera, En cambio, Venter confir- 
md la eficiencla y la economia de los metodos de Celera y, de 
hecho, el grupo ptiblico ha empleado estas tecnicas en ciena 
medida, Es evideme que ambas estrategias son utiles y que con- 
tribuyeron a que se pudiera realizar la secuenciacidn completa 
del genoma de varias espedes con rapidez. 

En la actualidad, la secuenciacidn del genoma humano esta 
cast completa, aunque todavta deben mapearse algunas regio- 
nes. Debldo a la presenda de DNA repetitivo y a otras razones 
poco comprendidas, hay algunas partes de los cromosomas de 
los organismos multicelulares que se resisten al mapeo detalla- 
do a traves de los mdtodos habituales. 

En un nivel t las secuencias del genoma humano y de otros 
organ ismos son simples listas de bases nucleotidicas: millones 
de A, T, C y G en orden sucesivo. Pero a otro nivel, el an&lisis 
de estas secuencias en varias especies y las comparactones entre 
las especies producen descubrimientos muy interesantes, que 
se comen taran mas adelante. 


!S 


Se corta el DNA , 

proveniente de muchas - 

copias de un cromosoma 
entero en fragmentos 
superpuestos Jo suf identemente 
cortos para pemnitir su 
secuenciacidn, 

Se cfonan los fragmentos 
en vectores de p^smidos 
o fagos (figuras, 20-4 
y 20-6). 


K Se secuencia cada 
fragment© 

(fig. 20-12) 



Se ordenan las 
secuencias para 
formar una 
secuencia global 
con un software 
de computation. 


CGCCATCAGf] UcGATACTGGT 


I AGTCC G C TATAC GA I 


-ATCGCCATCAGTCCGCTATACGATACTGGTCAA- 


A Fig. 20-13. Metodo shotgun para fa secuendacion de! geno- 
ma complete. Por medio de esta tecnica desarrollada por Celera 
Genomics, se secuenciaron fragmentos de DNA af azar y luego se orde- 
naron por medio de su analisis comparative. Compare este enfoque con 
el metodo jerarquico en tres fases que se ilustra en la figura 20-11. 


Evaluation de conceptos 


I* ^Cual es la diferencia principal entre un mapa genetico 
(de ligamiento) y un mapa fisico de un cromosoma? 

2. En general, icual es la diferencia entre la estrategia 

empleada por el Proyecto Genoma Humano y el enfoque 
shotgun? 

Veanse has nespuesfas en d Apendice A. 


Concepto 


Las secuencias genomicas 
proporcionan claves para responder 
a preguntas bioldgicas importantes 

Ahora que disponemos de secuencias genomicas completas, 
los eienttfieps pueden estudiar conjuntos completos de genes y 
sus interacdones a traves de un sistema denominado genomica. 
Esta permite obtener informacibn nueva relacionada con pre- 
guntas fundamentales sobre la organization del genoma, la regu- 
laeibn de la expresion genica, el crecimienio y el desarrollo, y la 
evolution. Con los metodos de tecnologfa del DNA los genetis- 
tas pueden analizar genes en forma directa sin tener que deducir 
el genotipo a partir del fenotipo corao lo hadan los genetistas 
clasicos, Pero el abordaje mas nuevo se asocia con el problems 
opuesto, el de determinar el Fenotipo a partir del genotipo. A par^ 


398 unidad tres Gentiica 





























tie de una secueneia de DNA larga, £c6mo pueden reconocerse 
los genes y determinar su funcion? 

Identification de los genes que eodifiean 
protein as en las secuencias de DNA 

Las secuencias de DNA se reunen en bancos de dates en la 
memoria de un ordenador para estar disponibles para los inves- 
tigadores de todo el mundo a traves de Internet. Cuando los 
elendficos desean identificar genes que eodifiean protemas aun 
no conocidas, emplean programas para escanear estas secuen¬ 
cias atmacenadas en busca de senales de inicio y de detencion 
de la transcription y la traduccibn, sitios de cone y empalme 
del RNA y otros signos presentes en los genes que eodifiean 
protemas. El sistema tambien busca ciertas secuencias de codi- 
ficacion cortas stmilares a las presentes en los genes conocidos. 
En las bases de datos eomputarizadas existen miles de secuen¬ 
cias de este tipo, que se denominan etiqueias de secuencias expre- 
mdas o E5T (del ingles “expressed sequence tags”), Este tipo de 
analisis identifica secuencias que pueden corresponder a 
genes “nuevos" que eodifiean protemas, tambien denominados genes 
dudosos o genes candidaLos. 

Aunque el tamano del genoma suele set mayor en los euca- 
norites que en los procariontes, este hecho no siempre se 
eorrelacicma con la complejidad biologic a observada en los 
eucariontes. Por ejemplo, el genoma de Fritikaria assyriaca , una 
planta fanerbgama, contiene 120 k 1G 9 pares de bases, casi 40 veces 
d tamano del genoma humano. Ademas, la cantidad de genes 
de un organismo suele ser menor que el esperado en relacion 
con el tamano de su genoma En particular, la cantidad estima- 
da de genes humanos -alrededor de 25 000 o menos- es 
mucho menor que la cantidad (entre 50 000 y 100 000 que se 
habia estimado con anterioridad y solo alrededbr de 1,5 vez 
mayor que el numero de genes de la mosca de la fruta y un 


gusano nematodo (cuadro 20-1). En un prineipio, esto pare- 
ce sorprendente debido a la gran diversidad de tipos celulares 
hallados en los seres humanos y en otros vertebrados y a su 
mayor complejidad biolbgica. En relacion con los demis orga- 
nismos evaluados hasta la fecha, los genes ocupan una fraccibn 
mucho menor del genoma humano. Gran pane de la enorme 
cantidad de DNA no codificante, que puede hallarse en el geno¬ 
ma humano, corresponde a DNA repetitive, aunque los intro- 
nes muy largos tambien contribuyen de manera signifieativa, 
En consecuencia, iqut determina que los seres humanos y 
otros vertebrados sean mas complejos que las moscas o los 
gusanos? Una razbn es que, en los vertebrados, la expresibn de 
los genes se regula de modo mas sutil y complicado que en los 
demas organismos. Parte de la gran cantidad de DNA no codi- 
ficante p re sente en los vertebrados puede parti ci par en estos 
mecanismos de regulacion. Adem&s, los genomas de los verte¬ 
brados tienden a aprovechar mejor sus secuencias codificantes 
debido al mecanismo de cone y empalme alternative de los 
transcritos de RNA, 5e debe recordar que este proceso produce 
mas de una protema funcional a partir de un solo gen (vease 
fig. 19-8). Por ejemplo, casi todos los genes humanos contie- 
nen muchos exones y se calcula que alrededor del 75% de estos 
genes multiexonicos se procesan de maneras alternativas. Si se 
acepta que cada gen humano cuyo RNA procesado de manera 
alternativa determina una produccibn promedio de ires poli¬ 
peptidos diferentes, la cantidad total de polipeptidos humanos 
distintos ascenderia a alrededor de 75 000. Ademas se produce 
una diversidad adicional en los polipeptidos debido a variacio- 
nes en la escisibn postraduccional o al agregado de hidratos de 
carbono en distintos tipos de celulas o en diversos estadios del 
desarrollo. Otra contribucibn probable a la complejidad biolb- 
gica de los vertebrados proviene de la mayor cantidad de inte- 
racciones posibles entre los productos genicos, a causa de la 
mayor diversidad de polipeptidos. Mas adelante, veremos los 
metodos de experimentacion que per- 
miten descubrir estas interacciones. 

La identidad de casi la mitad de los 
genes humanos se conoce desde antes del 
establecimiento del Proyecto Genoma 
Humano. Entonces, ^cbmo se descubrie- 
ron los otros genes nuevos que se revela- 
ron a traves del analisis de las secuencias 
del DNA? Algunas claves relacionadas con 
sus identidades provinieron de la com pa- 
radon de las secuencias de los nuevos 
genes candidates con las de genes conoci- 
dos de diversos organismos. En algunos 
casos, una secueneia de un gen recien 
identificado fue similar, por lo menos, 
parcialmente, a la de un gen con una fun- 
cibn conocida. Por ejemplo, parte de un 
gen nuevo podrfa ser similar a un gen 
conocido que codifica una protema cina- 
sa, lo que sugiere que el gen nuevo tam¬ 
bien codifica esta proteina. Sin embargo, 
en otros casos, la secueneia del gen nuevo 
puede ser similar a una secueneia ya des- 
cubierta pero cuya funcion se desconoce. 
En otros casos, la secueneia puede ser 
totalmente distinta a las detectadas hasta 
el momento. En los organismos que ban 
sido secuenciados hasta la fecha, muchos 
de los genes candidates fueron completa- 


Cuadro 20-1. Tamanos de los genomas y cantidad estimada de 
genes* 


Tamano del genoma 

Numero 

Genes 

Organismo 

haplorde {Mb) 

de genes 

por Mb 

HoifeopJijfis influenzae (bacteria) 

Ifi 

1700 

940 

Escfierichta cell (bacteria) 

4,6 

4400 

950 

Sacdiaromyces cererisiae (levadura) 

12 

5 800 

480 

CaenorJictMifis degans (nematodo) 

97 

19 000 

200 

Arabidopsis tfraZtana (planta) 

118 

25 500 

215 

Drp$qp(ttla mdarwgaster 
(mosca de la fruta) 

180 

13 700 

76 

Oryza (arroz) 

430 

60 000 

140 

Oonio rerio (pez cebra) 

1 700 

22 000 

13 

Mus musotlus (ratbn domestico) 

2 600 

25 000 

11 

Nome? supiens (ser humano) 

2 900 

25 000 

10 

Ftitillarw assyriacd (planta) 

120 000 

ND 

ND 


‘Detimdo en forma esirtcia, "genoma' 1 representa el genoma haploidc de un organismo. Es probable que a[gu- 
nos valores presemados aqut cambien a medida que se continue d analisis del genoma. Mb = miilfin de pares 
de bases. ND = no deiermin&do. 
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mente nuevos. Por ejemplo, alrededor de una tercera parte de los 
genes de E coli , el microorganismo mejor estudiado, son nuevos 
para los investigadores. 

Determinacion de la funeion genica 

Entonces, £como determinan los cientificos la funcibn de un 
gen nuevo identilicado por medio de la secueneiacibn del geno- 
ma y del analisis comparative? Tal vez el procedimiento mas 
util es inhibir el gen y observar las consecuencias en la celula o 
el organismo. En una aplicacidn de este metodo, denominada 
mutagenesis in vitro, se imroducen mulaciones especificas en 
la secuencia de un gen donado y se inserta el gen rnutado en 
una celula. Si las muLationes iniroduddas alteran o destruyen 
la funcibn del producto del gen, el fenotipo de la cdula mutan- 
te podria ayudar a re velar la funeion de la proteina normal 
ausente en esa celula. Los investigadores incluso pueden intro- 
ducir un gen mutado en celulas provenientes de embriones 
tempranos de un organismo muhicelular (como, por ejemplo, 
un raton) para evaluar el papel del gen en el desarrollo y el fun- 
cionamiento de todo el organismo. 

Un metodo m&s simple y rapido de siienciar la expresibn de 
genes especificos emplea el fenomeno de interferencia del 
RNA (RNAi), que se describio en el capitulo 19. Este metodo 
experimental emplea moleculas de RNA de doble cadena sinte- 
ticas complememarias de la secuencia de un gen especifico para 
desencadenar su ruptura o para bloquear la traduedon del 
RNA mensajero dependiente de ese gen, Hasta la fecha, la tec- 
nica de RNAi ha tenido un exito Iimitado en celulas de mami- 
feros, incluso en celulas humanas en cultivo. Pero en otros 
organism os, como T por ejemplo, nematodes y la mosca de la 
fruta, la RNAi result6 util para analizar las funciones de los 
genes a gran escala, En un estudio, la RNAi se empled para evi- 
tar la expresibn del 86% de los genes en embriones de nemato- 
dos en una fase embrionaria precoz de a un gen por vez. El 
analisis de los fenOtipos de los gusanos que se desarrolLaron a 
partir de estos embriones permitio a los investigadores agrupar 
la mayor pane de los genes en una cantidad limitada de grupos 
funcionales, Este tipo de analisis de todo el genoma para deter- 
minar la funeion de los genes seri mas conxfin a medida que los 
investigadores se concentren en la importance de las interac- 
ciones entre los genes en el sistema considerado como unidad, 
que es la base de la biologia de sistemas (vease cap. 1), 

Estudio de la expresion de grupos de genes que 
in ter actuan entre si 

Un objetivo impottante de la genomica es comprender la 
forma en que los genes funcionan de manera conjunta para pro- 
ducir y mantener un organismo en funcionamiento, Como se 
menciorto con anterioridad, es probable que parte de la explica- 
cion de la forma en q ue los seres human os se manejan con tan 
pocos genes se encuentre en la complejidad de las redes de ime- 
racciones entre los genes y sus productos. Cuando las secuencias 
de todo el genoma de varies organ ismos casi se habian com- 
pletado, algunos investigadores comenzaron a emplear estas 
secuencias para analizar los genes que se transcribian en distim 
tas simaciones, por ejemplo, en los disrintos tejidos o en los esta- 
dios del desarrollo. Ademas, quisieron determiner si los grupos 
de genes se expresaban de forma coordinada con el fin de idem 
ttficar patrones o esquemas generales de exp res ion, Los resulta- 
dos de estos estudios comenzaran a revelar la forma en que los 
genes interactuan como una red funcional en un organismo. 


La estrategia basica en los estudios de expresibn general con- 
siste en aislar los mRNA sintetizados en celulas especificas, usar 
estas moleculas como moldes para simetizar los cDNA corres- 
pondiemes mediante transcription inversa y luego comparar 
este conjunto de cDNA con las colecciones los fragmentos de 
DNA genomico. La tecnologfa del DNA posibilita este tipo de 
estudios: gracias a la automatizacidn, este analisis puede llevar- 
se a cabo a gran escala, En la actualidad, los cientificos pueden 
medir la expresion de miles de genes de forma simultanea. 

En este memento, el procedimiento principal para evaluar la 
expresion del genoma es el ensayo de micromatrices de DNA 
Una micromatriz de DNA esta compuesta por cantidades infi- 
mas de una gran cantidad de fragmentos de DNA de cadena 
simple que represent an diversos genes, fijados sobre un porta- 
objetos en una matriz con espacios prede term in ados (rejilla) (la 
matriz tambien se denomina microchip de DNA por su analogia 
con los chips de ordenador. En forma ideal, estos fragmentos 
represen tan todos los genes de un organismo, hecho que es 
posible en el caso de los organ ismos cuyos genomas han si do 
eompletamente secuenciados, En la figura 20-14 se destaca la 
forma en que se evalua la hibridacion de los fragmentos de 
DNA en una micromatriz con muestras de moleculas de cDNA 
preparadas a partir de Los mRNA de celulas especificas de inte¬ 
rns y marcados con colorantes fluorescentes, 

Por ejemplo, en un estudio, los investigadores realizaron 
ensayos de micromatrices en mas del 90% de los genes de C 
degans durante Lodos los estadios de su ciclo vital, Los resulta- 
dos revdaron que la expresion de casi el 60% de los genes cam- 
biaba notablememe durante el desarrollo y que muchos genes 
se expresaban de acuerdo con un patron especifico para cada 
sexo. Estos estudios ilusiran la utilidad de las micromatrices de 
DNA para revelar los perfiles generales de expresion genica 
durante la vida de un organismo. 

Adem&s de deLerminar las interacciones entre los genes y 
proporcionar claves rdacionadas con la funcibn de los genes, 
los ensayos con micromatrices de DNA pueden contribuir a 
comprender mejor ciertas enfermedades y a sugerir nuevas tec- 
nicas diagnosticas o terapias, Por ejemplo, la comparacion de 
los patrones de expresion genica entre tumores de cancer de 
mama y el tejido mamario no canceroso ha logrado establecer 
protocolos terapeuticos mas informados y efectivos, En defini¬ 
te va, la information proveniente de los ensayos de micromatri- 
ces de DNA debe proporcionar una vision mas amplia de la 
forma en que los genes interactuan para formar un ser vivo. 

Comparacion de los genomas de diferentes 
especies 

En la pnmavera de 2004, se habian secuenciado en forma 
completa o casi completa los genomas de alrededor de 150 
especies, con niuchas otras en vias de finalizacion, De ellos, la 
gran mayorfa corresponden a genomas de procanontes e lnclu- 
yen 20 genomas del dominio Archaea. Entre las 20 especies de 
eucariontes del grupo hay vertebrados, invertebrados y plamas. 
El primer genoma eucarionte que se completb fue el de la leva- 
dura Saccharomyces cerevisiae , un microorganismo unicelular; el 
nematodo CaenorhabdiUs degans , un gusano simple, fue el pri¬ 
mer organismo ntulticelular en el que se secuencib el genoma. 
Tambien se deterrnino la secuencia de la plama Avabidopsis tha- 
liana, otro organismo importance para la invest! gacion. Otras 
especies en las que ya se han secuenciado los genomas comple¬ 
tes o que estan en vias de secuenciacibn, son la abeja obrera, el 
perro, la rata, el polio y la rana. 
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Figure 20-14- 

Ensayo de micromatrices 
de DNA de los niveles de expresion genica 

APL1CACION 


Con este metodo, los investigadores pueden 
evaluar miles de genes de forma simuttSnea para determiner ios 
que se expresan en un determinado tejido, en condiciones ambien- 
tales diferentes con estados patoldgicos diversos o en diferentes 
estadios del desarrollo. Adenr^s, los investigadores tambten pueden 
buscar la expresion coordinada de genes. 


TECNICA 


J Se aisla el mRNA. 


I 


Muestra de tejido 


© Se sintetiza cDNA mediante 
transcripdbn in versa con 
nudedtidos ma read os con 
cobra ntes fluorescentes. 





Moleculas de cDNA marcadas 
(monocatena no) 

T> Se aplica la mezda de cDNA 
a una micromatriz, que es una 
placa miaoscdpba en la que se 
fijan copias de frag memos de DNA 
de cadena simple procedentes 
de los genes del organismo, 
con un gen distinto en cada 
orificio. El cDNA se hibrida 
con el DNA complementary 
en la mitromatriz, 

I Se elimina por lavado e! DNA 
restante; se evalua la 
micromatriz en busca de 
fluorescencia, Cada punto 
fluorescente (amarlllo) 
represents un gen expresado 
en la muestra de tejido 

Tamano de una 
micromatriz de DNA 
verdadera con todos 
los genes de la leva dura 
_ (6 400 puntos) 

La infensidad de la fluorescencia en cada 
| punto refleja la ex pres bn del gen en la muestra de tejido re presen- 
tado por ese punto, Por lo general, se evaluan dos muestras distin- 
tas de forma simult^nea por medio de fa preparation de cDNA a 
partir de cada muestra marcada con una tincidn fluorescente dis- 
irnta. El color resultante en un punto revefa los niveles relativos de 
expresion de un gen espeeffteo en las dos muestras, que pueden 
provem'r de diferentes tejidos o delmismo tejido sometido a condi¬ 
ciones distintas. 





La comparacidn entre las distintas secuendas de los geno- 
mas de las diversas espedes permitio determinar las relaciones 
evolutivas entre estas espedes. Cuanto mas similar es la secuen- 
cia de un gen entre dos espedes, rnAs relacionadas estan en su 
historia evoluLiva. Ademas, la comparadon de varios genes en 
diversas espedes puede permit! r clasificarlas en grupos mas 
amplios que reflejan su relacion evoludva. De hecho, las com- 
paraciones entre las secuendas gendmicas completas de baae- 
nas, Arqueas y eucariomes confirman la teoria de que estos son 
los ires dominies fundamentales de la vida. 

Ademas de su utilidad en la biologi'a evoludva, los estudios 
comparatives entre los genomas confirman la importancia de la 
investigation en organismos mas simples para comprender la bio- 
logia en general y la biologia humana en particular. Las simili¬ 
tudes entre los genes de organismos diferentes pueden ser 
sorprendentes, hasta el punto de que un investigador podria 
eonsiderar a la mosca de la fruta como una “persona pequerta 
con alas”. El genoma de la levadura tambien comribuyo has- 
tante a la comprension del genoma humano, Por ejemplo, la 
gran cantidad de DNA no codificame en el genoma humano 
primero obstaculizo la busqueda de elementos de control de la 
regulation. Pero la comparadon de las secuencias no codifi- 
cantes en el genoma humano con estas mismas secuencias en el 
genoma mucho mas pequeno de la levadura reveld que habla 
regiones con secuencias muy conservadas; estas resultaron ser 
secuencias reguladoras importantes en ambos organismos, En 
otro ejemplo, varios genes de la levadura que todifican pro- 
teinas son tan similares a cienos genes que determinan el 
desarrollo de enfermedades en los seres humanos que los 
investigadores determinaron la funcion de estos genes a traves 
de la evaluation de sus homdlogos normales presentes en la 
levadura. 

La comparadon de los genomas de dos espedes relacionadas 
tambien es bastante util porque es probable que sus genomas 
esten organizados de forma similar. Una vez descubierta la 
secuencia y la organization de sus genomas, estas pueden ser- 
vir como base para establecer las secuendas del DNA de una 
especie relacionada, lo que acelera bastante el mapeo del segun- 
do genoma. Por ejemplo, el genoma del rat on, que tiene un 
tamano similar al genoma humano, se mapeo con rapidez por¬ 
que se empled la secuencia del genoma humano como guia. 
Este sistema es util, en particular, cuando una de dos espedes 
relacionadas tiene un genoma mucho tMs pequeno que la otra. 
Un ejemplo es la mosca tse tsO T Glossina palpalis^ que transmite 
el pBgsito causanle de la enfermedad del sueho africana. El 
genoma de la mosca tse tse comiene 7 x 1.0 g pares de bases 
(m&s del dobte que el genoma humano), pero el genoma de una 
mosca paretida solo posee una decima parte de su tamano, Los 
investigadores comenzaron a secuentiar primero el genoma 
mas pequeno. Luego utilizaran sus conocimientos para secuen¬ 
ciar el genoma mucho mas grande de la mosca tse tse a partir 
de las secuencias codificantes que se espera que compartan 
ambas espedes. 

La pequena cantidad de diferencias en los genes entre espe¬ 
des relacionadas entre si tambien facilita la correlation de las 
diferencias feno tip teas entre las espedes con diversidades gene- 
ticas especifleas. Por ejemplo, se evidencio que un gen que 
parece ser determinante del habla es distinto en los seres huma¬ 
nos y los chimpances y esto explica que esta caractenstica di$- 
tinga a las dos espedes. Y las similitudes gentiicas entre los 
ratones y los seres humanos, que comparten un 80% de sus 
genes, pueden emplearse para evaluar algunas enfermedades 
gentiicas humanas. Si los investigadores conocen o pueden 
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determinar el organo o el tejido en el cual un gen defectuoso 
produce una enfermedad especifica, pueden buscar los genes 
expresados en estas sitios en experimentos con ratones, Este 
sistema permitid descubrir varios genes humanos interesantes, 
como, por ejemplo, uno que podria estar comprometido en el 
sindrome de Down. 

En la actualidad se desarrollan otros esfuerzos experimental 
les para ampliar los estudios genomicos a muchas mas especies 
de microorganismos y a especies no estudiadas de diversas ramas 
del &rbol de la vida. Estos estudios permitiran aumentar los 
conocimiemos de todos los aspectos de la biologia, coma, por 
ejemplo, la salud, la ecologia y la evolucion. 

Futuro de la genomica 

El exito de la secuenciacion de los genomas y la evaluation 
de conjumos completes de genes estimula a los ciemificos a 
intentar hacer un esLudio sistematico similar de conjuntos 
completes de proteinas (frofzomas) codificados por los geno¬ 
mas, en un sistema denominado proieomica. Debido a las 
razones mencionadas con anterioridad, la camidad de protei¬ 
nas presentes en los seres humanos y en otras especies relacio- 
nadas con ella supera sin lugar a dud as la can Li dad de genes. 
Debido a que las proteinas y no los genes son las que desem- 
penan las actividades de la celula es importance evaluar el sitio 
y el momenta en que se producen las proteinas en un orga- 
nismo y tambien la manera en que interactuan entre si para 
poder comprender el funcionamiento de las celulas y los orga- 
nismos. El ensamblaje y el analisis de los proteomas supone 
algunas dificultades, experimentales pero los avances tecnicos 
proporcionan las herramientas necesarias para resolver estos 
problemas. 

La genomica y la proteomica permiten a los biologos desa¬ 
rrollar el estudio de la vida desde una perspectiva cada vez mas 
global. En la actualidad, los biologos pueden desarrollar cat&- 
logos de genes y proteinas: una list a de Lodas las “partes” que 
contribuyen al funcionamiento de las celulas, los tejidos y los 
organismos. Con estos caLalogos. los invest igadores desviaron 
su atencion de las partes individuales a la integration funcional 
de los sistemas bioltigicos, Un primer paso en la biologia de sis- 
temas consiste en definir circuitos de genes y redes de interac- 
cion entre las proteinas (fig. 1-10). Usando la informatica y las 
matematicas para procesar e integrar grandes cantidades de 
dates biolpgicos, los invest igadores pueden detectar y cuantifi- 
car las combinationes de interacciones. 

Otra perspectiva interesante es la comprension cretiente del 
espectro de variaciones geneticas en los seres humanos. Como 
el tiernpo de evolucion de la especie humana es tan breve, la 
magnitud de variation del DNA entre los seres humanos es 
pequena en com pa radon con la de muchas otras especies. La 
mayor parte de la divers id ad en los seres humanos parece 
observarse en forma de polimorfismos de un unieo nucleo¬ 
tide (SNP) del ingles “single nucleotide polymorphisms"), 
que son variaciones en un solo par de bases del genoma, a 
menudo, detectadas durante la secuenciacion. En el genoma 
humano, los SNP aparecen en promedio cada 1 000 pares de 
bases. En otras palabras, si se pudiera comparar la secuencia 
de DNA de una persona con la de otra del mismo genero -sen- 
tadas una junto a la otra o en partes alejadas del mundo- se 
observaria que mantienen una similitud del 99,9%. 

Los cienLifiCGS realizan investigaciones para identificar la 
localization de los millones de SNP en el genoma humane. 
Estos seran marcadores gentiicos utiles para evaluar la evolu¬ 


cion humana, las diferencias entre las poblaciones humanas y 
las vias migratorias de las poblaciones humanas a trav£s de su 
evolution. Los SNP y otros polimorfismos en el DNA no codi- 
ficante (y en el codificante) tambien seran Utiles como marca¬ 
dores para detecLar genes que producen enfermedades y que 
afectan a la salud de maneras mas smiles. Es probable que esto 
modifique la practica de la medicina a lo largo del siglo xxi* No 
obstante, las aplicaciones de la investigation y La tecnologla del 
DNA ya afectan a nuestras vidas de numerosas maneras, como 
se comentara en la section final del capitulo. 


Evaluacion de conceptos 


1. Los calculos actuales establecen que el genoma humana 
contiene alrededor de 25 000 genes, pero hay evidences 
que indican que hay muchas mas polipep tides humanos 
diferentes. ^Que procesos podrian explicar esta discre¬ 
pancy? 

2. ^Cual es la principal uttlidad del analisis de rnicrornam- 
ces de DNA para evaluar la expresion de los genes? 

3. ^Por que la variacion genetica es mucho menor entre las 
personas que entre individuos de otras especies? 

Vcaiise las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


Las aplicaciones practicas de la 
tecnologia del DNA afectan a nuestras 
vidas de muchas maneras 

La tecnologia del DNA aparece en las noricias casi todos los 
dias. A menudo el tema de la noticia es una aplicaci6n nueva y 
esperanzadora para la medicina, pero este es solo uno de los 
numerosos campos que se benefician con la tecnologia del DNA 
y la ingenieria genetica. 

Aplicaciones medicas 

Un beneficio evidente de la tecnologia del DNA consiste en 
identificar los genes humanos cuyas mutaciones desempenan 
algtin papel en las enfermedades geneticas. Estos descubrimien- 
tos pueden servir para diagnosticar, tratar e incluso prevenir 
estas enfermedades. La tecnologia del DNA tambien comribuye 
a comprender las enfermedades “no geneticas", desde la anritis 
hasta el SI DA, porque los genes de una persona infiuyen en la 
susceptibilidad a desarrollar estas enfermedades. Ademas, todos 
los tipos de enfermedades implican cambios en la expresion de 
los genes dentro de las celulas eomprometidas y, a menudo, en 
el sistema inmunitario del paciente. Con el empleo de los ensa- 
yos de micro mat rices de DNA o de otras Leenieas para comparar 
la expresion de los genes en tejidos sanos y enfermos, los inves- 
ti gad ores esperan hallar muchos de los genes que se activan o 
inactivan en enfermedades especificas. Estos genes y sus pro¬ 
duct os son objetivos potendales para la prevencion o el trata- 
miento. 
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Diflgriosnco de enfermedades 

La tecnologia del DNA y de forma especlfica, el uso de la 
PCR y las sondas de acidos nueleicos marcadas para rastrear 
patogenos determinados ha creado un nuevo capRulo en el 
diagnostico de las enfermedades infecciosas. Por ejemplo, pues- 
to que se conoce la secuencia del material geneLico (RNA) del 
_H1V, se puede emplear la PCR para amplificar y de esta rnanera 
deLeetar el RNA del HIV en muestras de sangre o de tejido. Li 
RNA no puede amplificatse con PCR directamente, pero el 
genoma en forma de RNA se puede convertir en cDNA de doble 
cadena por medio de la accion de una Lranscriptasa inversa (RT, 
en ingles). Luego se lleva a cabo PCR eon el cDNA y $e usa nna 
sonda espeelfiea para uno de los genes de HIV Esta t^cniea, 
denominada RT-FCR, suele represemar la mejor manera de 
detectar una infeccion que, de lo contrario, seria diftcil de diag¬ 
nostics n 

En la actualidad, los cienttficos pueden diagnosticar cientos 
de LrasLornos geiigticos humanos con PCR y cebadores corres- 
pondienLes a los genes clonados de ciertas enfermedades 
humanaSj para luego secuenciar el producto amplifies do y 
determinar la mutacidn causante de la enfermedad, Entre los 
genes clonados que se relacionan con enfermedades humanas 
se encuentran el de la anemia drepanodtica, el de la hemofilia, 
el de la fibrosis qufstica, el de la enfermedad de Huntington y el 
de la distrofia muscular de Duchenne. Los indivtduos afeciados 
por estas enfermedades pueden idemi hearse antes del comien- 
zo de los smtomas, incluso antes de nacer. Ademas, es posible 
detectar a los portadores asmtomaticos de alelos recesivos 
potencialmente nocivos (fig. 20-10), 

Aim cuando el gen de una enfermedad todavia no se haya 
donado, se puede diagnosticar la presencia de un alelo anor- 
mal con bastante precision si se cuenta con un marcador de 
RFLP relacionado (fig. 20-15). Los alelos de la enfermedad 
de Huntington y de otras enfermedades gendicas primero se 
detecLaron de esta manera indirecta. Si e! marcador y el gen 
prop fame nte dicho esian bastante cere a, el entre cruzam lento 
entre el marcador y el gen sera bastante improbable durante la 
formacion de los gametos. En consecuencia, el marcador y el 
gen se heredaran en forma conjunta casi con certeza, incluso 
aunque el marcador de RFLP no forme parte del gen. El mismo 


DNA 


Marcador de RFLP 



Alelo normal 


A Fig, 20-15. RFLP como marcadores de alelos causantes de 
enfermedades. Este diagrama i lustra segmentos de DNA homo fog os 
procedentes de una familia en !a cual algunos miembros tienen una 
enfermedad genetlca. En esta familia se encuentran diversas vers tones 
de un marcador de RFLP en los miembros no afectados y en los que 
experimentan la enfermedad. Si un'miembro de la familia heredd la ver¬ 
sion del marcador de RFLP con dos sitios de restriccibn cerca del gen (en 
iugar de uno), existe una alta probabilidad de que el individuo tambien 
haya heredado el alelo que causa la enfermedad, 


principle se aplica a todos los tipos de marcadores, incluso a 
los SNP 


Terapia genica en los seres humanos 

La terapia genica -fa alteration de los genes de un individuo 
afectado- es muy esperanzador para el tratamiento de trastomos 
producidos por un solo gen defectuoso. En teoria, se podna 
insertar un alelo normal del gen defectuoso en las celulas soma- 
ticas del tejido comprometido por la enfermedad. 

Para que la terapia genica de las celulas somaticas sea per- 
maneme, las celulas que red ben el alelo normal deben ser las 
que se multiplican durante toda la vida del paciente. Las celu¬ 
las de la medula 6sea, que incluyen a las c£lulas madre que 
origman tpdas las celulas sanguineas y el sistema inmumtario, 
son los candidates principales. En la figura 20-16 se ilustra 
un posible procedimiento para Uevar a cabo la terapia genica 
en un individuo, cuyas celulas de la medula osea no producen 


Gen donado 
(alelo 
normal, 
ausente en \ 
las celulas \ 
del paciente) ^ 


Capside 

retroviral 



Se inserta la versibn RNA del alelo 
normal en el retrovirus. 


RNA viral 


© Se deja que el retrovirus infecte las 
celulas de la medula osea obtenidas 
del paciente y cultivadas. 



3 Se inyectan las celulas modificadas 
mediante ingeniena genbtita en 
el paciente. 


C£lula 
de la medula 
osea del paciente 


© El DNA viral con el alelo normal 
se inserta en el cromosoma. 


A Fig. 20-16. Terapia genica que emplea un vector retroviral. 

En este procedimiento se utilize un retrovirus que se ha modificado 
para no produdr da no al individuo; se aprovecha la capacidad del 
retrovirus de Insertar un transcrito de DNA de su genoma de RNA en 
el DNA cromosomico de la c§lula huesped (fig. 18-10). Si se expresa 
el gen extra ho transportado por el vector retroviral, la cel u la y sus des- 
cendientes van a albergar el producto del gen y e! paciente podria 
curarse. Las celulas que se reproducen durante toda la vida, como, 
por ejemplo, las de la medula bsea, son los candidates ideafes para la 
terapia genica. 
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una enzima vital debido a la presencia de un solo gen defec- 
luoso. Esta clase de defecto produce un tipo de inmunodefi- 
ciencia combinada grave (1DCS), Si el trataimento tiene exito, 
las celulas de la medula 6sea de! paciente comienzan a produ- 
dr la proteina que falta y el paciente se Cura. 

El pro cedi miento ilustrado en la figura 20-16 se utilizb en el 
primer ensayo de terapia genica para la I DCS, que comenzo en 
1990. Sin embargo, los resultados elinicos de este esiudio, y de 
otros posteriores realizados durante la detada de 1990, no 
demostraron de manera eonctuyenie la efeetividad del tratamien- 
to. En otro ensayo que comenzo en el afto 2000 se trataron diez 
ninos pequenos con 1DCS con el mismo procedimiento, Nueve 
de los diez pacientes experimentaron una mejoria significativa 
y definitiva a Los dos anos y £ste fue el primer exito mdiscuti- 
ble de la lerapia genica. No obstante, dos de los pacientes desa- 
rrollaron leucemia, un tipo de cancer de las celulas de la sangre, 
en un periodo posterior. Los investigadores descubrieron que en 
ambos casos, el vector retroviral udlizado para transportar el 
a!do normal hacia las celulas de la medula osea se habia inser- 
tado cerca de un gen comprometido en la proliferacidn y el 
desarrollo de las celulas sanguineas de la sangre y habia produ- 
cido leucemia. Este y otros ensayos de terapia genica basada en 
retrovirus se suspendieron de manera temporal en varies pai- 
ses. Cuando se descubran mas detalles sobre el comportamien- 
lo de los retrovirus, los investigadores podran controlar la 
insercion de los vectores retrovirales en un sitio que permita 
eviiar este lipo de problemas. 

La terapia genica tambien se asocia con muchas oLras cues- 
liones tecnicas, como, por ejemplo, ^cbmo se puede controlar 
la actividad del gen transferido para que las celulas sinteticen 
cantidades apropiadas del producto del gen en el momento y 
en el lugar precisos? |C6mo podemos asegurar que la insercion 
del gen terapeutico no daria otras fundones celulares necesarias? 
A medida que se conoce mas sobre los elementos de control del 
DNA y las interacciones entre los genes, los investigadores 
podran responder'a estas preguntas. 

Ademas de los desafios tecnicos, la terapia genica genera 
problemas eticos complejos. Algunos criLicos sugieren que la 
manipulacion de los genes humanos conducira de manera ine¬ 
vitable a la practica de eugenesia, que es un esfuerzo delibera- 
do por controlar la genetica de las poblaciones humanas. Otros 
ohservadores no consideran que haya una diferenck funda¬ 
mental entre el trasplante de genes en las celulas somaricas y 
el trasplante de brganos. 

El tratamiento de las celulas de la Ifnea germinal humana 
con la esperanza de corregir defecios en las generaciones futu- 
ras tambien se asocia con problemas eticos. Este tipo de inge- 
nieria genetica se desarrolla en forma sistematica en rat ones de 
laboratory y, finalmeme, se resol verian los problemas tecnicos 
que impiden la aplicacibn de un tipo de ingenieria genetica 
similar en los seres humanos. ^En que circunstancias, si es 
que existe alguna valida, se deberia alterar el genoma de las 
celulas germinates o de los embriones humanos? Por un lado, 
se podrta conslderar que esia tecnica afecta a la evolution. 
Desde una perspectiva biologies, la eliminacibn de alelos no 
deseados de un con junto de genes podria ser contraproducen- 
te. La variadbn genetica e$ un ingrediente necesario para la 
supervivencla de las especies, a medida que las condiciones 
ambientales se modificam Los genes que se danan en cienas 
condiciones pueden ser beneficiosos en otras (un ejemplo es el 
del alelo causante de la anemia drepanocitica, que se comen to 
en el capitulo 14). ^Estamos dispuestos a arriesgarnos a crear 
cambios geneticos que podrian ser desfavorables para la espe- 


de en el future? Sera necesario enfrentarse a esta p regun ta en 
breve. 

Productos farmaceuticos 

En una seccibn previa de este capitulo se comentb la clona- 
cion del DNA y los sistemas de expresibn necesarios para pro¬ 
duct grandes cantidades de proteinas que de forma natural 
solo se sintetizan en concentraciones muy bajas. Las celulas 
huesped utilizadas por estos sistemas de expresibn pueden 
manipulate con ingenieria genetica para que secreten una pro- 
teina a medida que se sintetiza y, de esta manera, simplificar la 
tarea de purificarla por los mdodos bioqulmieos tradicionales. 

Entre los primeros productos farmaceuticos “sintetizados” 
de este modo se eneuentran la insulina humana y la hormona 
de crecimiento humana (HGH). Hay cerca de 2 millones de 
personas con diabetes en los Estados Unidos que dependen del 
tratamiento con insulina para controlar su enlermedad. La hor- 
mona de crecimiento humana represent© una bendicibn para 
los nines nacidos con una fomia de enanismo debido a la sin- 
tesis de concentraciones inadecuadas de HGH. Otro producto 
farmaeeuLico imponante producido por ingenieria genetica es 
el activador tisular del plasminogeno (TPA). Si se administra 
este compuesto poco despues de un infarto de miocardio, con- 
tribuye a disolver los coagulos de sangre y reduce el riesgo de 
que se desarrollen infartos de miocardio subsiguientes, 

Los avances m&s recientes en los productos farmaceuticos 
consisten en formas realmente originates para luchar contra 
varias enfermedades que no responden a los tratamientos far- 
macolbgicos convencionales. Un procedimiento consiste en el 
use de proteinas modificadas mediante ingenieria genetica para 
bloquear o asemejarse a receptores de superficie de las mem- 
branas celulares. Un farmaco experimental de este tipo imita a 
una proteina receptora a la que se une el HIV penetrando en los 
globulos blancos. El HIV se une a las moleculas del fdnnaco y 
no puede penetrar en las cblulas de la sangre. 

La tecnologia del DNA tambien puede utilizarse para pro¬ 
duct vacunas que estimulan el slstema inmunitario de defensa 
contra patbgenos especlficos (vbase cap. 43). Las vacunas tra- 
dicionales son de dos tipos: de microorganismos inactivados 
(muertos) y de microorganismos \4ables pero debilitados (ate- 
nuados) que no suelen produeir la enfermedad. La mayoria de 
los patbgenos tienen una o varias proteinas especlficas en su 
superficie que desencadenan una respuesta inmunitaria contra 
el palbgeno. Este tipo de proteina producida mediante tecnicas 
de DNA recombinante puede emplearse como vacuna contra el 
patbgeno. Tambien pueden usarse metodos de ingenieria gene¬ 
tica para modificar el genoma del patbgeno y aLenuarlo. 

Evidencia forense 

En escenarios donde se producen crimenes violentos pueden 
quedar iluidos corporales o pequenos Fragmentos de tejido en la 
escena o en las prendas u otras posesiones de la victima o del 
asaltante. Si hay una cantidad suficiente de sangre, semen o teji¬ 
do, los laboratories forenses pueden determinar el tipo de sangre 
o de tejido con antieuerpos que detectan proteinas especlficas de 
la superficie celular. Sin embargo, este tipo de pruebas requiere 
muestras recientes y concentraciones relativameme alias. Ademas, 
debido a que muchas personas tienen el mismo tipo de sangre o 
de tejido, este metodo solo puede exciuir a un sospechoso; no 
puede proporcionar evidencia suficiente para establecer la culpa- 
bilidad. 
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En cambio, la evaluacidn del DNA puede identificar al indi¬ 
viduo culpable con un ako grade de certeza porque la secuen- 
cia de DNA de cada persona es tinica (excepto en gemelos 
idCnticos). El aMlisis de RFLP por Southern blot es un me to- 
do muy kLil para detectar similitudes y diferencias en las 
muesiras de DNA y solo requiere cantidades muy escasas de 
sangre o de otro tejido (alrededor de 1 000 celulas). Por ejem¬ 
plo, en un caso de asesinato, este metodo puede servir para 
comparer muestras de DNA del scspechoso, la victima y una 
pequena cantidad de sangre hallada en la escena del crimen. 
El cientifico forense sueie huscar cinco marcadores de RFLP; 
en otras palabras, solo se analizan unas pocas porciones elegi- 
das del DNA. Sin embargo, induso este pequeno conjunto de 
marcadores de una persona puede proporcionar una huella 
genetica o patron especlfico de bandas para uso forense por¬ 
que la probabilidad de que dos personas (que no scan geme¬ 
los id£nticos) lengan el mismo grupo de marcadores de RFLP 
es muy baja. La autorradiografia de la figura 20-17 muestra el 
lipo de evideneia presentada a los jurados en los juicios por 
asesinato. 

Las huellas de DNA tambidi pueden ser utiles para esta- 
blecer la patemldad. Una comparacidn entre el DNA de una 
madre, su hijo y el supuesto padre puede establecer la pater- 
nidad de forma concluyente. A veces, ia paLernidad tiene un 
interes histbrico: las huellas de DNA proporcionaron eviden- 
cias definitivas de que Thomas Jefferson o uno de sus parien- 
tes masculinos mas cercanos fue el padre de, por lo menos, 
uno de los hljos de su eselava Sally Hemings. 

En la actualidad, en lugar de RFLP, se emplean las variacio- 
nes en la longitud de determinadas secuencias de bases repe- 
tidas como marcadores para obtener las huellas de DNA. Estas 
secuencias de DNA repetitivas son muy variables y proporcio- 
nan una cantidad incluso mayor de marcadores que la RFLP 
Por ejemplo, una persona puede tener la uni dad ACA repeti- 
da 65 veces en un locus genomico, 118 veces en un segundo 
loci y otras tantas veces en los demas loci, mientras que es 
probable que otro individuo tenga una cantidad de repeticio- 
nes diferenle en estos loci. Estos loci geneticos polimorfos sue- 
(en denominarse repeticiones simples en tdndem (SIR). Cuanto 
mayor sea la cantidad de marcadores que se examinan en una 
muestra de DNA, mas probable es que la huella genetica sea 
unica de ese individuo. Por lo general, se utiliza PCR para 
amplificar SIR especificas u otros marcadores antes de la elec¬ 
tro fores is. La PCR es util, en particular, cuando el DNA esta 
danado o solo se dispone de una cantidad muy escasa. Una 
muestra de tejido tan pequena como de 20 celulas puede ser 
suficiente para la amplificacion con PCR. 

^Cual es la fiahitidad de la huella genetica? En la mayoria 
de los cases forenses, la probabilidad de hailar dos personas 
con huellas geneLicas identicas oscila entre 1 en 100 000 y 1 en 
mil millones. La cifra exacta depende de la cantidad de mar¬ 
cadores comparados y de la freeuencia de aparicidn de esos 
marcadores en la poblacion general. Es esencial conocer la fre- 
cuencia de los distintos marcadores en los distintos grupos 
etnicos porque estas pueden variar de fonna considerable 
entre las diversas etnias y entre un grupo etnico especifico y la 
poblacion general. Gracias a la disponibilidad creciente de 
datos sobre freeuencia, los cienUficos forenses pueden realizar 
calculos estadisticos muy precisos. Por tanto, pese a que toda- 
via surgen problemas debido a la ausencia de cierta informa- 
cidn, errores humanos o falsas evideneias, los expertos legales 
y los ciemificos aceptan que las huellas geneiicas son eviden- 
cias concluyentes. En realidad, el analisis del DNA en mues- 
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A Fig. 20-17. Huellas geneticas de un caso de homkidio. Esta 
autorradiografia muestra que el DNA hallado en la sangre presente en 
la ropa del acusado coincide con la huella genetica de la victima pero 
diftere de la huella genetica del acusado. Esto demuestra que la sangre 
haffada en la ropa del acusado proviene de la victima y no del mismo 
individuo. Las tres muestras de DNA se sometieron a Southern blot con 
sondas radioactivas (fig. 20-10). Las bandas de DNA resultants des- 
pu£s de la electroforesls se expusieron a sondas para diversos marca¬ 
dores de RFLP sucesivos, con el cuidado de eliminar la sonda previa 
antes de ex pone r el material a la siguiente. 


tras forenses almacenadas ha proporcionado la evideneia 
necesaria para resolver muchos “casos congelados" en los ulti- 
mos anos. 

SaBeamiento ambienial 

En la actualidad se eniplea en forma creciente la capacidad 
notable de algunos microorganismos para transformar compues- 
tos quimicos y, de esta manera, limpiar el medio ambiente. Los 
cientlficos con tempo nine os manipulan estas capacidades rneta- 
bolicas que luego se emplean para tratar algunos problemas del 
medio ambiente. Por ejemplo, muchas bacterias pueden extra- 
er metales pesados, como, por ejemplo, cobre, plomo y nfquel, 
del ambiente e incorporarlos en compuestos como sulfato de 
cobre o sulfato de plomo, que pueden recidarse con facilidad. 
Los microorganismos modificados por mgenierfa genetica 
podrian adquirir importancia tanto para obtener minerales 
(sobre todo, a medida que las reservas de minerales se acaban) 
y para eliminar desechos de mtneria muy LOxicos. Los biotec- 
nologos tambi^n intentan modificar a los microorganismos 
para que puedan degradar hidrocarburos dorados y otros com¬ 
puestos nocivqs. Estos microorganismos podrian emplearse en 
plantas de tratamiento de desechos de agua o por los fabrican- 
tes, antes de que los compuestos se eliminen hacia el medio 
ambiente. 

Un area de investigacion relacionada con £sta es la identifi- 
cacion y la modificacion mediante ingenierfa de microorganis¬ 
mos capaces de detoxificar desechos tbxicos especlficos en 
derrames toxic os o en basurales. Por ejemplo, se han desarro- 
tlado cadenas bacterianas que pueden degradar algunos de los 
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productos quimicos liberados durante los derrames de petrd- 
leo. Median te el traslado de los genes responsables de estas 
transformaciones hacia organismos diferemes, los bioingenie- 
ros pueden ser capaces de desarrollar cepas capaees de sobre- 
vivir a las condiciones ambientales inhdspitas de los desastres y 
deioxificar los residues. 

Aplicaciones en la agricuitura 

Los cientificos trabajan para conocer mejor el genoma de las 
plantas y los animales importantes para la agricuitura y, desde 
hace varies anos, ban empleado la tecnologja del DNA para mejo- 
rar la producti\ndad agropecuaria. 

Production animal y “fartnacenticos” 

En la actualidad, la tecnologia del DNA se empiea de forma 
habitual para sintetizar vacunas y hormonas de crecimiento 
para tratar a los animales de granja. De manera experimental 
los dentificos tambien pueden introducir un gen de un animal 
en el genoma de otro, lo que conviene al segundo animal en 
transgenico. Con este fin, los dentificos obtienen bvulos de 
una hembra y los fenilizan in vitro Mientras tamo, clonari el 
gen de interes de otro organismo e inyectan el DNA clonado 
directamente en el nricleo de los ovulos fertilizados. Algunas de 
las ctiulas integran el DNA exLrario, es decir, el fransgen, en sus 
genomas y son capaces de expresar el gen extrano. Los embrio- 
nes manipulados se implantan en una madre sustituta median- 
te cirugla. Si se desarrolla un embrion con £xito, el resultado es 
un animal transgenico que contiene un gen de un tercer “padre 5T , 
que podria incluso pertenecer a otra especie. 

Los objetivos de la creation de un animal transgenico suelen 
ser los mismos que los de la crianza traditional; por ejemplo, 
crear una oveja con mejor calidad de lana, un cerdo con carne 
mas magra o una vaca que se desarrolle en menus tiempo. Por 
ejemplo, los dentificos podrfan identificar y clonar un gen que 
produzca el desarrollo de musculos mas grandes (los musculos 
constituyen la mayor pane de la came que ingerimos) en una 
variedad de ganado y transferirlo a otra variedad, o incluso, a 
una oveja. 

Los animales transg^nicos tambien se ban manipulado gene- 
ticamente para ser tiabricas" farmaeeuticas: pro due tores de una 
gran cantidad de una sustancia bioibgica que se empiea en 
medicina y aparece con escasa frecuencia de forma natural Por 
ejemplo, se puede insenar un transgen que codifica una prote¬ 
ins hurnana especifica, como una hormona o un factor de coa¬ 
gulation de la sangre, en el genoma de un mamjfero de granja, 
de manera tal que el producto del transgen se secrete a trav^s 
de la leche del animal (fig. 20-18). Luego, es posible purificar 
la proteina de la leche generalmente con mayor facilidad que de 
un cultivo de celulas. En una etapa teciente, los investigadores 
han creado polios transgenicos que expresan grandes cantida- 
des del producto transgenico en sus huevos. Su exito sugiere 
que los polios transgenicos podran represen tar fabricas de far- 
macos relativamente econbmicas en un future proximo. 

Las proteinas humanas producidas por los animales de gran¬ 
ja pueden diferir en ciertos sen tides de las proteinas humanas 
natural es correspondientes. Por tanto, estas proteinas deben eva- 
luarse con cuidado para garantizar que no produzcan reaccio- 
ties alergicas u otros efectos adversos en los pacientes que las 
reciben. Ademas, la salud y el bienestar de los animales de gran¬ 
ja portadores de genes de seres humanos y de otras especies son 
temas importantes que se deben analizar; la escasa fertilidad o 



A Fig, 20-18, Animales "farmaceuticos". Estas ovejas transg^nicas 
son portadoras de un gen que codifica una proteina de la sangre huma¬ 
ne que se secreta a traves de !a leche. Esta proteina inhibe a una enzi- 
ma que contribuye al daho de los pulmones en los pacientes con fibrosis 
qutstica y con otras enfermedades respiratorias crbnicas. La protefna se 
purifica con facilidad de la leche de la oveja y en la actuafidad se eva- 
Iba como tratamiento de la fibrosis quistica. 


el aumento de la susceptibilidad a las enfermedades son fre- 
cuentes, 

ftigenicna genetica en las plantas 

Los cientificos especialisras en agricuitura han dotado a una 
gran cantidad de plantas de cultivo con genes que les confieren 
caracterisLicas deseables, como, por ejemplo, retraso en la madu- 
racion y resistencia al dario y a la enfermedad. Es sorprendente 
que las plantas sean mas faciles de modtficar por ingenierfa gene¬ 
tica que la mayoria de los animales. En muchas especies de plan¬ 
tas, una sola eelula risukr cultivada puede original- una planta 
adulta (fig. 21-5). For tamo, las manipulations geneticas pue¬ 
den llevarse a cabo sobre una sola eelula y esta eelula puede usar- 
se para producir un organismo con los rasgos nuevos. 

El vector empleado con mayor frecuencia para introducir genes 
nuevos en celulas vegetales es un piasmido denominado plasmi- 
do Ti, que proviene de la bacteria del suelo Agrobactevium 
tumejackns. Este piasmido integra un segmento de su DNA, 
conocido como T DNA, en el DNA cromosomico de las celulas 
de la planta huesped. Para mejorar el vector, los investigadores 
trabajan con una version del piasmido que no produce enfer¬ 
medades, puesto que la version de tipo salvaje si lo hace. En la 
figura 20-19 se ilustra un metodo que permite usar el pk$- 
mido Ti para obtener plantas transgenicas. Los cientificos pue¬ 
den introducir plasmidos Ti reconibinames en las celulas 
vegetales mediante electroporation. En forma alternariva, el 
pksmido recomhinante puede volvera msertarse en Agrobacterium\ 
luego las plantas o las celulas vegetales en cultivo susceptibles 
son infectadas con las bacterias que contienen el pksmido 
recombinante. 

La ingenierla genetica reemplaza con rapidez los programas 
de cosecha tradicionales, en especial, para agregar rasgos utiles, 
como, por ejemplo, resistencia contra herbicidas o plagas, que 
dependen de un gen o de unos pocos genes. For ejemplo, las 
plantas modificadas con un gen bacteriano que las hace resis- 
tentes a los herbicidas pueden crecer mientras que las malezas 
se destruyen, Asimismo, el hecho de que se puedan manipular 
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Figura 20-19 

Uso del plasmido Ti para 
producir pi antes transgen icas 

APLICAGON 


Se pueden transferir genes que confieren ras- 
gos ijtiles, como, por ejemplo, resistenda contra plagas o herbici¬ 
des, retraso de la maduracion y aumento del valor nutntivo, desde 
una variedad o una especie de planta a otra utilizando el plasmido 
Ti como vector. 


T6CNICA 


RE5ULTADOS 


Las ctiulas 
transformadas portadoras del 
transg£n de Interes se transfor- 
man en plantas que exhiben el 
rasgo nuevo confer!do por el 
transgen. 


Planta con 
el rasgo 
nuevo 


0 Se aisla el plasmido Ti de la 
bacteria Agrobacterium 
tumefaciens . El segmento del 
plasmido que se integra en el 
genoma de las celulas hu^sped 
se denomina T DNA. 


© Se incuban los plasmidos 
aislados y el DNA extrano 
que contiene el gen de 
interns con una enzima 
de restriction que corta 
el T DNA por la mitad. 
Despues del apareamiento 
de bases entre los extremes 
cohesivos de los pksmidos 
y los fragmentos de DNA 
extrano se agrega DNA 
ligasa. Algunos de los 
plasmidos recombinantes 
estables resultantes contienen 
el gen de interes. 


© Se pueden introducir los 
plasmidos recombinantes en 
celulas vegetates en cuftivo 
mediante electroppracidn o los 
plasmidos pueden volver a insertarse 
en Agrobacterium, que luego se 
aplican en forma de suspension 
llquida en las hojas de las plantas 
susceptibles para infectarlas. Una 
vez que la celula vegetal absorbid el 
plasmido, su DNA se Integra en el DNA 
cromosdmico de la celula. 


Agrobacterium tumefaciens 


Plasmido 
Ti 


Sitio donde 
la enzima de 
restriccidn 
realize el 


DNA con 
el gen 
estudiado 


Plasmido Ti 


las plantas mediante ingeniena genetica para poder resistir la 
action de microorganismos e insectos destructives redujo la 
necesidad de milizar insecticidas quimicos. 

La ingeniena genetica tambiOn es muy util para mejorai el 
valor nutntivo de las plantas empleadas en agricultura. Por ejem- 


plo, los cientlficos desarrollaron plantas de arroz que producen 
granos de arroz amarillo con beta-caroteno, que maestro cuerpo 
utiliza para sintetizar vitamina A (fig. 38-16). Este arroz “dorado"' 
podria ayudar a evitar la deficiencia de vitamina A en la mitad de 
la poblaciOn mundial que depende del arroz como alimento 
principal. En la actual idad gran cantidad de ninos pequenos del 
sudeste asiatico sufre deficiencia de vitamina A, que desencade- 
na alteraciones de la vista y aumenta la suscept ibilidad para sufrir 
enfermedades. 

En un giro novedoso, la indusiria farmaeeutica comenzo a 
desarrollar plantas “farmateuticas", analogas a los animales “far- 
maceuticos*. Aunque las plantas naturales ban sido fuente de ali¬ 
mentation desde hace mucho tiempo, los investigadores actuales 
crearon plantas que desarroltan proteinas humanas para uso 
mddico y proteinas vi rales para emplear como vacunas. Varios de 
estos productos se evaluan en ensayos dinicos, como, por 
ejemplo, vacunas contra la hepatitis B y un anticuerpo produ- 
cido en plantas de tabaco transgenicas que Lnterfiere con las bac- 
terias que ocasionan las caries. Se podrian sintetizar grandes 
cantidades de estas proteinas en forma mas economica que en 
cultivos de celulas. 

Seguridad y cuestiones eticas relacionadas 
con la tecnologia del DNA 

Las primeras preocupaciones relacionadas con los riesgos poten- 
ciales de la tecnologia del DNA recombinaote se eoncemraron en 
k posibilidad de que se crearan nuevos patogenos peligrosos. 
^Que pasaria, por ejemplo, si se transflrieran genes de celulas neo- 
plasicas a bacterias o virus? Para protegerse contra estos microor¬ 
ganismos nocivos, los cientlficos establecieron un conjunto de 
pautas que se adoptaron como regia gubemamental formal en los 
Estados Unidos y en algunos ornos paises. Una medida de seguri¬ 
dad consiste en crear procedimientos de laboratorio estrictos para 
proteger a los investigadores de la infeccion por los microorganis¬ 
mos manipulados y para evitar que los microorganismos salgan del 
laboratorio de manera accidental Ademas, en las cepas de micro- 
organismos empleadas en los experimentos de DNA recombinan- 
te se generan anomalias geneticas para que las cepas no puedan 
sobrevivir fuera del laboratorio. Por ultimo, se prohibieron algunos 
experimentos ckramente peligrosos, 

En la actualidad, la mayor parte de la preocupacion publics 
no se encuentra en los microorganismos recombinantes sino en 
los organismos geneticamente modificados (OGM) empleados 
como aiimemos. En el lenguaje cornun, un OGM es un organis- 
mo que ha adquirido uno o mas genes de la misma especie o de 
otras mediante metodos artificiales, Por ejemplo, el salmon se ha 
modificado a traves del agregado de un gen de la hormona de 
crecimiento del salmon mas activa. Sin embargo, la mayoria de los 
OGM que contribuyen a miestra alimentation no son animales, 
sino plantas de cukivo, 

Algunos paises han sido cautelosos en relation con la revolu¬ 
tion de los OGM y se han preocupado, sobre todo, por la segu- 
ndad de estos atimentos y las posibles consecuencias ambientales 
del cultivo de plantas con modifieationes geneticas. Por ejemplo, 
en 1999, la Uni6n Europea suspendio la introductibn de los nue¬ 
vos cultivos geneticamente modificados hasta que se desarrollara 
una nueva legislation, A comienzos de 2000, las negotiations 
entre 130 paises (entre ellos* los Estados Unidos) desarrollaron 
un Protocolo de Bioseguridad que obliga a los exporLadores a 
identificar los OGM en los envtos y permite que los paises impor- 
tadores decidan si estos alimentos producen riesgos ambientales 
o para la salud. 


CAPiTuio 20 Tecnologia del DNA y genomica 407 














Los defense res de un abordaje cauteloso con respecto a los 
cultivos geneiicamente modificados temen que las plantas trans- 
genicas puedan transmitir sus genes nuevos a especies relaciona- 
das en areas salvajes cercanas. Por ejemplo, se sabe que el cesped 
y los pastos de cultivo intercambian genes con especies salvajes 
relacionadas a traves del polen. Si las plamas de cultivo porLado- 
ras de genes que confieren resisiencia contra herbitidas, enfer- 
niedades o plagas de insectos envian su polen hada especies 
salvajes, la descendencia podria convert!rse en ll supermalezas” 
dificiles de controlar. Otro riesgo posible, sugerido por un estu- 
dio realizado en un laboratorio, es que un transgen que codifica 
una proteins pesticida podria causar la production de polen toxi- 
co para las mariposas. Sin embargo, los cientificos del Agricultural 
Research Service (Servicio de Investigation en Agricultura) reali- 
zaron un estudio durante dos arios y llegaron a la conclusion de 
que las mariposas tenian escasas probabilidades de exponerse a 
niveles Lbxicos de polen. 

En relation con los riesgos de los alimentos geneticamente 
modificados para la salud Humana } algunas personas temen que 
los productos proteicos de los transgenes puedan producir reac- 
ctones alergicas. Aunque hay algunas evidendas compatibles con 
este hecho, los de fen so res de estos productos a firman que las 
proteinas deben evaluarse para determinar su capacidad de 
desencadenar reacciones alergicas. 

En la aetualidad, los gobiernos y las agencias reguladoras de 
Lodo el mundo intenian determinar la forma de facilitate! empleo 
de la bioiecnologfa en la agricultura, la industria y la medicina y 
a su vez, garamizar que los nuevos productos y procedimientos 
sean seguros. En los Estados Unidos, varias agencias regulado¬ 
ras, corno, por ejemplo, la Food and Drug Administration 
(Administracion de Alimentos y Earmacos), la Enviromental 
Protection Agency (Agencia de Protection Ambiental), los 
National Institutes of Health (Institutos Nationals de la Salud) 


y si Departamento de Agricultura evaluan estas aplicadones de la 
biotecnologia Estas agendas sufren muchas presiones de algu- 
nos grupos de cons u mid ores. Mientras tan to, las mismas agen¬ 
das y el publico deben considerar las consecuencias eticas de la 
biotecnologia. 

A modo de ejemplo, cuando se complete el mapa del geno- 
ma humano, surgieron cuestiones eticas signifies tivas. £Quien 
tiene derecho para examinar los genes de otra persona? iComo 
debe usarse esa information? ^Debe emplearse el genoma de 
una persona para determinar si es apta para un trabajo o un 
seguro? Es probable que las consideraciones eticas y las preo- 
cupaciones relacionadas con los posibles riesgos ambientales y 
de la salud enlentezcan algunas de las aplicaciones de la bio¬ 
tecnologia. Siempre existe el peligro de que demasiada legisla¬ 
tion impida el desarrollo de la lnvestigacion basica y de sus 
beneficios potentiates. No obstante, el poder de la tecnologia 
del DNA y de la mgenierla genetica -nuestra capacidad de alte- 
rar las especies que evolucionaron desde hace miles de arias en 
forma significativa y rapida- exige que procedamos con humil- 
dad y precaution. 



L ^Cual es la ventaja de usar celulas madre en terapia 
genica? 

2. Enumere por lo menos tres propiedades diferentes que 
ban adquirido las plantas de cultivo a irav£s de la inge¬ 
nieria genetica. 

Venrise fas re spue stas en el Apaidice A. 


Revision del capitulo 


RESUME^ DE CONCERTOS GLAV 


Con cep to 


La donation del DNA pennite la production de 
multiples copias de un gen especifico 
o de un fragmento de DNA 

► donation del DNA y sits aplicaciones: presentation prelimi - 
nar (pp. 385-386). La donation del DNA y otras tCcnicas denomi- 
nadas de forma colectiva tecnologia del DNA pueden emplearse 
para manipular y analizar el DNA y de esta manera, producir pro¬ 
ductos y organismos nuevos y beneficiosos 

' Utilization de Las enzimas de restriction para producir 
DNA re comb in ante (p % 386), Las enzimas de restriction bacte- 
riatias cortan moltiiulas de DNA dentro de secuencias de nucleO- 
tidos cortas espedficas para obtener un conjunto de (ragmentos 
de DNA de doble cadena con extremes cohesivos de cadena 
unica. Los extremes cohesivos en los fragmentos provenientes de 
una fuente de DNA pueden aparearse con ios extremes cohesivos 
complementarios de moleculas de DNA diferentes; la union defri 


nitiva de los fragmentos de pares de bases por medio de la action 
de la DNA tigasa produce moleculas de DNA recombinante. 

donation de un gen eucarionte en un piasmido bacteria no 
(pp. 386-388). Un piasmido recombinante se crea por medio de la 
insertion de fragmentos de restriccion a partir de DNA que eontie- 
ne el gen de interns en cuestiOn en un vecLor pUsmido cortado y 
abieno por la misma enzima. La donation de genes se logra cuan¬ 
do el piasmido recombinante se introduce en una ctiula bacteriana 
huesped y los genes extraftos se replican junto con el cromosoma 
bacteriano cuando se reproduce la celula huesped, Un cion de ctiu- 
las ponadoras de un gen puede idemificarse con una sonda de 4ci- 
dos nucleicos marcada con material radioactivo que posee una 
secuentia complementaria con la del gen. 

► Almaceoamicnto de genes donados en genotecas de DNA 
(pp. 388-390). Una genoteca genrimica es una acumulacion de 
clones de vectores recombinantes producidos por medio de la 
donation de fragmentos de DNA pertenecientes a un genoma 
completo. Una genoteca de cDNA (DNA complemenLario) se 
construye por medio de la clonaci6n de DNA in vitro mediante la 
transcription inversa de todo el mRNA produetdo por un tipo 
especifico de celula. 
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donation y expresibn de los genes eucariontcs (pp. 390-391), 
Hay varias dificultades tecnicas que pueden impedir la expresibn 
de los genes eucariontes clonados en las eelulas bacterianas hu£s- 
ped. El uso de eelulas eucariontes en cuitivo como eelulas huesped 
y de cromosomas artific tales de levadura (YAC) como vectores con- 
tribuye a evitar estos problemas. 

> Aniplificadbn del DNA in vitro: reaction cn cadena de la 
polimerasa (PCR) (pp. 391-392). La PCR puede producir 
muchas copias de un segmento especifico de DNA por medio de! 
empleo de cebadores que engloban la secuencia deseada y una 
DNA polimerasa resistente al calor. 


Conccpto 


El analisis dc los fragmentos de restriction detecta 
diferencias en el DNA qne afectan a los sitios 
de restriction 

Ekclroforesis en gel y Southern blot (pp. 392-394). Los Fragmen- 
tos de restriccibn del DNA con diferentes longitudes pueden separarse 
mediante electroforesis en gel Los fragmeruos especfficos pueden 
idemificarse por medio de Southern blot con son das marcadas que sc 
unen con el DNA inmovilizado en un “punto” (“blot") del gel. 

> Diferencias en la longitud de los fragmenios tie restriccion 
como marcadores gcneticos (p, 394), Los polimorfismos en la 
longitud de fragmentos de restriccion (RFLP) son diferencias en las 
secuencias de DNA en cromosomas homOlogos que determinate la 
creaciOn de fragmentos de restriccibn de distintas longitudes evi- 
denciables mediante Southern bloL. Los miles de RFLP presentes en 
el DNA eucarionte pueden servir como marcadores geneticas* 


ConccpLo 


$e pueden mapear genomas completes a nivel 
del DNA 

Mapco genetico (de ligamiento): ordenamiento relative de los 
marcadores (p. 396). Es posible deterrmnar el orden de los genes 
y de otros marcadores hereditarios en el genoma y las distancias 
relativas entre ell os a parti r de sus frecuendas de recomb inacibn. 

* r Mapeo fisico: ordenamiento de los frapnentos de DNA 
(p. 396). Un mapa fisico se constniye por medio del corte de una 
molecula de DNA en muchos fragmentos con os y su ordenamiento 
de acuerdo con la identificaclbn de los fragmentos superpuestos. 

Un mapa fisico permite establecer la distancia real en pares de 
bases entre los marcadores, 

Secuenciacion del DNA (pp. 396-398). Fragmentos de DNA 
relativamente cortos pueden secuenciarse por medio del metodo de 
terminacion de la cadena o didesoxi, que es facttble en maquinas 
de secuenciacion autom&ticas. 


Concepto 


Las secuencias genomicas proporcionan daves para 
responder a preguntas biologicas importantes 

> Idemiflcacion dc los genes que codifican protemas en las 
secuencias de DNA (pp, 399-400), El analisis computarizado de 
las secuencias genbmicas ayuda a los investigadores a identificar las 
secuencias que pueden codificar protemas, Los calculos actuates 
in dican que el genoma humane contiene alrededor de 25 000 
genes T pero la can ti dad de proteinas hum anas es mucho mayor. La 
comparacibn de las secuencias de los genes “nuevos* con las de los 
genes conocidos en otras especies puede ayudar a identificar genes 
todavfa desconocidos. 

Dererminacibn de la funcion genica (p. 400). Cuando se desco- 
noce la funcion de un gen, su inactivacibn experimental y la obser- 


vacibn de los efectos fenotfpicos resultantes pueden proporcionar 
daves con respecto a su funcion. 

► Estudio de la expresibn de grupos de genes que interact uan 
entre si (p. 400). Los ensayos de micromatrices de DNA permiten 
que los investigadores comparer! patrones de expresibn de los genes 
en diversos tejidos, en distimos tiempos o bajo condiciones diferentes. 

Com para cion de los genomas dc diferentes especies (pp, 400- 
402). Los estudios comparatives de los genomas de especies rela- 
cionadas y muy diferentes proporcionan informacibn muy titil en 
muchos eampos de la biologia. 

Fumro de la genbmica (p. 402). La genbmica es el estudio siste- 
mntico de genomas completos; la protebmica es el estudio sistem£- 
tico de todas las protemas codificadas por un genoma. Los 
polimorfismos de un unico nudebtido (SNP) proporcionan marca¬ 
dores tittles para evaluar las variaciones geneticas humanas. 


Concept 


Las aplicaciones practicas de la tecnologia del DNA 
afectan a nuestras vidas de muchas maneras 

Aplicaciones medicas (pp. 402-404). La tecnologia del DNA se 
empiea cada vez m&s para el diagnostico de enfermedades genbticas 
y de otros tip os y podria mejorar el tratamiento de ciertos trastor- 
nos genbticos o incluso permitir su curacibn definiriva. 

Productos farmaceulicos (p. 404). La tecnologia del DNA posi- 
biliia la produedbn a gran escala de hormonas humanas y otras 
protemas con hues terapeuticos como, por ejemplo, vacunas mbs 
seguras, 

> Evidencia forense (pp. 404-405). Las huellas geneticas obtenidas 
por analisis de tejidos o liquidos corporales que se encuentran en la 
escena de un crimen pueden proporcionar evidencia definiriva para 
establecer la culpabilidad o no de un sospechoso, Estas huellas 
geneticas tambten son Utiles para establecer la patemidad. 


Saneamieuto ambiental (pp. 404-405), La ingenierfa genetica 
puede emplearse para modificar el metabolismo de los microorga¬ 
nism os de manera que pnedan usarse para extraer minerales del 
ambiente o para degradar varies tipos de materiales de desecho 
potenetalmente tbxicos. 

Aplicaciones en la agricultura (pp. 406-407). El objetivo de 
desarrollar plant as y ani males transgen icos es mejorar la productivi- 
dad de la agricultura y la cal id ad de los alimentos, 

► Scguridad y cuestiones elicas relacionadas con la tecnologia 

del DNA (pp. 407-408). Los beneficios potenciales de ta ingenie- 
ria genetica deben compararse de manera cuidadosa con los riesgos 
potenciales de la creacibn de productos o del desanollo de procedi- 
mientos peligrosos para los seres humanos o el ambiente. 




AiitoevalDadon 

I. iCuales de las siguientes herramientas de la tecnologia del DNA 
recombinante estan apareadas en forma incorrect con su uso? 

a. Enzima de restriccibn; produccibn de RFLP 

b. DNA ligasa: enzima que corta el DNA y crea los extremes cohesi- 
vos de los fragmentos de restriccibn 

c. DNA polimerasa: se usa en la reaccibn en cadena de la polimera¬ 
sa para amplificar secciones del DNA 

d. Transcriptasa inversa: produccibn de cDNA a parti r de mRNA 
e Electroforesis: separacibn de fragmenLos de DNA 
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2. i Cu&les de las siguientes afirmaciones no seria verdadera sobre d 
cDNA produddo a partir de tejido cerebral humane? 

a. Se ppdrfa amplificar por medio de reaction en cadena de la poli- 
merasa. 

b. Se podria emplear para producLr una genoteca genomica completa. 

c. Se produce a partir de mRNA con transcriptasa inversa, 

d. Se podria usar como sonda para localizar genes expresados en el 
cerebro. 

e. Carece de int rones de genes humanos y en consecuencia es pro¬ 
bable que pueda imroducirse en vectores fagos. 

3. Las plaruas se manipulan con mayor fad lidad mediante ingeniena 
gentiica que los animates porque: 

a. Los genes de las plantas no tienen intrones. 

b. Hay mas veciores para transferir DNA recombinante en las ctiu- 
las vege tales. 

c. Una celula vegeLal somatic a puede originar una plama completa. 

d. Los genes pueden insertarse en las celulas vegetales mediante 
microinyeccion. 

e* Las celulas de las plantas tienen nudeos mas grandes. 

4. Un paleontOlogc recuperd un Fragment o de tejido de piel de un dodo 
Cespecie de ave) extinguidos, preservado durante 400 anos. El inves- 
tigador querila comparer el DNA de la muestra con el de aves vivas. 
^Cuales de las siguientes herramientas sedan utiles para aumentar la 
catiLidad de DNA del ave disponible para la evaluation? 

a. Analisis de RFLP 

b. Reaction en cadena de la polimerasa (PCR). 

c. Electroporation. 

d. ElecLroforesis en gel 

e. HibridatiOn por Southern blot. 

5. La expresiOn de un gen eucarionte tionado en una celula proca- 
rionte se asocia con muchas difteultades, El uso de mRNA y de la 
transcriptasa inversa forma pane de una esuategia para resolver et 
problema del; 

a. Procesamiento postranscripcional 

b. Eleetroporacitin. 

c. Procesamiento postraductional. 

d. HibridatiOn de acidos nucleicos. 

e. Ligadura de fragmentos de restriction. 

6 ♦ La tecnoiogia del DNA se asocia con muchas aplicaciones medicas. 
iCu^les de las siguiemes acetones no se fleva a cabo en forma siste- 
matica en la actualidad? 

a. Production de hormonas para tratar la diabetes y el enanismo. 

b. Production de subunidades virales para vacunas. 

c. Introduction de genes sometidos a ingenierla genetica en game¬ 
tes humanos. 

d. Identification prenatal de genes asociados con enfermedades 
gentiicas. 

e. Evaluation genetica en busca de portadores de ale los nocivos. 

7, iChAl de las siguientes especies tiene el genoma mas grande y la 
menor cantidad de genes por millon de pares de bases? 

a. Haemophilus influ eneae-fbacteria). 

b. Satcharomyccs cerevisiae Clevadura). 

c. Arobidopsis fhdiana (planta). 

d. Drosophila melanogaster (mosca de la fruta). 

e. Homo sapiens (ser humane). 


8. iC ual de las siguientes secuencias de DNA de doble cadena tiene 
m&s posibilidades de ser reconocida como sitio de cone por una 
enzima de restriction? 

a. AAGG b. AGTC c. GGCC d. ACCA e. AAAA 
TTCC TCAG CCGG TGGI TTTT 

9. En los mtiodos de DNA recombinante el termino vector puede 
represen tar: 

a. La enzima que eoria el DNA en fragmentos de restriction. 

b. El extremo cohesivo de un fragmemo de DNA. 

c. Un marcador RFLP. 

d. Un plasmidc usado para transferir DNA en una celula viva. 

e. Una sonda de DNA usada para tdemificar un gen especffico. 

10. Cuando se emplea el metodo shotgun para el mapeo genOmico los 
investigadores llevan a cabo: 

a. Mapeo de ligamiento de cada cromosoma. 

b. Mapeo fl'sico extenso de cada cromosoma a partir de fragmentos 
cromosOmicos grandes. 

e. Secuentiatibn de fragmentos pequenos del DNA y luego orde- 
namiento de los fragmentos para determinar la secuencia gene¬ 
ral de nucleotides, 

± a y b. 
e. a T bye. 

Veanse las respuestas en el Aptndice A. 


Interrelacion evolutiva 

Si el enipleo de las tecnologias del DNA se disemina, ^cbmo podria 
modi hear la forma en que se produce la evolution en comparaciOn 
con los mecanismos evolutivos naturales que se han desarrollado 
durante los Ultimos 4 mil millones de an os? 


Problemas cienllficos 

Usted espera evaluar un gen que codifica una proteina neurotransmi- 
sora en celul as cerebrates hum an as y conoce la secuencia de aminofict- 
dos de la proteina. Explique la forma en que podria a) tdemificar los 
genes expresados en un cipo espetifico de celula cerebral, b) tdemificar 
el gen del neurotransmtsor, c) producir muchas copias del gen para su 
evaluation y d) producir una cantidad del neurotransmisor para eva¬ 
luar su potential como f&rmaco. 


Ciencia, tecnoiogia y sociedad 

^Puede generarse discrimination basada en la evaluation de genes 
' l peligroso$7 ^Que programas sugeriria para eviLar estos abusos? 
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A Fig. 21-1, Drosophila mutante con ur> ojo pequeno adicional 
en su antena. 


Conceptos clave 


21-1 El desarrollo embrionario implica la division 
celular, la diferenciacion celular y la 
morfogenesis 

21-2 Los distintos tipos celulares son resultado de la 
expresion genica diferenciada en celulas con el 
mismo DNA 

21-3 La formacion de patrones en los animales y en 
las plantas se debe a mecanismos geneticos 
y celulares similares 

21-4 Los estudios comparativos contribuyen a expli- 
car la manera en que la evolucion del desarrollo 
conduce a la diversidad morfologica 


Panorama general 


De una sola celula a un organism o 
multicelular 

E ste capftulo aplica gran parte de los conocimientos 
aprendidos sobre moteculas, celulas y genes a uno de los 
temas mas importantes de la biologia: la forma en que se 
desarrolla un organismo multicelular complejo a partir de una 
sola celula. La utilizacion del an&lisis genetico y la tecnologia 
del DNA para el estudio del desarrollo ha revolucionado este 
canrpo. En una forma bastante similar a la que emplearon con 
las mutaciones para determinar las vias del metaboiismo celu¬ 
lar, los investigadores volvieron a basarse en esto para estable- 
cer las vias del desarrollo. En un ejemplo sorprendente, varies 
investigadores suizos demostraron en 1995 que un gen deter- 
minado funcionaba como elemento de control principal para 
desencadenar el desarrollo del ojo en Drosophila (mosca de la 
fruta). La microfotografia electronica de barrido que se presen¬ 
ts en la figura 21-1 muestra parte de la cabeza anormal de una 


mosca que tiene un pequeno ojo adicional en cada antena. En 
esta mosca, el gen principal que desencadena el desarrollo del 
ojo se expresd en sitios corporales anormales y produjo el desa¬ 
rrollo de ojos adicionales, Un gen similar activa el desarrollo 
del ojo en los ratones y otros mamiteros. De hecho, los bi6lo- 
gos especialistas en desarrollo descubrieron similitudes nota¬ 
bles entre los mecanismos que forman los diversos organismos, 

El estudio cientifico del desarrollo se inicio hace casi 130 
anos, m&s o menos en la misma epoca en la que comenzo la 
genetica. Sin embargo, durante varias decadas, las dos discipli- 
nas avanzaron por vias bastante divergemes, Los biologos espe¬ 
cialistas en desarrollo se concent raron en la embriologfa, que es 
el estudio de los estadios del desarrollo que determinan que un 
ovulo fecundado se convierta en un organismo totalmente for- 
mado, Estes investigadores estudiaron a los animales que ponen 
sus huevos en el agua, incluyendo a los invertebrados marinos 
y vertebrados anfibios de agua duke, como por ejemplo, las 
ranas. Por medio del estudio de estos y de otros animates, as! 
como tambien de plantas, los biologos pudteron describir el 
desarrollo animal (vease cap. 47) y vegetal (vease cap. 35) a 
nivel macroseOpico y microscOpico. 

Durante los ultimas anos, los cientiFicos ban aplicado los 
conceptos y las herramientas de la genet ica molecular al estu¬ 
dio de la biologia del desarrollo, con resultados muy fructife- 
ros. En este capitulo se presentan algunos de los mecanismos 
basicos que comrolan el desarrollo en los animates y las plan¬ 
tas, poniendo enfasis especial en los conceptos basados en los 
estudios moteculares y geneticos. Despues de describir los 
prindpales procesos celulares en los que se basa el desarrollo, 
se comentara la forma en que las celulas se diferencian entre si 
y los factores que establecen el patron espacial de estos distin¬ 
tos tipos celulares en el embrion. Luego se examinar&n con 
mayor detalle los fundamentos moteculares de los diversos 
fenomenos especlficos a modo de ejemplo de algunos princi- 
pios generates del desarrollo. Por ultimo, se explicara la mane¬ 
ra en que los investigadores pueden conocer mejor la 
evolucion por medio de la comparaeion de los procesos del 
desarrollo en distintas especies. 
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Figure 21-2 

Organismos modelo para los estudios geneticos 
sobre el desarrollo 


DROSOPHILA MELANOGASTER 
(MOSCA DE LA FRUTA) 



Los mvestigadores pueden obtener mucha informacion de la 
mosca de la fruta t>nmpt$a mdanogaster (que a metiudo se deno- 
mina simplemenre Drosoph i!g) 5 imo de los organismos modelo 
mas importantes en k genetiea del desarrollo. El genedsta pio- 
nero T. H. Morgan digid a Drosophila como organismo modelo por 
primera vez a eomienzos del siglo XX y a partir de emonces, varias 
generaciones de genetistas la evaluaron de forma exhaustiva. Este 
organismo es pequerio y facii de desarrollar en el laboratorio y 
liene un tiempo de generation de solo dos semanas. Ademas pro¬ 
duce muchos descendiemes y los embriones se desarrollan fuera 
del cuerpo de la madre; ambos rasgos son benefidosos para los 
estudios que evaliian el desarrollo. La secuenciadon del genoma 
de Drosophila se completo en 2000; bene 180 x 10^ pares de bases 
(180 mill ones de bases, Mb) y alrededor de 13 700 genes. Aunque 
el desarrollo temprano de las tnoscas de la fruta es basiante dife- 
renie del de muchos otros animales, al menos desde un punto de 
vista superficial, la.investigation sobre el desarrollo de Drosophila 
proporciono un conocimiento pro fun do sobre los principles 
basicos del desarrollo de los animales. 


Cuando el objetivo principal de la investigation es compren- 
der los principios biologicos generates, el organismo elegido para 
el esiudio se denomina organismo modelo. Los investigadores 
escogen organismos modelo que les permiten evaluar un tema 
especifico, son representatives de un grupo mas grande y crecen 
con facilidad en el laboratorio. Con el fin de descubrir las cone- 
xiones entre los genes y el desarrollo, los biblogas emplean 
organismos con tiempos de generacibn relativamente conos y 
genomas pequenos, cuyo funcionamiento se conoce bastante 
bien. Estos tipos de organismos son ideales para el analisis gene- 
lico. Entre los organismos modelo favoritos en la genetiea del 
desarrollo se encuentran la mosca de la fruta Drosophila meiano- 
gaster; el nematodo Caenorhabditis degans , el raton Mus muscuks, 
el pez cebra Damo rerio, y la plant'a Arabidopsis thaliam. Antes de 
proseguir, le sugerimos que lea la informacion sobre los organis¬ 
mos modelo en la figura 21-2. En este capitulo se comentar&n 
los principios relacionados con el desarrollo establecidos a traves 
del estudio de estos organismos. 


CAENORHABDITIS ELEGANS 
(NEMATODO) 


El nematodo terresire Caenorhabditis degans (o C ekgans) proii- 
lera con facilidad en el laboratorio en pkcas de petri. Este gusa- 
no mide alrededor de 1 mm de longitud, tiene un cuerpo sencilio 
y transparente con solo unos pocos tipos de celulas, y se desa- 
rrolla a panir de un cigoto para transformarse en un adulto 
maduro en ires dias y medio. El genoma del nematodo tiene una 
Iongitud de*97 Mb y con tiene alrededor de 19 000 genes. La 
mayoria de loS' individuos son hermafroditas y producen tanto 
ovulos como espermatozoides. Los hermafroditas son adecuados 
para los estudios geneticos porque las mutaciones recesivas son 
faciles de detectar. Si un gusano con el fenotipo de tipo salvaje se 
autofertiiiza y una cuarta parte de su progenie tiene un fenotipo 
mutante (homocigoto para un alelo recesivo), el padre debe ser 
lieterocigoto para el alelo mutante recesivo. Atm cuando los 
homocigotos con mutaciones recesivas no se reproduzcan, ta 
inutacion puede mantenerse en los heterocigotos. Otra ventaja 
de C. ekgans es que todos los hermafroditas adultos tienen exac- 
tamente 959 celulas somaticas, que se originan a panir del cigo¬ 
to casi de la misma manera en todos los individuos. Con un 
microscopic que controlo todas las divisiones celulares inmedia- 
tamente despues de la fonnacion del cigoto los biblogos pudie- 
ron reconstruir la estirpe completa de todas las celulas del cuerpo 
adulto. 



Concepto 


El desarrollo embrionario implica la 
division celular, la diferenciacion 
, celular y la morfogenesis 

En el desarrollo embrionario de la mayoria de los organismos, 
un cigoto unicelular (bvulo fertilizado) origina muchos tipos de 
celulas diferentes, cada tipo con una estructura diferente y una 
fund bn correspondlente. Por ejemplo, un animal tiene celulas 
muscukres que le permiten moverse y celulas nerviosas que 
transmiten senates hacia las celulas muscuiares; una pknta tiene 
celulas mesbfilas que desarrollan la fotosintesis y celulas de sos- 
ten alrededor de los estomas (poros) que regulan el paso de los 
gases hacia el interior y el exterior de las hojas. Dentro de un 
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MU5 MUSCULUS 
(RATON) 


DAN 10 RERIO 
(PEZ CEBRA) 


ARABIDOPSIS THAUANA 
(BERRO COMUN) 



Entre los vertebrados hay dos que son 
especialmente adecuados para el an&lisis 
genetico del desarrollo, el raidn y el pez 
eebra. El raton Mils musatjus tiene una 
larga hist on a como mamifero modelo y 
se sabe bastante acerca de su biologia. El 
genoma del rat6n tiene una longitud apro- 
ximada de 2 600 Mb eon alrededor de 
25 000 genes, casi la misma cantidad que 
el genoma humano. En la actualidad, los 
investigadores manipulan genes de raton 
para produeir ratones transgenicos y 
ratones con '‘inactivation genica” (/moo 
ted out) de genes especificos mediante 
una mutadon. Sin embargo, los ratones 
tienen un tiempo de generation de alre¬ 
dedor de nueve semanas y sus embriones 
se desarrollan en el utero matemo, es 
decir ocultos de la vista cientifica, ambas 
desvemajas para los estudios del desarrollo. 


Muchas de las desvemajas del raton como 
vertebrado modelo estan ausentes en el 
pez cebra Danio rerlo. Estos peces peque- 
nos (2-4 cm de longitud) son faciles de 
criar en el laboratorio y los embriones 
transparentes se desarrollan fuera del 
cuerpo de sus madres. Aunque el tiempo 
de generation es relativamente largo 
(entre dos y cuatro meses), el desarrollo 
temprano se produce de manera rapida: 
24 boras despues de la fecundation, la 
mayor parte de los tejidos y los rudimen- 
tos de los rirganos ya estan formados y, a 
los dos dias, un pez pequeno sale del 
huevo. El genoma del pez cebra (que se 
calcula de una longitud aproximada de 
1 700 Mb) todavia esta siendo mapeado y 
secuenciado, pero los investigadores ya 
ban identificado muchos genes compro- 
metidos en el desarrollo de este animal. 




Para estudiar la genetica molecular del desa¬ 
rrollo de las plantas, los investigadores sue- 
len usar una pequeha planta fanerogama 
de la familia de las mostazas denominada 
Arabietopris tMiara# (o solo Arafeidopsis). 
Una de estas plantas puede crecer en un 
tube de ensayo y produeir miles de plantas 
hijas despues de otho a diez semanas; 
como en las plantas de guisante de Mendel, 
cada flor produce sus propios ovulos y 
espennatozoides. Para evaluar la fundon 
de los genes, los cientificos pueden crear 
plantas de Arabidopsts transgenicas (vease 
fig. 20-19). En compaction con algunas 
otras especies de plantas, Aro&dbpsft tiene 
un genoma relativameme pequeno, con 
alrededor de 118 Mb y aproximadamente 
25 500 genes. 


organismo multicelular, los distimos tipos de celulas forman teji¬ 
dos, los tejidos constituyen organ os 5 los organos forman sistemas 
de organos y los sistemas de organos se asocian para crear el 
organismo completo. Por tamo, el proceso de desarrollo embrio- 
nario no solo debe orlginar distintos Lipos de celulas, sine que 
ademas debe crear estructuras de mayor nivel dispuestas en una 
forma tridimensional especifica. 

Las fotograflas de la figura 21-3 ilustran la gran transforma¬ 
tion que sufre un cigoto para convertirse en un organismo. Esta 
transformation se debe a tres procesos interrelation a dos: divi¬ 
sion celular, diferendacion celular y morfogenesis, Por medio de 
una sucesidn de dmsiones celulares mitOticas, el cigoto da orb 
gen a una gran cantidad de celulas. Sin embargo, la division celu¬ 
lar solo produciria un gran numero de celulas identicas, que no 
se parecerian en nada a un animal o una plama. Durante el desa¬ 
rrollo embrionario, no solo aumenta la cantidad de celulas, sino 
que adern&s se produce la diferendacion celular, que es el pro¬ 
ceso a travds del cual las celulas adquieren una estmetura y una 


fundon especializadas. Ademas, los distintos tipos de celulas no 
se distribuyen de forma aleatoria, sino que se organizan en 
tejidos y drganos. Los procesos fisicos que dan forma al orga¬ 
nismo constituyen la morfogenesis, que signifies "Lreacion de la 
forma". 

Los procesos de division y diferenciacidn celular, y de morfo¬ 
genesis se pueden produeir al rnismo tiempo (fig, 21-4). Los 
acomecimientos morfogeneticos determman el plan corporal bash 
co en un memento muy temprano del desarrollo embrionario 
porque establecen, por ejemplo, que extremo del embrion de 
animal se convertira en la cabeza o que extremo del embrion 
vegetal se transformara en las raices. Estos acomecimientos ini- 
ciales determinan los ejes corporales del organismo, tal como el 
eje anteroposterior (cabeza-cola) y el eje dorsoventral (dorso- 
vientre). Los acontedmientos morfogeneticos mis tardios esta¬ 
blecen la localization relativa de las estructuras dentro de 
regiones mas pequerias del embrion, como, por ejemplo, los 
apendices en el cuerpo de una mosca, las aletas de un pez o los 
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(a) Huevos de rana fecundados (b) Renacuajo que sale de un 

hue vo 


A Fig. 21-3. Del ovulo fecundado a! animal: la diferencia que 
puede representar una semana. La division y la diferendacibn celu¬ 
lar, y ta morfogenesis tardan solo una semana en transfornnar cada uno 
de los dvulos de rana fecundados mostrados en {a) en un renacuajo en 
eclosion como el que se muestra en (b). Una cubierta gelatinosa pro- 
tectora rodea los huevos y el renacuajo. 


dedos en la extretnidad de un vertebrado, y luego deniro de 
regiones todavla mas pequenas. 

La divlsibn y la diferendaridn celular desempenan papeles 
imporiames en la morfogenesis de todos los organismos, de la 
misma manera que la muerte celular programada de ciertas celu¬ 
las en el momento oportuno. No obstante, los esquemas genera¬ 
tes que rigen la morfogenesis de los animales y las plantas tienen 
diferencias slgmficativas. Si bien hay muchos mecanismos com- 
partidos, el desarrollo de los animales y las plantas difiere en dos 
elementos principales: 

► En los animales, pero no en las plantas, se deben producirse 
movimienfos de las celulas y los tejidos para que los embrio- 
nes tnidales adquieran la forma tridimensional, ca'racteristiea 
del organismo. 

► En las plantas, pero no en los animates, la morfogenesis y el 
crecimiento en el tamano global no se Unman a los periodos 
embrionario y juvenil, sino que se producen durante toda la 
vida de la planta. 

Las estmcturas responsables del crecimiento cominuo de la 
planta y de la formacion permanente de organos nuevos son los 


(a) Desarrollo animal. La mayorfa 
de los animales experimental! 
ciertas variaciones en los estadios 
de blastula y gastrula. La bldstuta 
es una esfera de celulas que 
rodea a una cavidad llena de 
liquido, La gastrula se forma 
cuando una regldn de la blastula 
se invagina y forma un tubo -o 
sea, un Intestine rudimentario-. 
Una wi que el animal madura, la 
diferenciacibn se lipiita a la 
sustitucibn de las celulas danadas 
o perdidas. 



Cigoto Ocho celulas 

(bvulo fecundado) 




Intestino 


celular 


Blastula 

{corte transversal) 


Gastrula 

(corte transversal) 



Animal adulto 
(estrella de mar) 


Division celular 


Morfogenesis 


(b) Desarrollo vegetal. En las 

plantas con semillas se desarrolla 
un embribn complete dentro de 
la semilla. La morfogenesis, que 
a bare a la division celular y la 
expansion de la pared celular en 
vez del movlmiento de celulas o 
tejidos se produce durante toda 
la vrda de la planta. Los 
meristemas apicales (de color 
pGrpura) se forman de manera 
continue y se desarrollan en los 
diversos organos de las plantas a 
medida que £stas crecen en 
forma ilimitada. 


Diferendadon celular observable 


Hojas 
seminales 


Cigoto 

(ovulo fecundado) 


Dos celulas 



Embribn dentro 
de la semilla 


Planta 


▲ Fig. 21-4. Algunos estadios clave del desarrollo de los animates y las plantas. La division celular, la morfogenesis y la diferendadbn celu¬ 
lar forman parte del desarrollo de los animales y de los vegetales. Los acontedmientos moleculares que conducen a la diferendadbn celular comien- 
zan en una fase tan tern prana como el estadio de dos celulas, pero no se evidencian d iferencias observables hasta mucho m3s adelante. 
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meristemas apicales, que son regiones embrionarias perpemas 
que estan presenLes en las pumas de los brotes v las raices. En 
condiciones normales, e! desarrollo continue de los animales adui- 
tos se limits a la produccion de celulas que deben reemplazarse 
de forma permaneme durante toda la vida del animal. Algunos 
ejemplos de estas celulas son las celulas sanguineas, las de la piel 
y las que recubren los intestines. 

Durante la diferenciacion y la morfogenesis, las celulas embrio- 
narias se comportan y funcionan de diferentes maneras, aun- 
que todas provienen de la misma celula; el cigoto. En la 
siguieme seccidn se explicara ia forma en que se produce este 
desarrollo. 


Eva I list cion de ccmceptos 


1. Como se explicd en el capfiulo 12, la mitosis origina dos 
celulas hijas con genes identicos a los de la celula madre. 
Sin embargo, aunque usied es et producto de muchas 
divisiones mitoticas, no es solo un conjunto de celulas 
identicas. ^Por que? 

2. ^Cuales son las diferencias fundamentales entre las plan- 
tas y los animales en relacidn con sus mecanismos de 
desarrollo? 

Veanse fas respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


Los distintos tip os celulares son 
resultado de la expresion genica 
diferenciada en celulas con 
el mismo DNA 

En los capttulos anteriores se explicd que las diferencias entre 
las celulas de un organismo multicelukr se debian cast en su 
totalidad a divergencies en la expresion genica, no a diferencias en 
los genomas de las celulas (hay pocas excepdones, como, por 
ejemplo, celulas productoras de anticuerpos; vease figura 43-11). 
Ademis se menciono que estas diferencias se producen durante 
el desarrollo, a medida que los mecanismos reguladores activan 
e inaettvan los genes espedficos. Ahora se analizara parte de la 
evidencia relacionada con estas afirmaciones. 

Evidencia que respalda la equivalencia 
genomica 

Los resultados de muchos experimentos respaldan la eon- 
elusion de que casi todas las celulas de un organismo ticnen 
eqtdvntencia genomica; es decir, todas tienen los mismos genes. 
iQue pasa con estos genes cuando una cdula comienza a dife- 
renciarse? Se puede empezar a definir esta cuestion si se deter- 
rnina si los genes se inactivan de manera irreversible durante la 
diferenciacion. For ejemplo, ^una celula epidermica de un dedo 
contiene un gen funcional que especifica el color de los ojos o 
este gen esta destruido o maefivado de manera permanente en 
esta celula? 


Figura 21-5 

£Una celula vegetal diferenciada, 
puede desarrollarse hasta convertirse en una 
planta completa? 


EXPERIMENTQ 


Corte transversal 

iz de zanahoria 




Fragmentos 
cultivados en un 
medio con 
nutrientes; la 
agitation 
separa las celulas 
individuates 
en el medio 
liquido. 


RESULTADOS 


Las celulas 
se pa rad as 
libres en la 
suspension 
comienzan 
a divldirse. 


La planta 
embrionar ia 
se desarrolla a 
partirde una 
sola celula 
cultivada 


La plantilla se 
cultiva en un 
medio con agar 
Luego se planta 
en la tierra 


Una sola 
cdula som^tica (no reproductive) 
de la zanahoria se desarrolla 
hasta convertirse en una planta 
de zanahoria madura. La planta 
nueva es un dupjfcado genetico 
(don) de la planta "madre". 



Planta adulta 1 ; 


CONCLUSION 


Por lo menos algunas celulas diferendadas 
(som^ticas) vegetates son totipotentiates, o sea, capaces de revertir 
su diferendaci6n y original todos Jos tipos de celulas de una planta 
madura. 


Totiporencralidarf en las plantas 

Un enfoque experimental que permite evaluar la equivalence 
genomica consiste en determiner si una celula diferenciada puede 
product r un organismo complete. E C Steward y sus alumnos de 
la Cornell University realization experimentos de este tipo duran¬ 
te la decada de 1950 en plantas de zanahoria (fig. 21-5), que les 
permitieron establecer que las cdulas diferendadas obtenidas de 
la ra£z (la zanahoria) y colocadas en un medio de cultivo podian 
convertirse en plantas adultas normales, cada una con genes 
identicos a Jos de la planta "madre”. Estos resultados revelan que 
la diferenciacidn no se asocia necesariamente con cambios irre- 
versibles en el DNA. For lo menos, en las plantas, las celulas 
maduras pueden desdiferenciarse y originar todos los tipos de 
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celulas especializadas del organismo maduro. Todas las ctiulas 
con este potential se denominan totipotenciales> 

La utilization de una o varias celulas somaticas precedences 
de un organismo muhlcelular para crear otro individuo genetica- 
menie identico se denomina clonacion y cada individuo rmevo 
formado de esta manera se denomina don (del griego felon, vas- 
tago), Hn la actualidad la clonacibn de plantas se emplea de 
manera extensa en agricultura. En realidad, si en algtin momen- 
lo usted ha generando una planta nueva a partir de una rama de 
otra planta, realize una clonacion. 


Trmplante nuclear eh animales 

Las celulas diferenciadas de los animales no suelen dividirse 
en cultivo y aun menos desarrollar los distintos tipos de celulas 
de un organismo nuevo. Por tanto, los investigadores especia- 
listas en animales debieron utiiizar un enfoque distinto para 
determinar si las celulas animales diferenciadas podian ser toti- 
potenciales. Su enfoque consistib en extraer el nticleo de un 
ovulo fecundado o eigoto y reemplazarlo por el nucleo de una 
celula diferenciada, un metodo denominado trasplantc nuclear , Si 
el nucleo del donante diferenciado conserve toda su capacidad 
genbtica completa debe ser capaz de dirigir el desarrollo del bvulo 
receptor para que se formen todos los rejidos y los organos apro- 
piados del organismo, 

Robert Briggs y Thomas King llevaron a cabo estos experi- 
memos en ranas en la decada de 1950 y John Guidon los amplio 
en la decada de 1980. Estos investigadores trasplantaron un nucleo 
de una celula embrionaria o de un renacuajo a un ovulo enucle- 
ado de la misma especie. A menudo, el nucleo trasplantado fue 
capaz de mantener el desarrollo normal del huevo para que se 
convirtiera en un renacuajo (fig* 21-6). Sin embargo, la “poten- 
da” de los nucleos trasplantados para dirigir el desarrollo normal 
se relations de forma inversa con la edad del donante: cuanto 
mayor era ta antiguedad del nucleo de la celula donante. menor 
era el poreentaje de renacuajos con desarrollo normal. 

A partir de estos resultados se puede determinar que hay algo 
en el nucleo que camhid cuando las celulas animales se diferenciam 
En las ranas y en la mayoria de los animales, la potencia nuclear 
tiende a limitarse cada vez mas a medida que progresan el desa¬ 
rrollo embrionaria y la diferendadbn celular. Los investigadores 
demostraron que aunque la secuencia de bases del DNA no suele 
modificarse, la estructura de la cromatina se altera de forma espe- 
tifica, que, por lo general, implica modificaciones quimicas de las 
histonas o mediation del DNA (vease cap, 19), Sin embargo, estos 
cambios en la cromatina, a veces son reversibles y los biologos 
coinciden en que los nucleos de las celulas animales mas diferen- 
tiadas tienen todos los genes necesarios para constituir todo el 
organismo, En otras palabras, los distintos tipos de celulas del 
cuerpo de un animal tienen estructuras y funciones diferentes no 
porque contengan otros genes sino porque expresan distintos gnu 
pos de genes pertenecientes al mismo genoma. 

Clonacion reproducriva en los mamiferos, Hay evidences 
que indican que todas las celulas de un organismo tienen el 
mismo DNA que tambien provienen de experim ernes realizados 
en mamiferos, Desde hace tiempo, los investigadores son capaces 
de cionar mamiferos al utiiizar nticleos o celulas procedentes de 
varies tipos de embriones , temp ranos. Sin embargo, antes no se 
sabia si un nucleo de una celula lotalmente diferenciada podia 
“reprogramarse” para que fuera totipotential. No obstante, en 
1997, los investigadores escoceses fueron los protagonistas de los 
titulares de los peribdicos euando anunciaron el nacimiento de 


Figure 21-6 

lE\ nucleo de una celula animal 
diferenciada puede dirigir el desarrollo de un 
organismo? 


EXPER1MENTO 


Los i 


investigadores enuclearon bvulos de rana 
mediante su exposicibn a luz ultraviolets, que destruye los nucleos. 
Los nucleos de las celulas de los embriones hasta el estadio de 
renacuajo se trasplantaron a los bvulos enucleados. 


Embrion de rana 


Ctiula 

menos 

diferenciada 

Nucleo 
donante 
trasplan¬ 
tado 


i Ovulo derana 



Renacuajo 


Celula (intestinal) 

completamente 

diferenciada 


NOdeo 

donante 

trasplantado 


La mayoria se 
convirtib en renacuajo 


< 2% setransformd 
en renacuajo 


RESULTADOS 


La mayor parte de los bvulos receptores se 
convirt reran en renacuajos cuando los nucleos trasplantados prove- 
nfan de embriones tempranos, porque sus celulas son relativamen- 
te indiferendadas. Sin embargo, con los nucleos de las ctiulas 
intestibales totalmente diferenciadas de un renacuajo, menos del 
2% de los bvulos se transforms ran en renacuajos nor males y la 
mayoria de los embriones murieron en un estadio del desarrollo 
mucho mbs temprano. 


CONCLUSION 


El nucleo de una celula diferenciada de rana 
puede desarrollar un renacuajo de forma directa. Sin embargo, su 
capacidad de hacerlo disminuye a medida que la celula donante se 
diferenera m3s, probablemente debido a cambios en el nucleo. 


Dolly un cordero clonado a partir de una oveja adulta por medio 
del trasplame nuclear a partir de una celula diferenciada (fig* 
21-7), Estos investigadores lograron la desdiferenciacibn necesa- 
ria de los nucleos donantes por medio del cultivo de celulas de 
mamifero en un medio deficiente en nutrientes. Luego, los inves¬ 
tigadores fusionaron estas celulas con bvulos de oveja cuyos nucle¬ 
os se habian extraido con anterioridad. Las celulas diploides 
resuliames se dividieron formando embriones tempranos que se 
implantaron en madres sustitutas, Uno de los varios centenares 
de embriones implantados complete su desarrollo normal con 
exito y nacib Dolly. 

Los analisis posteriores demostraron que el DNA cromosbim- 
co de Dolly era identico al del nucleo donante (su DNA mito- 
^ondrial provenia del donante del bvulo, como se esperaba), En 
el 2003, a los 6 anos, Dolly sufrib complicaciones secundarias 
por una enfermedad pulmonar que suele observarse en ovejas 
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Figure 21-7 

donation reproductive 
de un mamifero por medio de traspiante nuclear 


APUCAOOIM 


Este i 


metodo se usa para produdr animates 
clonados, cuyos genes nudeares son id^nticos a fos del animal 
donante que aporta e! nucleo. 


En ta figura se ifustra el procedimiento emplea- 
do para produdr a Dolly, el primer caso comunicado de un manm- 
fero don a do con el nucleo de una cetula diferen da da. 


Mamifero 
donante 
de la ctelula 



Las celulas 
de mamifero 
cultivadas se 
exponen a un medio 
con deflate nda de 
nutrlentes, lo que 
detiene el ciclo celular 
y produce la 
desdiferendaddn 


Desarroflo 
en cultivo 


Implanteenel 
utero de una tercera 
oveja 



- Nucleo de la, 
celula de mamifero 


Embrton temprano 


; Desarrollo 
embrionario 



Mad re sustituta 


Cordero (Dolly ") 
gen^ticamente tetentico 
a la c£lula del 
mamifero donante 


RESULTADOS 


El animal clonado tiene el mismo aspecto y la 
misma composiddn genetica que el animal donante que aportd el 
nucleo, pero es diferente del donante del 6vulo y de la madre sustituta. 



A Fig. 21-8. Copy Cat, el pri¬ 
mer gato clonado. 


mucho mayores, por lo que se 
decidio aplicarle la eutanasia, 

Su muerte prematura y su 
condition attritica condujeron 
a especular que sus celulas 
eran “mayores" que las de una 
oveja normal, lo que posible- 
meme refleja una reprograma- 
d 6n incompleta del nucleo 
trasplantado original. 

Desde 1997 se demostro la 
donation en muchos otros ma- 
miferos, como, por ejemplo, 
ratones, gates, vacas, caballos y 
cerdos. En la mayor parte de 
los casos, el objetivo del expe- 
rimemo era produdr indivi- 
duos nuevos, lo que se conoce como donacidn reproductiva. Con 
anterioridad comentamos varios datos obtenidos a partir de estos 
experimentos. Por ejemplo, los animates clonados de la misma 
especie no siempre tienen el mismo aspecto o se comportan de la 
misma manera. En una manada de vacas elonadas, a partir de 
la misma tinea celular, algunas vacas fueron dominantes y otras 
mas sumisas, Otro ejemplo es el primer gato clonado, denomina- 
do Copy Cat ("gato copiado") (fig. 21-8), Se trata de una gata 
que tenia un pelaje de varios colores ("calico") igual al de su tinica 
madre pero con un color y un patrbn distintos debido a la inacti- 
vacidn al azar de! cromosoma X, que es un acontedmiento nor¬ 
mal durante el desarrollo embrionario (vease fig. 15-10). Es 
evidente que las influencias ambienLales y algunos fenomenos ale- 
atorios pueden desemperiar papeles significativos durante el desa¬ 
rrollo. 

La clonacion exitosa de varios mamiferos ha generado especu- 
lad ones rdacionadas con la clonacion de seres humanos. A 
comienzos de 2004, algunos investigadores de Corea del Sur infer- 
maron la realization sat is fact or ia del primer paso en ta clonacion 
reproductiva de seres humanos. En este estudio se trasplantaron 
nucleos de celulas humanas diferenciadas a ovulos no fertilizados 
cuyos nucleos habian sido eliminados. Se estimuld la division de 
estos ovulos y algunos alcanzaron el estadio de blastodsto, que es 
un estadio embrionario temprano similar al de bDstula, que se 
muestra en la figura 21-4. Aunque no se permitio que los ernbrio- 
nes se desarrollaran mas alia de este estadio, el estudio de estos 
investigadores avanzo un paso hacia la posibilidad de la donation 
reproductiva de seres humanos, lo que plantea temas £ticos sin 
precedentes. Sin embargo, los problemas asociados con el proceso 
de clonacion nos proporcionan un poco mas de tiempo para pensar. 


Problemas asociados con la clonacion animal. En la 
mayor parte de los estudios de traspiante nuclear realizados 
hasta ahora, solo un pequerio poreeniaje de los embriones do- 
nados se desarrolla con normalidad hasta el nacimiemo, Al 
igual que Dolly, muchos animates clonados tienen varios defec- 
tos. Por ejemplo, los ratones clonados revelan una tendencia 
especial a desarrollar obesidad, neumoma, insuficiencia hepati- 
ca y muerte prematura. Los cientificos creen que incluso los 
animales clonados que parecen normales probablemente tienen 
defecLos smites* 

En los tiltimos arios se comenzaron a analizar las razones que 
determinan la baja eficiencia de la clonacidn y la elevada inci- 
dencia de anomallas* En los nucleos de las celulas totalmente 
diferenciadas hay un pequerio conjunto de genes que se activa y 
la expresidn del resto se reprime. Esta regulacfen suele ser el 
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resultado de eambios epigeneticos en la cromatina, como s pgr 
ejemplo, la acetilarion de las histonas o la raetiladdn del DNA 
(vease fig. 19-4). Muchos de estos eambios deben invertirse en el 
nucleo del animal donante para que se expresen a repriman Los 
genes apropiados en estadios tempranos del desarrollo. Los inves- 
tigadores descubrieron que t al igual que el DNA de las ceiulas 
diferenciadas, el DNA de las ceiulas de los embriones clonados 
solia tener mas grupos metilo que el de ceiulas equivalentes de 
embriones no clonados de las mismas especies. Este hallazgo 
indices que la reprogramacidn de los nticleos don antes no siem- 
pre es completa. Como la metilacidn del DNA contribuye a regu¬ 
lar la expresion de los genes, los grupos metilo ubicados en sitios 
mapropiados del DNA del nucleo donante podrian interferir 
sobre el patrOn de expresion genica necesario para el desarrollo 
normal del embribn. 


Ceiulas mad re 
embrionarias 

EmbriPn humano temprano 
en estadio de blastodsto 
(equtvalente a la biastuia 
en [os mamiferos) 



Ceiulas madre aduitas 


En este ejemplo, 
de la m£dula dsea 



CeUilas madre de los animates 

El estudio de un grupo de ceiulas denominadas ceiulas madre 
respaldo de forma adicional la idea de que las ceiulas se diferen- 
ciaban a traves de la expresion de grupos distintos de genes pre- 
sentes en genomas identicos, Una celula madre es una celula 
rektivamente no especializada que puede tamo reproducirse en 
forma indefinida como, en condiciones apropiadas, diferenciarse 
en ceiulas especializadas de a uno o varios tipos, Por tanto, las 
ceiulas madre tienen la capacidad de reabastecer a su propia 
poblacidn de ceiulas y de produeir ceiulas que experimenten 
diversas vias de diferendarion. 

Los embriones tempranos de muchos animales tienen ceiulas 
madre totipoteneiales que pueden originar ceiulas diferenciadas de 
todas las clases, Las edulas madre pueden aislarse de embriones 
temprenos, en el estadio de blastula, o en su equivaiente humano, 
el estadio de blastodsto (fig. 21-9) En cultivo, estas afiulas madre 
embrionarias se reproducen de forma indefinida y de acuexdo con 
las condiciones del cultivo, pueden diferenciarse para convertirse 
en ceiulas especializadas, incluso en ovules y espermatozoides. 

El cuerpo adulto tambien posee ceiulas madre que sirven para 
reemplazar a las ceiulas especializadas que no se reproducen cuan- 
do es necesario. A diferencia de las ceiulas madre embrionarias 
totipotenciales, las ceiulas madre aduitas se consideran pluripo- 
tenciales porque son capaces de originar muchos tipos celulares 
pero no todos. Por ejemplo, las ceiulas madre de la medula osea 
pueden dar origen a todos los tipos de ceiulas sanguineas (v£a$e 
fig, 21-9) y las que se encuentran en la pared del intestino rege- 
neran las diversas ceiulas que forman la pared intestinal. Para 
sorpresa de muchos investigadores, recientemente hemos descu- 
bierio que el cerebro adulto contiene ceiulas madre que siguen 
produciendo algunas clases de ceiulas nerviosas. Aunque los ani¬ 
mates adultos solo tienen pequerias cantidades de ceiulas madre, 
los cientificos intentan aprender a idemificar y atslar estas celu- 
las de diversos tejidos y en cienos cases, a cultivarlas. Ampliando 
esta investigation, los cientificos pudieron descubrir que con las 
condiciones de cultivo adecuadas (por ejemplo, agregando facto- 
res de crecimiento especificos), las ceiulas madre culrivadas pro- 
venientes de animates adultos pueden diferenciarse en varios 
tipos de ceiulas especializadas. 

La experimentation con ceiulas madre embrionarias o aduitas 
proporciona infbrmaddn muy Util sobre la diferenciacion y apor- 
ta aplicaciones medicas potendales. El objetivo final es obtener 
ceiulas para reparar drganos lesionados o enfermos: por ejemplo, 
ceiulas pancreaticas productoras de insulina para pacientes con 
diabetes o ciertas clases de ceiulas cerebrales para pacientes con la 
enfermedad de Parkinson o de Huntington. En la actualidad, las 


CduJas madre 
en cultivo 


Condiciones 
de cultivo 
diferentes 



i 


i 


i 


Distintos 

tipos 

de cdufas 
diferenciadas 



Ceiulas hep^ticas Ceiulas nerviosas 



Ceiulas de Ja sangre 


A Fig, ^1-9. Experrmentadon con ceiulas madre. Las ceiulas madre 
animates, que pueden aislarse de embriones tempranos o de tejidos 
adultos y cultivate, son ceiulas reiativamente indiferendadas que se 
autoperpetLian. Las ceiulas madre embrionarias son nri^s faciles de cul- 
tivar que las ceiulas madre aduitas y, en teoria, pueden originar todos 
los tipos celulares. El espectro de tipos celulares que pueden formarse a 
partir de las ceiulas madre aduitas todavfa no se conoce totalmente. 


ceiulas madre embrionarias son mas prometedoras que las 
aduitas para este tipo de aplicaciones, pero, como las cdxtlas 
provienen de embriones humanos, su utilizaddn plantea cues- 
tionamientos eticos y politicos. 

Hoy las ceiulas madre embrionarias se obtienen de embriones 
donados por mujeres sometidas a tratamlentos de infenilidad o 
de culttvos de ceiulas durante periodos prolongados que se esta- 
blecieron de fonna original a partir de ceiulas aisladas de embrio¬ 
nes donados. Con la reciente clonacidn de embriones humanos 
hasta el estadio de blastodsto, los cientificos podrian usar estos 
clones como fuente de ceiulas madre embrionarias en el future, 
Cuando el objetivo principal de la clonacidn es produeir cdulas 
madre embrionarias para tratar mfermedades, el proceso se deno- 
mina dtitiatidn terapiutica , Aunque la mayor!a de las personas 
creen que la clonacidn reproductiva de seres humanos no es 
etica, hay opiniones encontradas en tomo a la naturaleza moral 
de la donation terapeutica. Algunos consideran que esta mal 
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crear embriones que seran destruidos, inientras que otros, en 
palabras del investigador que creb a Dolly, creen que “la dona- 
cion puede conseguir benefidns tan grandes que seria inmoral 
no llevarla a cabof; 

Las evidences que comentamos demuestran que casi todas las 
celulas de una planta o un animal contienen el mismo conjumo 
de genes. A continuacibn se explicaran los procesos principales 
que originan los disiinios tipos celulares; esio es, la base mole¬ 
cular de la diFerenciacibn celular. 

Regulation transcriptional de la expresion 
genica durante el desarrollo 

A medida que los tejidos y los organos de un embridn 
adquieren su forma, las celulas $e diferencian de forma eviden- 
te tan to en su estructura comp con su funcibn. Estos cambios 
visibles en realidad son el resukado de la historia del desarrollo 
de una celula que se remonta a las primeras divisiones mitoticas 
del cigoto. Sin embargo, los cambios mas tempranos que deter- 
minan que una cdula avance a traves de una via de especializa- 
cibn determinada son smiles y solo se manifiestan a nivel 
molecular. Antes de que los biblogos conocieran mucho acerca 
de las modificaciones moleculares que se producen en los 
embriones, se habia acuriado el termino determinacibn para 
describir los acontecimientos que conducian a la diferenciacibn 
evidente de una celula. Al final de este proceso, una celula 
embrionaria esta comprometida de manera irreversible a alcan- 
zar su destine final y se dice que esta determinada. Si una celu¬ 
la comprometida se coloca de manera experimental en otro sitio 
de! embribn, continuant diferenciandose en el tipo celular para 
el que estaba destinada. 

En la actualidad, la deterniinacibn se entiende en temiinos de 
cambios moleculares. El resukado de la determinacibn -diferen¬ 
ciacibn celular observable- depende de la expresion de genes para 
proteinas especificas del tejido . Estas protefnas solo se encueniran en 
un tipo determinado de cdula y proporcionan a la celula su estruc¬ 
tura y su funcibn camcteristicas. La primera evideneia de diferen¬ 
ciacibn es la aparicibn del mRNA correspondiente a estas 
proteinas. Eventualmente, esta diferenciacibn se evideneia con un 
microscopic en forma de cambios en la estructura celular En la 
mayor parte de los casos, el patron de expresion de los genes de 
una celula diferenciada se controla a nivel de la transcripcion. 

Las celulas diferenciadas son especialistas en la sintesis de 
proteinas especificas del tejido. For ejemplo, como resultado de la 
regulacion transcripcional, las celulas hepaticas se especializan 
en la production de albtimina y las celulas del cristalino en la 
sintesis de cristalinas (v£ase fig. 19-7). En realidad, las celulas del 
cristalino dedican el 80% de su capacidad de sintesis de pro¬ 
tefnas a producir proteinas del cristalino, lo que permite que 
esta estructura iransmiia y enfoque la luz. Las celulas muscula- 
res esqueleticas son otro ejemplo. Las “celulas” del musculo 
esquelerico son fibras largas que tienen muchos nucleos dentro 
de una sola mem bran a plasmatica. Poseen eoncentraciones ele- 
vadas de tipos musculares especificos de las proteinas contracti- 
les miosina y actina, ademas de protefnas receptoras de 
membrana que detectan las senates de las celulas nerviosas. 

Las celulas musculares se desarrollan a partir de celulas pre¬ 
cursors embrionarias que tienen el potential para transfor- 
marse en varios tipos alternaiivos de celulas, como, por ejemplo, 
celulas cartilaginosas o celulas adiposas, pero las condiciones 
especificas del medio las comprometen a transformarse en celu¬ 
las musculares. Aunque las celulas comprometidas parecen no 
haber sufrido cambios en el examen microstbpico. se ha produ- 


cido la determination y las celulas se convirtieron en mteblasfos, 
Finalmente, los mioblastos empiezan a sintetizar grandes canti- 
dades de proteinas especificas del musculo y se fusionan para 
format celulas musculares esqueleticas multinucleadas en forma 
de huso maduras (fig. 21-10, izquierda). 

Los investigadores dilucidaron los sucesos que se desarrollan 
a nivel molecular durante la determinacibn de la celula muscular 
por medio de la proliferation de mioblastos en culdvo y la apli- 
cacibn de algunas de las tecnicas que comentamos en el capitulo 
20. En primer lugar, se creb una genoteca de cDNA con todos los 
genes que expresan los mioblastos en culdvo. Luego se insertb 
cada uno de los genes donados en una celula precursor embrio¬ 
naria distinta y se evalub su diferenciacibn en mioblastos y celu¬ 
las musculares. De esLa manera, los investigadores identificaron 
varios "genes reguladores maestros", cuvos productos proteicos 
obligan a las celulas a transformarse en celulas musculares esque¬ 
leticas. Por tamo, en el caso de las celulas musculares, la base 
molecular de la determinacibn se encuentra en la expresion de 
uno o varios de estos genes reguladores principales. 

Para comprender mejor la forma en que se produce el com¬ 
promise en la diferenciacibn de las cblulas musculares se des- 
cribira de forma mas detaliada el gen regulador principal 
denominado myoD (vease fig. 21-10, derecha), Este gen codifi- 
ca la proteina MyoD, un facior de transcripcion que se une a 
elementos de control especificos en los amplificadores (enhan¬ 
cer) de varios genes diana y estimula su expresibn (vbase fig. 
19-6). Algunos genes diana para la myoD codifican otros facto- 
res de transcripcion especificos del musculo, La proteina MyoD 
tambien estimula la expresibn del gen myoD propiamente dicho, 
lo que perpetua su efecto para mantener el estado diferenciado 
de la cdula. Es probable que todos los genes aciivados por la 
MyoD tengan potenciadores reconocidos por la MyoD y, por 
tan to, se controlen de forma coordinada. Por ultimo, los fac to¬ 
res de transcripcion secundarios activan genes que codifican 
proteinas, como, por ejemplo, la miosina y la actina, que con- 
fieren las proptedades unicas de las celulas musculares esque- 
Ibtieas. 

La proteina MyoD es muy poderosa. Los investigadores la uti- 
lizaron para cambiar algunos ripos de celulas no musculares con 
diferenciacibn completa, como, por ejemplo, celulas adiposas y 
hepaticas, y convertirlas en celulas musculares. ^Por que este 
mecanismo no funciona en todas las celulas? Una explicacibn 
probable es que la activacibn de los genes especificos del muscu¬ 
lo no solo depender de la proteina MyoD, sino que adem&s 
requiere una combmacidn especifica de proteinas reguladoras, 
algunas de Las cuales no aparecen en las celulas que no respon- 
den a MyoD. La determinacibn y la diferenciacibn de oiros tipos 
de tejidos podrfan funcionar de manera similar. 

Determinantes citoplasmaticos y seftales 
intercelulares en la diferenciacion celular 

La explicacibn de la funcibn del gen myoD en la diferenciacibn 
de la celula muscular esta bastante alejada de la explicacibn 
del desarrollo de un organismo. La teoria del myoD [leva de 
inmediato a que los investigadores se pregunten qu£ desenca- 
dena la expresibn de ese gen y luego una serie de preguntas 
similares que vuelven a concemrar la atencibn en el cigoto. ^Que 
produce las primeras diferencias entre las celulas de un embrion 
temprano? que controla la morfogbnesis y la diferenciacibn de 
todos los tipos celulares diferentes a medida que avanza el desa¬ 
rrollo? Como se vio en el caso de las celulas musculares, esta 
cuestibn deriva la atencibn hacia los genes que se transcriben en 
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A Fig. 21-10. Determination y cfiferendacton de las celulas musculares, Esta figure ilustra una version simpflffcada de la manera en que se for- 
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las celulas de un organismo en vias de desarrollo. Hay dos fuen- 
tes de informacion, empleadas en diversos grades en distintas 
especies, y que le riiicen” a una celula los genes que debe 
expresar en un momento determinado durante el desarrollo 
embrionario. 

Una fuente de informacion importante en un momento tem- 
prano del desarrollo procede del citoplasma del ovulo, que con- 
tiene tanto RNA como proteinas codificadas por el DNA de la 
mad re, El citoplasma de un dvulo no fecundado no es homoge- 
neo. En cambio, hay RNA mensajero, proteinas, otras sustancias 
y organulos distribuidos en forma irregular; esta heterogenei- 
dad ejerce un impacLo profundo sobre el desarrollo del future 
embrion en muchas especies. Las sustancias maternas del ovulo, 
que influyen sobre la evolution del desarrollo inicial del futuro 
embrion, se denominan deierminantes citoplasmaticos. 
Despues de la fecundation, las primeras divisiones mitoticas 
distribuyen el citoplasma del cigoto en diversas celulas, En con- 
seeuencia, los nucleos de muchas de esas celulas que dan expues- 
tos a distintos deierminantes citoplasmaticos, dependiendo de 
la portion del citoplasma del cigoto que recibio la celula (fig, 
21-1 la), El conjunto de deierminantes citoplasmaticos que 
recibe una celula especifica detennina su destine evolutivo al 
regular la expresibn de los genes de la celula durante la diferen- 
ciacibn celular. 


La otra fuente de information importante para el desarrollo, 
que adquiere m4$ importancia a medida que aumenta la cantidad 
de celulas embrionarias, es el ambiente que rodea a la celula. Las 
sen ales que actuan sobre una celula embrionaria y provienen de 
otras celulas embrionarias vecinas son de gran importancia. En 
los animates, estas senates incluyen el contacto de moleculas de 
la superficie celular con las celulas vecinas y la union de factores 
de crecimiento secretados por esas mismas celulas. En las plan- 
tas, las uniones intercelulares denominadas plasmodesmas per- 
miten el paso de moleculas serial de una celula a otra. Las 
moleculas que transportan estas senates son proteinas expresadas 
por los genes propios del embrion. Las moleculas serial praducen 
cambios en las celulas diana vecinas a traves de un proceso deno- 
minado induction (fig. 21-11b) En general, las moteculas que 
transmiten seriates emrian una celula a una via de desarrollo 
especifica al producir un cambio en su expresion genica que 
determina modificaciones celulares evidentes. For tanto, las inte¬ 
rned ones entre las celulas embrionarias inducen la diferencia- 
cion de los muchos tipos de celulas especial izadas que 
constituyen un organismo nuevo. 

Hstudiaremos los determinantes citoplasmaticos y la induc- 
ci6n en la proxima section, en la que se comentaran algunos 
mecanismos geneticos y celulares import antes para el desarrollo 
en tres organismos modelo: Drosophila, C degans y Arabtdopsis. 
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(a) Determinantes dtoplasmatkos en el ovulo. El ovulo no fertilizado tiene 
md^culas en su citoplasma codificadas par genes de la mad re que tnfluyen 
sobre el desarrolto. Al iguat que I os dos determinants dtopfasfn&ticos que se 
muestran aqui, muchos de etlos se encuentran dismbuidos de manera 
heterog^nea en el 6vulo. Despu£s de la fertitkaddn y la division mitdtica, los 
niideos celulares del embrion se exponen a dife rentes grupos de 
determinantes citopiasmaticos y h como consecuenda, express n genes distintos. 
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(b) Induccibn activada por cduias vecinas* Las celu las de ia parte inferior del 
embriOn temprano que se muestran en Ea figure, secretan sustancias qui micas 
que envlan seftales a las e£Eulas vecinas para que cambien la exprestdn de sus 
genes. 


A Fig. 21*11. Origenes de la information asociada con el desa- 
rrollo temprano del embrion. 


Evaluation de conceptos 


1. ^Por que una ceiuk madre embrionaxia individual no 
puede desarrollarse en un embridn? 

2. Si se clona una zanahoria, £ tend ran todas las plantas de 
la progenie (“clones”) el mismo aspecto? 

Justifique so respuesta 

3. Las moleculas senal producidas por una ceiuk embriona- 
ria pueden inducir cambios en una celula veeina sin 
entrar en la celula. ;Como? 

Veanse las respuestas en d Apendice A. 


Concepto 


La formacion de patrones en los 
animates y en las plantas se debe 
a mecanismos geneticos 
y celulares similares 

Antes de que la morfogenesis pucda dar forma a un animal o a 
una planta se debe establecer el plan corporal del organisrno: su dis- 
posicion tridimensional global. Los determinantes citoplasmaticos 
y las senales inductoras contribuyen a este proceso, pero ^que fun- 
clones cumplen? Se analizam este tema en el contexto de la forma- 
cion del patron, que es el desarrollo de una organizacion espacial 
en la que todos los lejidos y los organos de un organisrno se encuen- 
tran en sus localizaciones caracteristicas. En k vida de una planta, 
el patron de formacion se produce de manera continua en los meris- 
lemas apical es (vease fig. 21-4b). En los animates, el patron de for- 
macibn esta limitado en gran medida a los embriones y los jovenes, 
excepto en las especies que pueden regenerar partes perdidas. 

En los animates, la formacion del patron comienza en el embrion 
temprano, cuando se establecen los ejes principales del animal 
Antes de comenzar la construccion de un edificio nuevo se debe 
detemiinar la posteidn del frente, la parte posterior y los kterales. 
De k misma manera, antes de que aparezcan los tejidos o los orga¬ 
nos especializados se deben detemiinar ks posidones rektivas de la 
cabeza y la cola del animal, los lados derecho e izquierdo y las par¬ 
tes frontal y ventral, para as! establecer los tres ejes corporales prin¬ 
cipales. En las plantas se determina el eje raiz-brote en un estadio 
del desaiTollo temprano similar. Las claves molecukres que contro- 
lan la formacion del patron, que se denominan de forma colectiva 
information posicional, provienen de determinantes citoplasmati¬ 
cos y de senales inductoras (vease fig. 21-11). Estas claves determi¬ 
ne k position de la celula en relation con el eje corporal y con ks 
celulas vecinas y como responderan la celula y su progenie a ks 
senales molecukres a las que se expondran en el future. 

El desarrollo de Drosophila: 

una cascada de activaciones de genes 

La formacidn del patrdn se ha evaluado de forma mas araplia 
en DrcllpJttla mdanogaster, en la que las tecnicas geneticas 
tuvieron gran exiLo. Estos estudios establecieron que los genes 
controlan el desarrollo y permitieron comprender las funciones 
principales que desempehan ciertas moleculas especificas en la 
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definition de la position y la direction de la diferentiacibn. Por 
medio de la combinacion de mtiodos anatbmicos, genet i cos y 
bioqutakos para el estudio del desarrofio de Drosophila, los inves- 
tigadores descubrieron los principles del desarrollo comunes a 
nmchas otras especies, incluida La humana. 


Ciclo de vida de Drosophila 

Las moscas de la frata y los demas arirdpodos lienen una 
estruemra segmentada, o sea, con una serie ordenada de seg- 
meruos. Estos segmentos constituyen las ires partes principals del 
cuerpo; la cabeza, el torax (parte media del cuerpo, de donde se 
extienden las alas y las pat as) y el abdomen. AI igual que orros ani- 
males con simetria bilateral, Drosophila dene un eje anteroposterior 
(cabeza-cola) y un eje dorsoventral (dorso-vientre). En Drosophila, 
los determinantes citoplasmaticos que se encuentran en el 6vulo no 
fecundado proporcionan information positional para la ubicacidn 
de estos dos ejes incluso antes de la Fertilization. Despues de la fer¬ 
tilization, la informacion posiciona! que funciona en una escala 
cada vez mas meticulosa establece una cantidad especlfica de seg¬ 
ments orientados de forma correcta y por ultimo, desencadena la 
formation de las estructuras caracteristicas de cada segmento. 

El ovulo de Drosophila se desarrolla en el ovario femenino y esta 
rodeado por celulas ovaricas denominadas celulas nodrizas y celu- 
las foliculares (fig. 21-12, parte superior). Estas celulas propor- 
cionan los nutrientes, el mRNA y otras sustancias necesarias para 
el desarrollo de los tivulos y constituyen la cubierta del huevo. 
Despues de la fecundation y la puesta de los huevos se producen 
los siguiemes acontecimientos (veanse numeros de referencia en la 
figura 21-12): 

O Eas primeras diez divisiones mitotieas poseen dos caracteris¬ 
ticas notables, En primer lugar, estas divisiqnes initiates se 
producen con mucha rapidez y solo constituyen las fases S y 
M, sin crecimiento, lo que implica que la cantidad de cito- 
plasma no se modifica, En segundo lugar, no se produce 
citocinesis, Como eonsecuencia, el embrion initial de 
Drosophila es una celula multinucieada grande (a diferentia 
de los embriones de los vertebrados; v£ase figura 21-4). 

© Durante la decima division nuclear, los nticleos comienzan 
a migrar hacia la periferia del embrion y Forman un esta- 
dio similar al de blastula temprana, que se denomina blas- 
todermo. 

© Durante la decimotercera division, las membranas plasmaticas 
terminan de separar los aproximadamente 6 000 nucleos en 
celulas separadas que forman el blastodermo tardio. Aunque 
todavia no es evidente en el microscopic, en este momento ya 
se ha determinado el plan corporal basico, incluyendo los ejes 
corporales y los limites segmentarios. Un vitelo central nutre 
al embriOn y la cubierta del huevo lo protege, 

© Los acontecimientos posteriores que se producen en el 
embrion generan segmentos claramente visibles que en 
un primer momento se parecen bastante. 


► Fig. 21-12. Acontecimientos clave del desarrollo en el ciclo de 
vida de Drosophila. El Ovulo de color amarillo (superior) esta rodeado 
por otras celulas que forman una estructura denomtnada foliculo den- 
fro de uno de ios ovaries mattinos. Las ctiulas nodrizas se en cogen y, 
por ultimo, desaparecen; el 6vuio crece y madura y, finatmente llena la 
cubierta secretada por las celulas foliculares. El ovulo se fecunda dentro 
de la madre, que luego pone bs huevos. En el texto se describen los 
pasos 1 al 7, que generan la mosca adulta segmentada, donde cada 
segmento posee un apendice caracterlstico. 
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© Luego algunas celulas se trasladan a posiciones nuevas, se 
forraan organos y una larva con forma de gusano (juvenil) 
eclosiona de la cubierta, Drosophila experimema ires esta- 
dios larvarios, durante los cuales la lan-a se aliirienta, crece 
y sufie tnudas (se desprende su cubierta dura externa). 

© En el tercer estadio larvario se recubre por una cubierta y 
se forma la pupa. 

Dentro de la pupa se produce la metamorfosis, que es la 
transformacion de ia larva para convertirse en k mosca 
adulta, y finalmente emerge la mosca. 

En la mosca adulta, cada segmento es diferente desde el punLo 
de vista anatomico y tiene apendices caracteristicos (vease fig. 21- 
12 t parte inferior). Por ejemplo, ei primer segmento toracico posee 
un par de patas, el segundo segmento toracico tiene un par de 
patas y un par de alas y el tercer segmento toracico tiene un par de 
patas y un par de drganos del equilibrio denominados halterios o 
balancines. 

Anafisis gcnefico del desarrollo temprano: 
investigacion cientifica 

Durante la primera mitad del siglo xx, los embriologos clasi- 
cos realizaron observaciones anatomicas detalladas del desarrollo 
embrionario en varias especies y Oevaron a cabo experimentos en 
los que manipularon tejidos embrionarios. Aunque esta investi- 
gacirin senLo las bases para comp render Los mecanismos del 
desarrollo, no revel6 las moleculas especriicas que guiaban el 
desarrollo o determinaban la forma en que se establecian los 
patrones. Luego, en la d£cada de 1940, un bidlogo estadouni- 
dense “visionario", Edward B. Lewis, demostro que un metodo 
genetico -el estudio de los organistnos mutantes- podia ser titil 
para invesrigar el desarrollo de Drosophila, 

Lewis estudiri moscas mutantes raras con defectos en el desa¬ 
rrollo que tenian alas o patas adicionales en strips anOmalos (fig- 
21 -13). Esie autor localizo las mutaciones en el rnapa genetico 
de la mosca y de esta manera asocio las anomallas del desarrollo 
con genes especificos. Esta invest!gacion apono la primera evi- 
dencia que indicaba que de alguna mane¬ 
ra los genes dirigian los procesos del 
desarrollo analizados por los embridlogos. 

Los genes que descubrio Lewis comrolan 
la formadon de patrones en los embriones 
avanzados; nks adelante se volvera a tra- 
tar esie tema. 

No se obtuvieron conocimientos sob re 
la formadon de patrones durante el desa- 
rrollo inicial del embridn hasta 30 arios 
despues, cuando dos investigadores de 
Alemama, Chrisriane Nusslein-Volhard y 
Eric Wieschaus, identificaron todos los 
genes que afectan a la formadon de seg¬ 
ments en Drosophila El proyecto fue 
desalentador debtdo a tres razones. En 
primer lugar, la cantidad de genes de 
Drosophila era muy grande y ahora se 
sabe que hay a alrededor de 13 700. Los 
genes que participan en lasegmemacion 
podrlan ser minimus o tan numerosos y 
variados que los cientificos serian inca- 
paces de identificarlos En segundo lugar, 
las mutaciones que afectan a un proceso 
tan fundamental como la segmentaciPn 


seguramente son letales para el embrion, es dear, mutaciones 
asociadas con fenotipos que producen la muerte en el estadio 
embrionario o larvario, Como ios organismos con mutaciones 
letales para el embrion nunca se reproducer!, no pueden ser 
criados para su evaluacidn. En tercer lugar, se sabia que los 
determinantes citoplasmarieos en el ovulo cumplian un papel 
en la formadon de los ejes, por lo que los investigadores con- 
sideraron que deblan estudiar los genes de la madre ademas de 
los genes del embrion. 

Para resolver el problema de la letalidad del embridn, Nussleim 
Volhard y Wieschaus buscaron mutaciones recesivas que pudie- 
ran iransmirirse a moscas heterocigoias. Su estrategia basica 
consisria en exponer las moscas a productos quimicos mutageni- 
cos para generar mutaciones en los gametes y luego buscar entre 
los descendientes de las moscas, embriones (o larvas) muertos 
con segmentacion anormal. Si se realizaban los cruces apropia- 
dos podian identificar portadores heterocigdticos vivos de un 
alelo mutante letal para el embridn y de un alelo normal del 
triismo gen. Los investigadores esperaban que las anomalias visi¬ 
bles en los embriones homocigoricos muertos sugirieran la forma 
en que funcionaban los genes comprometidos en condiciones 
normales. 

Nusslein-Volhard y Wieschaus identificaron casi 1 200 genes 
esendales para el desarrollo embrionario. De esios genes, 120 eran 
esenciales para la formadon de los patrones que condudan a la 
segmentacion normal. Durante varies arios, los investigadores 
pudieron agrnpar esios genes de segmentacion de acuerdo con 
sus funciones generates, mapearlos y clonar varios de ellos. El 
resultado fue una comprension molecular detallada de los pri- 
nieros pasos en la formadon de patrones en Efipsophihk 

Cuando se combinaron los resultados de Nusslein-Volhard y 
Wieschaus con el estudio anterior de Lewis se obtuvo un cuadro 
cohereme del desarrollo de Drosophila. Como reconocimiento de 
sus descubrimiemos, los tres investigadores recibieron el Premio 
Nobel en 1995. Antes de co men tar edmo fundonan los genes de 
segmentacion se debe retroceder para analizar los determinantes 
citoplasmaticos deposiiados en el ovulo por la madre porque 
ellos controlan la expresion de esos genes. 



Tipo saivaje Mutante 


A Fig, 21-13. Formation de patrones anormales en Drosophila. Las mutaciones en ciertos 
genes, denominadas mutaciones homeoticas, producen una alteracidn de la posicidn de las estruc- 
turas en ei animal. Estas moofotografias muestran las diferencias entre la cabeza de una mosca 
del tipo saivaje, que tiene un par de antenas pequenas, y la de un mutante homedtlco, que tiene 
un par de patas en lugar de antenas. 
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Estoblecrrificnto de los eje s 


Como se menciond previamente, los determinant's citoplasma- 
ticos en e) dvulo son las sustancias que inician el establecitrdento de 
los ejes del cuerpo de Drosophila. Estas sustancias estan codificadas 
por genes de la madre que se denominan genes de efecto matemo. 
Un gen de efecto maierno es un gen que cuando muta en la madre 
produce un fenotipo mutante en la descendencia independiente- 
mente de su propio genotipo. En el desarrollo de k mosca de k 
fruta, el mRNA o los productos proteicos de los genes de efecto 
matemo se acumulan en el ovulo cuando todavfa se encuentra en 
el ovario matemo. Cuando la madre tiene una mutatibn en uno de 
estos genes, los productos de dichos genes son defeauosos (o no se 
obtienen productos de ellos) y sus ovulos son defectuosos; cuando 
estos ovulos son fertilizados no pueden desarrollarse de manera 
apropiada. 

Como controlan la orientation (polaridad) de los ovulos y en 
consecuenda, de las moseas, los genes de efecto matemo tambien 
se denominan genes de la polaridad del huevo. Un grupo de estos 
genes establece el eje anteroposterior del embnbn, mientras que un 
segundo grupo detennina el eje dorsoventral. A1 igual que las muta- 
ciones en los genes asociados con la segmentation, las mutaciones 
en los genes de efecto matemo suelen ser letales para el embrion, 

Para explica r la forma en que los genes de efecto matemo deter- 
minan los ejes corporales de la descendencia se describirA un gen 
de ese tipo, denominado bicoid T termino que signilica Mos colas”. 
Un embrion cuya madre tiene un gen bicoid mutante eareee de la 
mitad Frontal de su cuerpo y desarrolk esLruciuras posteriores en 
ambos extremes (fig* 21-14a). Este fenotipo condujo a que los 
invesLigadores consideraran que el producto del gen bicoid matemo 
era esencial para el establecimiento del extreme anterior de la 
mosca y que podia estar concentrado en el future extreme anterior. 
Esta hipbiesis represents un ejempio espedfico de'la hipotesis del 
gradiente propuesta originalmente por embriOlogos que vivieron 
hace un siglo. De acuerdo con esta idea, los gradientes de concen¬ 
tration de las sustancias denominadas morfogenicas establecen los 
ejes del embrion y otras caracteristicas relacionadas con su forma. 

La tecnologia del DNA y otros metodos bioquimicos modemos 
permitieron que los investigadores evaluaran si el producto del gen 
bicoid en realidad era una sustancia morfogenica que determinaba 
el extreme anterior de la mosca. Los investigadores clonaron el gen 
bicoid y utilizaron una sonda de atido nucleico derlvada del 
gen para determinar la ubicacion del mRNA del bicoid en los ovu¬ 
los producidos por moscas hembra de tipo salvaje. De acuerdo con 
lo predicho por la hipotesis, el mRNA del bicoid estaba muy con¬ 
centrado en el extreme anterior del ovule maduro (fig. 21-14b>. 
Despues de la fecundation, el mRNA se traduce en proteina, 
Entonces, la proteina Bicoid se difunde desde el extreme anterior 
hacia el posterior, lo que detemiina un gradiente de concentration 
de la proteins en el embrion initial con la concentraeibn maxima en 
el extreme anterior. Estos resukados son compatibles con la bipo- 
tesis de que la proteina Bicoid es responsable de la especificacion 
del extreme anterior de la mosca. Para analizar la hipotesis de forma 
mas espeeifica, los cientifieos inyectaron mRNA puro de bicoid en 
varias regiones de embriones tempranos, La proteina producida por 
la traduction del mRNA determine k aparicibn de estmeturas ante- 
riores en los sitios donde se aplicaron ks inyecciones. 

U investigation rektionada con el gen bicoid es important 
debido a varias razones. En primer lugar, condujo a la identification 


Fig. 21-14, Efecto del gen bicoid , un gen de efecto mater no (o 
de polaridad del huevo) en Drosophila. 



Larva salvaje 


Cola 



Larva mutante (bicoid) 


(a) Larvas de Drosophila con fenotipos salvaje y mutante 
bicoid: Una mutatibn en el gen bkoid mater no produce 
estruc-turas de \a cola en ambos extremes (larva inferior). Los 
numeros representan tos segmentos toracicos y abdominales 
presentes. 
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(h) Gradientes de concentracion del mRNA de 6/co/d y de la 
proteina Bicoid en ovulos normales y en embriones 
tempranos, El gen bicoid materno se transcribe en las 
ctilufas nodrlzas, y el mRNA 6/co/d resultants llega al ovulo a 
traves de puentes titoplasmaticos; queda anclado en el 
ertoes-quefeto en ef extreme anterior del ovulo a medida que 
crece y las cbfulas nodrizas desaparecen, Se usb DNA de bicoid 
marcado (de color azuf oscuro) como sonda para localizar el mRNA 
6/co/d en el extrema anterior del bvuta, Despots de la 
fecundation se traduce el mRNA. En este embrion temprano, ef 
gradiente de color (marrbn) revela un gradiente de concentraeibn 
de la proteina Bicoid. Esta proteina solo representa una de los 
muchas sus-tancias morfogenicas que intervienen en la 
espedficacibn de los ejes. 
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de una proteina especifica necesaria para algunos de los prime- 
ros pasos la formation del patrdn, En segundo lugar f aumento el 
conocimiemo sobre la funcidn criLica de la madre en las fases ini- 
dales del desarrollo embrionario (como ha dicho un biologo 
especialista en desarrollo: “La madre le dice a su hijo donde esta 
la pane de arriha”) For ultimo, se demostro que el principio de 
que un gradieme de concentration de moleculas puede deier- 
minar la polaridad y la position es un concepto clave para el 
desarrollo de varias especies, tal como pensaban los primeros 
embridlogos. En Drosopfida, los gradientes de concentracidn de 
proteinas espetificas deLerminan la ubicatibn del extreme ante¬ 
rior asi como del posterior y Lambien son responsables del esta- 
blecimiento del eje dorsoventral. 


Pafnni de segmentation 

La proteina Bicoid y otras proteinas codificadas por los genes de 
polaridad del huevo regulan la expresion de algunos de los genes 
del embridn, Los gradientes de concentracidn de estas proteinas 
producen diferencias regionales en la expresion de los genes de 
segmentation, que son los genes embrionarios cuyos productos 
dirigen la formacion de segmentos despues de la definition de los 
ejes corporales principales del embridn. 

En una cascada de activacibn genica, la activation secuencial de 
tres grupos de genes de segmentation proporciona la information 
positional relacionada con detalles cada vez mas delicados del plan 
corporal modular del animal. Los ires grupos se denominan genes 
gap, gates de regia pat y genes de polaridad de segmentos. 

Los productos de muchos genes de segmentacion, como por 
ejemplo los genes de polaridad del huevo, son factores de trans¬ 
cription que activan de manera directa el siguiente conjunto de 
genes, en el esquema jerarquico de la formacidn de patrones. Otros 
genes de segmentacion funcionan de manera mas indirecta man- 
teniendo el funcionamiento de los factores de transcription de 
diversas formas, For ejemplo, algunos genes forman pane de vias 
de serialization celular, que abarcan las moleculas serial empleadas 
en la comunication intercelular y los Teceptores de membrana que 
las reconocen (v£ase cap. 11), Las moleculas de senalizacibn celu- 
lar son muy importantes, una vez que se ban dividido las mem- 
branas plasmaticas del embridn en compartimenLos celulares 
separados. 

De la misma manera que el gen bicoid , cuando los productos de 
los genes de polaridad del huevo trabajan en forma conjunta, regu¬ 
lan la expresion regional de los genes gap, que controlan la expre¬ 
sion localizada de los genes de regia par, que a su vez activan genes 
de polaridad de segmentos especificos en distintas panes de cada 
segmento, Esto pennite el estabkeimiento de los timites y los ejes 
de los segmentos, En la jerarquia de activaciones de genes respon¬ 
sables de la formacion de patrones, los siguiemes genes que se 
expresan determinan la anatomia especifica de cada segmento en el 
eje longitudinal del embridn. 


Identidad de las partes del cuerpo 

En una mosca normal, las estructuras como las antenas, las patas 
y las alas se desarrollan en los segmentos apropiados. La identidad 
anatbmica de los segmentos depende de genes reguladores maes- 
tros, denominados genes homeoticos. Estos son los genes descu- 
biertos por Edward Lewis. Una vez que los genes de segmentation 
delimitan los segmentos de la mosca, los genes homebticos espeti- 
Heart los lipos de apendices y de otras estructuras que forma ra cada 
segmento. Las mutaciones de los genes homeoticos pueden provo- 
car que una estructura completa caracteristica de un segmento 


especifico del animal se transfomie en un segmento errdneo, como 
habia observado Lewis en las moscas (vease fig. 21-13). 

Como muchos de los genes de La polaridad del huevo y de seg¬ 
mentation, los genes homeoticos codifican factores de transcrip- 
cidn especificos. Estas proteinas reguladoras son activadoras o 
represoras de genes que controlan la expresion de los genes res¬ 
ponsables de estructuras anatdmicas especificas, Por ejemplo, una 
proteina homedtica sintetizada en las celulas de un detemiinado 
segmento cefalico especifica el desarrollo de las antenas, En cambio, 
una proteina homedtica presente en un determinado segmento 
toracico activa de manera selectiva los genes que establecen el desa¬ 
rrollo de las patas. Una version mutante del gen que codifica la pro- 
teina homedtica toracica determina que la proteina lambien se 
exprese en el segmento cef&lico En este sitio se superpone con la 
proteina normal activadora del gen de las antenas y designa al seg¬ 
mento como “toracico” en lugar de como “cefalico”, lb que produ¬ 
ce el desarrollo de patas en vez de antenas. 

Los cientificos contemporaneos estan tratando de identificar los 
genes activados por las proteinas homeoticas, genes que especiRcan 
las proteinas que determinan la production de las estructuras de las 
alas. El siguiente esquema resume la cascada de actividad de los 
genes del embridn de Drosophila: 


ierarqufa de La actividad gertica en el desarrollo temprano 
de Drosophila 

Genes de efecto materno {genes de polaridad del huevo) 

i 

Genes gap 
Genes de regia par 
Genes de polaridad de segmentos 

Genes hornebticos del embridn 


Genes 

> de segmentacibn 
del embridn 


Otros genes del embridn 


Aunque este resumen simpliRcado sugiere una serie secuencial 
estricta de las actiones de los genes, la realidad es mas compleja. 
For ejemplo, los genes de cada grupo no solo activan al siguiente 
conjunto de genes sino que ademas mantienen su propla expresion 
en la mayor parte de los casos. 

De forma sorprendeme se pudo determinar que muchas de las 
moleculas y los mecanismos descubiertos por los tnvesagadores en 
la formation de patrones de las moscas tienen contra parti das 
en todo el reino animal, Los genes homeoticos y sus productos 
revelan este tipo de similitudes de una forma mds Uamativa. Este 
tema se volvera a comentar en este capitulo cuando se considere la 
evolucidn del desarrollo. 

C. elegans; el papel de la senalizacion celular 

El desarrollo de un organismo mukicelular requiere una comu- 
nicacidn estrecha entre las ctiulas. De hecho, incluso antes de la 
fecundation de Drosophila, las moldculas sintetizadas en las celulas 
nodrizas vecinas determinan la localization del mRNA bicoid en un 
extremo del huevo, lo que contribuye a establecer el extremo ante- 
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rior del luturo embrion. Una vez que el embridn se convierte en un 
organismo multicelular, con membranas que rodean cada nrideo y 
el citoplasma que lleva asociado, la serialization inductora enure las 
celulas del embrion adquiere una imponancia credence, Como se 
comento con anterioridad. el fundamemo de las diferencias entre 
las cdulas es la regulation transcriptional la activacibn y la inacti¬ 
vation de genes especfficos. La induction, que transmite senales 
desde un grupo de celulas a oiro grupo adyaceme. deiermina la 
di Ferenc iacion. En ciertos casos, la serialization celular tambien 
desencadena la muerte programada de cdulas espetifieas, un fend- 
meno que es esencial para el desarrollo embrionario normal, 

El nematodo C elegans es un organismo modelo muy util para 
investigar las Funciones de la serialization, la induccion y la muerte 
celular programada en el desarrollo (vease fig. 21-2). Los investiga- 
dores conocen todos los ancesLros de las celulas del cuerpo de C. 
elegans adulto, o sea, la estirpe celular completa del organismo. 
Esta informacion puede represemarse en un diagrama de estirpe 
celular, algo similar a! pedigri, que muestra el destine de codas las 
celulas del embrion en vlas de desarrollo (fig. 21-15). 

Como la escirpe de cada celula de C elegans es can reproducible, 
los tientificos creyeron en un primer momento que esta debla 
determinarse al comienzo del desarrollo, lo que sugerta que los 
decerminanies titoplasm£tico$ eran los elementos mas importances 
que establecian el destino de las celulas de los nematodos. Sin 
embargo, aunque los determinantes citoplasmaticos desempenan 
un papel fundamental en el desarrollo temprano de C degans, una 
combination de metodos geneticos, bioquimicos y embriolbgicos 
reveld que los acontecimientos induccores tambien cumpfen fun* 
clones importances. 


Induccion 

Cuando C. ekgans se encuentra en el estadio de cuatro celulas, 
la serialization celular contribuye a guiar a las celulas hijas hacia 
las vtas apropiadas For ejemplo, como se ilustra en la figura 21- 
16a, una serial provenience de la celula 4 aaua sobre la celula 3, 
de manera que una de las celulas hijas de la celula 3 originara el 
intestino. La serial se encuentra en una proceina de k superficie 
celular simetizada por la celula 4, que puede ser reconocida y 
unida por una proceina reeepcora de la superficie celukr presente 
en k celula 3. Esta interaction desencadena una serie de aednteti- 
mienios dentro de la celula 3 que determinan que uno de los extre- 
mos de k ctiula (el extreme posterior) se diferencie del otro 
extremo. Cuando la celula 3 se divida, la celula hija posterior con- 
tinuara con k formation del intestino mientras que la celula hija 
anterior tendra un destino diferente. Si se elimina la celula 4 de forma 
experimental en un momento temprano del estadio de 4 ctiulas, no 
se forma el intestino, pero si se recombinan las celulas 3 y 4 aisla- 
das, el intestino se desarrolla de forma normal Estes resultados 
ayudaron a los invescigadores a reconocer la funcion de k induc¬ 
tion en el desarrollo temprano de los nematodos. 

La induction tambien es importance en el desarrollo tardio del 
nematodo cuando el embrion pasa por los ires estadios larvarios 
para convertirse en adulto. La vulva, que es la abertura diminuia a 
traves de k que la larva expulsa sus huevos, se origins en seis celu* 
las presences en la superficie ventral del segundo estadio larvario 
(fig, 21-16b) Una sola celula de la gonada embrionaria, la celula 
de andaje , inicia una cascada de senales inductoras que establece 
el destino de las seis celulas precursoras de la vulva. Si de forma 


► Fig. 21-15. Estirpe celular en C ele¬ 
gans, El embrion de Caenorhabditis elegans 
es transparent^ fo que posrbilita que los irwes- 
tigadoms rastreen la estirpe de cada celula 
desde e! cigoto hasta el gusano adulto (MO). 
El diagrama muestra una estirpe detallada 
que solo corresponde al Intestino (color dora¬ 
do), que deriva exdusivamente de una de las 
primeras cuatro ctiulas formadas a partir del 
cigoto. la estirpe de ctiulas intestinales no 
incluye ninguna muerte celular programada, 
un aspecto importante de las estirpes de algu- 
nas otras partes del animal. Las celulas blan- 
cas grandes son ovulos, que se fecundar^n en 
e! interior del cuerpo y se liberar^n a travbs de 
la vulva. 
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(a) Induction de ta c§lula precursors del intestine en el 
estadio de cuatro eelutas. Una protefna seftal en la superficie 
de [a c£lula 4 induce a contecfm rentes en la c£lula 3 que 
determinan el destino de ia c£lula hija posterior de la c£!ula 3, 
Los destinos de las celulas que se originan en la c£lu1a hija 
anterior depen den de eventos que se producibn mas adelante. 




(b) Induction de los tipos de celulas vulvares durante el 

desarrollo de la larva. La vulva se forma a partir de seis celulas 
precursoras en la superficie ventral del embribn. La cblula de 
anciaje en ia gdnada secreta muchas copias de una protefna 
espedfica que propordona una senal fnductora fntensa a la 
cdula precursora m3s cercana (de color azuf oscuro), lo que 
determine que £sta forme la parte interna de la vufva, Las dos 
c£lulas adyacentes (de color azul intermedio) reciben una serial 
nri^s dbbjl y son inducidas a form a r la parte externa de la vulva, 
Las tres tdulas precursoras remanentes (de color azul claro) 
est^n demasiado Eejos para redbir la serial; originan celulas 
epfd£rmitas. Hay otras senates entre fas chutes precursoras que 
no se iiustran aqui y que cumplen otras funciones en el 
desarroflo de la vulva. 


A Fig. 2116, Serialization e inducdon celular durante el desarroflo del nematodo, En ambos ejemplos, una protefna de fa superficie de una 
cdula envfa una senaf hacia una o vauas cblulas diana vecinas para indudr la diferendacibn de estas celulas. 


experimental se destruye la celula de anciaje con un baz de laser, 
ta vulva no puede Tormarse y las celulas precursoras simplemente 
pasan a ser parte de la epidermis de Ia larva, 

Los mecanismos de serialization en ambos ejemplos son simila- 
res a los comentados en el eapitulo 11. Los facto res de crecimienLO 
secreiados o las proteinas de la superficie celular se unen con un 
receptor de la celula receptors y desencadenan las vfas intracelula- 
res de transduccibn de la serial, La regulacibn transcriptional y la 
expresion diferencial de los genes en la celula inducida son los 
resuitados habituates, 

Estos dos ejemplos de induccion durante el desarrollo del nema¬ 
tode iiustran varios conceptos importanies que se aplican a otros 
estadios del desarrollo de C degans v de muchos otros animales: 

► En el embrion en vfas de desarrollo, las indue clones secuencia- 
les conducen a la formacibn de tos Pisanos. 

► El efecto de un inductorpuede depender de su concentracibn 
(de la misma manera que se comento para los deLemiinantes 
citoplasm&Licos en Drosophila), 

► Los inductores producen sus efectos a traves de vias de trans- 
duccibn de senates similares a las que Funcionan en las celulas 
adultas. 


► La respuesia de la celula inducida suele ser ta activacibn (o la 
inactivacion) de los genes -regulacion transcripcional- que, en 
definitive, establece el patron de actividad gemca caracteristico 
de una clase especifica de celula diferenciada. 

Muerte celidar progtamada (apoptosis) 

El analisis de la estirpe de C. degans ha subrayado otro resul- 
tado de la serializaclbn celular esenclal para el desarrollo del 
animal: la muerte celular programada o apoptosis, El suicidio 
programado de las cblulas se produce exactamente 131 veces 
durante el desarrollo normal de C. degans, en los mismos momen- 
tos de la estirpe celular de todos los gusanos. En esta y en otras 
especies, la apoptosis depende de senates que activan una casca- 
da de proteinas "suicidas" en las celulas destinadas a mo nr. 
Durante la apoptosis, la celula se encoge y adquiere lobu lad ones 
(denominadas “ampollas”), cl nticleo se condensa y el DNA se 
fragmenta (fig, 21-17, p, 428). Las celulas vecinas engloban y 
digieren con rapidez los restos cubiertos por membrana y no 
dejan rastros de la celula. 

La evaluacibn genetica de C degans re veto dos genes princi pa¬ 
les asociados con la apoptosis, ced-3 y ced-4 (ced significa muerte 
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A Fig. 21-17. Apoptosis de los globufos blancos humanos. Se 

compara un gbbuio bianco normal (izquierda) con un globulo bianco 
que sufre apoptosis (derecha). La celula apoptbtica se encoge y forma 
bbulos ('"burbujas"), que final mente se separan como fragmentos celu- 
lares rodeados por membrana. 


celular, “cdl death" en ingles), que codifican proteinas esenciales 
para la apoptosis. Las proteinas se denominan Ced-3 y Ced-4, res- 
pectivamente. Estas y la mayor parte de las demas proteinas que 
mtervienen en la apoptosis se encuentrati en k celula todo el tiem- 
po, pero de forma inactiva; en consecuencia, en e$te caso se regu- 
la la acfivickci de la proteina y no la transcription o la Lraduccidn. 
En C. elegant, una proteina de la membrana mitocondrial externa 
denominada Ced-9 (el producto de! gen ced-9) sirve como regula- 
dor principal de la apoptosis y actua como freno en ausencia de 
una serial que promueva este proceso (fig. 21-18), Cuando k 
celula recibe una senal de muerte, la via de k apoptosis activa a las 
proteasas y nucleasas, que son enzimas que degradan ks proteinas 
y el DNA de k ctiula, Las proteasas principales que aettian en la 
apoptosis se denominan caspasas; en el nematode, la caspasa prin¬ 
cipal es Ced-3. 

En los seres humanos y otros mamiferos, hay varias vias dife- 
rentes en las que partitipan alrededor de 15 caspasas distintas que 
pueden producir la apoptosis. La via empleada depende del tipo 
de celuk y de la senal espeeifica que desencadena la apoptosis. 
Una via importante abarca proteinas mitoeondmles. Las proteinas 
u otras senales que partitipan en esta via producen de alguna 
manera un aumento de la permeabilidad de la membrana mito- 
condrial externa, lo que libera proteinas que promueven la apop¬ 
tosis. Es sorprendente que entre estas proteinas se encuentre el 
citocromo c, que participa en la cadena de transporte de electrones 
en las mitocondrias en las celulas sanas (vease fig. 9-I5) t pero 
actua como un factor de muerte celular cuando sale de la mito- 
condria. La apoptosis mitocondrial en los mamiferos emplea pro¬ 
teinas homologas a las proteinas Ced-3, Ced-4 y Ged-9 del gusano. 
Las celuks de los mamiferos toman Metisiones" de vida o muerte 
al imegrar de alguna manera las senales que reeiben de una mane- 
ra especifica, tanto senales de “muerte' 1 como senales de “vida", 
como, por ejemplo, factores de cretimiento. 

En el desaiTollo de todos los animales es esencial un mecanis- 
nio de suicidio celular. Las similitudes entre los genes apopticos 
en los nematodes y los mamiferos, asi como observation de que 
los bongos muititelulares y las levaduras unicelulares desarrotlan 
apoptosis, indican que este mecanismo basico se desarrollo en un 
momenta temprano de la evolution de los animales. En los vene- 
brados, la apoptosis es crucial para el desairollo normal del siste- 
ma nervioso central, para el funcionamiento normal del sistema 
inmunitario y para la morfog£nesis normal de las manos y los pies 

428 unidad tr £s Gen&ica 


en los seres humanos y de las patas en otros mamiferos (fig. 21- 
19) . Un nivel reducido de apoptosis en ks extremidades en vias de 
desarrollo es responsable de las patas palmeadas de los patas y 
otras aves acu&ticas, a diferentia de los polios y otras aves terres- 
tres no palmipedas. En el caso de los seres humanos, la ineapaci- 
dad de desarrollar una apoptosis apropiada puede producir 
membranas interdigitales en las manos y los pies. Adem&s, Los 
investigadores analizan la posibilidad de que tiertas enfermedades 
degenerativas del sistema nervioso se deban a una activation ina- 
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(a) Sin senal de muerte. Mientras Ced-9, que se encuentra en la 
membrana mitocondrial externa, est£ activa, se inhibe la 
apoptosis y la ctiula permanece viva. 
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(b) Senal de muerte. Cuando una celula recibe una senal de 
muerte Ced-9 se inactiva y desaparete la inhibition sobre Ced-3 
y Ced-4 Ced-3 activa desencadena una cascada de reacciones 
que conducen a la activation de nucleasas y proteasas. La acci6n 
de estas enzimas determina bs cambios observados en las 
celulas apoptbsicas y, en definitiva, la muerte de la celuk 


A Fig. 21-18. Fundamentos moleculares de la apoptosis en C 
elegans . Hay tres proteinas, Ced-3. Ced-4 y Ced-9, que son funda¬ 
mentals para la apoptosis y su regulation en el nematodo. En los 
mamiferos, la apoptosis es m3s complrcada pero inn plica la participation 
de proteinas simrfares a las del nematodo. 
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A Fig* 21-19* Efecto de la apoptosis duran- una placa, La apoptosis elimina las celulas en las comienza en el borde de cada regibn interdigr- 

teel desarrollo de una pata del raton. En los regiones interdigitales y de esta manera se for- tal (izquierda), desarrolla su actividad maxima 

ratones, los seres humanos y otros mamiferos, man los dedos. Las patas del embribn de rat6n cuando el tejido de esas regtones se reduce 

al igual que en las aves terrestres, la region que se muestran aquf est^n tenidas para que las (regibn media) y desaparece cuando no hay 

embrionaria que se transforma en pies o manos celulas que sufrieron apoptosis aparezcan de m5s tejido interdigital, 

liene al principio una estructura sblida similar a color verde brillante, La apoptosis de las cbJulas 


propiada de los genes apoptosicos y que algunos canceres se aso- 
cien con un error en el suicidio celuiar* En condiciones nonmales, 
las celulas que ban experimentado danos irreparahies, como T por 
ejemplo, alteradones del DNA que podrian producir cancer, sinte- 
lizan serialcs intemas que desencadenan la apoptosis, 

Sydney Brenner, John E. Sulston y H. Robert Horvitz comenza- 
ron a realizar estudios sobre la funcion de la induccibn y la apop¬ 
tosis durante el desarrollo de C etegtfns hace menos de 30 arios. 
La importaticia de sus esiudios se destaco en 2003, cuando 
estos investigadores obtuvieron el Premio Nobel de Medicina por 
ampliar de fonna significative los conocimientos sobre la Forma en 
que los genes regular* el crecimiento de los brganos (como, por 
ejempio, la vulva del nematodo) y el proceso de rpuerte celuiar 
programada* 

El desarrollo de las plantas: 

senalizacion celuiar y regulacion transcripcional 

El analisis genCtico del desarrollo de las plantas a traves de un 
organismo modelo como Arahidopsis (vease fig. 21-2) quedo reza- 
gado con respecto al de los anlmales modelo solo porque hay menos 
investigadores trabajando con plantas. Por ejempio, en 2000, cuan¬ 
do se complete la secuencia de DNA de Arabidopsis, menos del 5% 
de sus genes se hahlan defmido por medio del analisis de mutacio- 
nes, mientras que mas del 25% de los genes de Drosophila y de G 
elegtihs habian sido idemificados de esta 
manera, Redentemente se esta empezando 
a comprender la base molecular del desa¬ 
rrollo de las plantas de forma detallada. 

Gracias a la tecnologia del DNA y a las cla¬ 
ves obtenidas de la investigacion con ani¬ 
mates, el estudio de los vegetales comienza 
a progresar con rapidez. 

Mecanismos del desarrollo en las 
plantas 

En general, la estirpe celuiar es mucho 
menos importamte para el patron de for- 
macion en las plamas que en los animates. 

Como se comento, muchas cel ulas vege¬ 
tales son totipotenciales y sus destinos 
dependen mas de la information posicio- 
nal que de la estirpe celuiar. En conse- 


cuencia, los mecanismos prindpales que regulan el desarrollo son 
la senalizacibn celuiar (induccibn) y la regulacion transcripcional. 

El desarrollo embrionario de la mayor parte de las plantas se 
produce dentro de la semi 11a y por tanto, su evaluacibn es relati- 
vamente inaccesible (una semilla madura ya contiene un embribn 
totalmente formado). Sin embargo, otros aspeaos importantes del 
desarrollo de las plantas pueden observarse durante toda su vida 
en los meristemas, partieularmente, en los meristemas apicales 
presenter en las pumas de los brotes. En esie sitio, la division celu- 
lar, la morfogenesis y la diferentiadbn originan nuevos organos, 
como* por ejempio, hojas o petalos de flores. A continuacibn se 
comentaran dos aspectos del patron de formacibn en los meriste- 
mas florales, que son los meristemas apicales que producen flores. 

Fonnacidn de patrones eti las flares 

Las senates ambientales, como, por ejemplo, la duration del 
dra y la temperatura, desencadenan vias de transduccibn de las 
senates que convierten a los meristemas de brotes ordinaries en 
meristemas florales, lo que determina que la planta florezca. Los 
investigadores combinaron un metodo genetico con el trasplante 
de tejido para evaluar la induccibn en el desarrollo de las flores 
del tomate. Como se ilustra en la figura 21-20, un meristema 
floral es una proiuberancia compuesta por tres capas de celulas 
(L1-L3). Las tres capas participan en la formacibn de una flor, 


Capas [ LI 
de < 12 
celulas I L3 



Meristema floral 




FI or del tomate 


A Fig* 21-20. Desarrollo de la flor* Una flor se desarrolla a partir de tres capas de celulas (L1-L3) 
en un meristema floral, Un petrbn especi'fico de division celuiar, diferenciadbn y aumento de tama- 
rio produce una flor. Los cuatro tipos de brganos (carpelos, estambres, petalos y s£palos) que cons- 
tituyen una flor, estate dispuestos en drculos conc£ntricos (vertierlos). Cada espede tiene una 
cantidad caracteristica de brganos en cada verticiJo. El tomate tiene sets sepalos, sets petalos, sets 
estambres y cuatro carpefos. 
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que es una estructura reproducliva con cuatro dases de organ os; 
c&rpdos (que contienen los ovulos), estambres (que comienen 
polen con espermatozoides), ptdos y sepalos (estructuras en 
forma de hojas situadas por Tuera de los petalos), En una planta 
rnadura, los cuatro tipos de organos estan dispuestos en forma 
radial en lugar de en la forma lineal caracteristica de las estrue- 
turas del cuerpo de Drosophila, 

Las plantas de lomate homocigotas para un alelo mutante 
d&iominado fascia ted 0 producer! flores con una cantidad anor- 
malmente grande de organos, Para evaluar los eiementos que 
controlan el numero de organos, los investigadores realizaron el 
experimemo de injerto ilustrado en la figura 21-21. Durante 
el experimento injertaron tallos de las plantas mutantes en plan¬ 
tas de tip o salvaje (FF, homodgotas para el alelo normal) y luegp 
cuhivaron nuevas plantas a partir de los brotes que aparecieron 
cerca de los sitios de los injertos. Muchas de las plantas nuevas 
eran quimeras, o sea, oTganismos con una mezcla de celulas 
geneticamente diferentes. Algunas quimeras produjeron meriste- 
mas florales en los cuates las ties capas de cdulas no provenfan 
del mismo “progenitor". Los investigadores ldentificaron los on- 
genes de las capas del meristema por medio del control de otros 
marcadores geneticos como, por ejemplo, una mutacidn no reia- 
cionada que producia hojas amarillas, Los resultados demostra- 
ron que el hecho de que la cantidad de organos florales fuera 
normal o estuviera aumeniada de forma anormal dependia de si 
la capa L3 provenia de celulas del tipo salvaje o mutantes. Por 
tanto, la capa de celulas L3 inducia a las capas LI y L2 supraya- 
centes a formar una cantidad especffica de organos, El mecanls- 
mo de senalizacion miercelular que deiermina esta induction 
todavia no se conoce pero esta en proceso de estudio, 

Adem^s de los genes que controlan la cantidad de organos en 
las flores, hay genes que controlan la identidad de los drganos, 
Un gen de identidad de organos determina el t tipo de estructu- 
ra que creceri a partir de un meristema; por ejemplo, si un brote 
especifico de un meristema floral se convertira en un petalo o en 
un estambre. La mayor parte de nuesiros conodmiemos sobre 
los genes de identidad de organos provienen de la investigation 
sobre el desarrollo de las Lores en Aiabldopsis. 

Los genes de identidad de organos son analogos a los genes 
homedticos de los animales y suelen denominarse genes homeotL 
cos de las plantas. De k misma manera que una mutacidn en un 
gen homedtico de la mosca de la frnta puede producir el creci- 
miento de patas en lugar de antenas, una mutacidn en un gen de 
identidad de los drganos puede determiner el crecimiento de car- 
pelos en lugar de sepalos. Por medio de la recoleccidn y la eva¬ 
luation de mutantes con flores anormales, los investigadores 
pudieron identificar y clonar varios genes de identidad de organos 
florales. En las plantas con una mutation “homedtica" faltan o se 
repiten organos espetificos (fig. 21-22). Algunos de estos fenoti- 
pos mutantes se asemejan a los asociados con mutaciones del gen 
bicoid o de otra formation de patron en Drosophila, De la misma 
manera que los genes homedticos de los animales, los genes de 
identidad de organos de las plantas codifican fact ores de irans- 
cripcidn que regulan genes diana especlficos, por medio de la 
union a sus amplificadores en el DNA. En el capitulo 35 se descri¬ 
be un modelo actual que explica la manera en que estos genes 
controlan el desarrollo de los organos. 

Es evidente que los mecanismos del desarrollo empleados por 
las plantas son similares a los utllizados por las dos especies de 
animales analizadas con amerioridad. En la proxima section se 
comen tara lo que se puede aprender a partir de la comparacion 
de las estrategias del desarrollo y los mecanismos moleculares en 
todos los organismos muUicelulares, 


Figura 21-21 

i.Que capas ceiu lares del meristema 
floral determinan la cantidad de organos florales? 

EXPERIMENTO 


Us plantas de tomate con la mutacidn fastia- 
ted (ff) desarrollan organos florales adlcionales. 



Tipo salvaje, 
normal 


Mutante (ff), 

con drganos adirionales 


Los investigadores injertaron tallos de plantas mutantes en plantas 
salvajes, Luego plantaron los brotes que surgieron cerca de bs sitios 
Injertados, muchos de los cuafes eran quimeras. 



Injerto 


En cada quimera, los investigadores registraron el 
fenotipo de la flor: salvaje o mutante. El ana I Isis 
con otros marcadores geneticos identified la fuen- 
te parental de cada una de las tres capas de cdlu- 
las del meristema floral (L1-L3) en las quimeras. 


Quimeras 


RESULTADOS 


_Las flores de las quimeras solo tenian el fenoti¬ 
po mutante cuando la capa 13 provenia de un progenitor con 
fenotipo mutante. 


Referencias 


Tipo salvaje (FF) 
Mutante (ff) 


Meristema 

floral 



Planta 


Flor 


Fenotipo 


Meristema floral 


Progenitor 

salvaje 

Progenitor 
mutante (ff) 


Tipo salvaje 
Mutante 



Quimera 1 
Quimera 2 



Mutante 

Mutante 



Quimera 3 



Tipo salvaje 



CONCLUSION 


- Las ceiuias ae ia capa L3 inaucen a las capas 

LI y L2 a formar flores con una cantidad especffica de organos (la 
naturaleza de la serial inductora proveniente de L3 no se definid en 

l __ _ r _ , \ 


forma compieta). 
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Tipo salvaje Mutante 

A Fig. 21-22 IViu tad ones en los genes de identidad de organos 
florales, Arabidopsis salvaje tiene cuatro s£ pal os, cuatro p eta los, seis 
estambres y dos carpelos. Si hay una mutacion en un gen de identidad 
de brgano denominado apetala2 , las identidades de brganos en los 
cuatro verticilos son carpelos, estambres, estambres y carpelos {no hay 
pbtalos ni s£palos). 


Evaluation de conceptos 


1. i?or que los genes de efecto maierno de la mosca de la 
Iruta tambien se denominan genes de polaridad del 
huevo? 

2. Si un investigador elimina la celula de anclaje de un 
embridn de C degans* la vulva no se Forma, ni siquiera 
aunque esten presemes lodas las ceiulas que la consiku- 
yen. Explique la razdn, 

3. Explique por que el experimenio que consists en cortar 
una plama y dejar que eche ralces para luego plan [aria 
de forma satisfactory proportions evidencias compati¬ 
bles con la loiipotencialidad de las ceiulas vegetates. 

V&iiise fcis respwestfls en d ApMdice A. 


Concepto 


Los estudios comparativos 
contribuyen a explicar la manera en 
que la evolucion del desarrollo 
conduce a la diversidad morfologica 

Los biologos especializados en el eampo de la biologia del desa¬ 
rrollo evolutive, o “evodevo" (del ingles evolutionary developmental 
biology) como suele llamarse, cotnparan los procesos relacionados 
con d desarrollo de los distintos organismos multicclulares. Su 
objetivo es comprender la forma en que evoludonan los procesos 
del desarrollo y la manera en que los cambios en estos procesos 
pueden modificar las caracteristicas del organismo o producir nue- 
vos rasgos. Gracias al desarrollo de tecnicas moleculares y a la apa- 
ricion reciente de la informacibn genomica se comienza a descubrir 
que los genomas de especies relacionadas con formas muy difereru 
ies solo tienen divergencias leves en la secuencia de genes o en su 
reguiacibn. El descubrimiento de la base molecular que determina 
estas difeiencias contribuye a explicar el modo en que surgib la 
enonne cantidad de formas diferentes que cohabitan en este plane- 
La, lo que permite ampliar el estudio de la evohiribn. 


Amplia conservation de los genes del desarrollo 
entire los animales 

El analisis molecular de los genes homeoticos de Dmsophilci 
demostro que todos poseen una secuencia de 180 nucleotidos 
denominada caja homeonca (homeobox), que especifica un 
hameodominio de 60 aminoacidos en la proteina. Se descubrib 
una secuencia nucleotica identica o muy similar en los genes 
homeoticos de machos invertebrados y vertebrados. De hecho, 
incluso los genes de vertebrados homblogos a los genes home¬ 
oticos de las moscas de la fruta mantienen la misma disposicibn 
cromosbmica (fig. 21-23} (los genes homeoticos de los ani- 


Mosca de la 
fruta adulta 


Embribn de la mosca 
de la fruta (10 boras) 




Cromosoma 
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A Fig, 21-23, Conservation de los genes homeoticos en una 
mosca de la fruta y en un raton, Los genes homebtreos que contro- 
lan la forma de las estructuras anteriores y posteriores del cuerpo se 
presentan en la misma secuencia lineal en los cromosomas de Drosophila 
y del ratbn. Cada banda coloreada en los cromosomas mostrados en la 
figura representa un gen homebtico. En las moscas de la fruta, todos 
los genes homebtkos se encuentran en un cromosoma. El ratbn y otros 
mamiferos tienen el nmsmo conjunto de genes o conjuntos simifares en 
cuatro cromosomas. El ebdigo de color indica las partes de los embrio- 
nes en las que se expresan estos genes y las regiones de! cuerpo adul- 
to resultantes. Todos estos genes son casi identicos en las moscas y los 
ratones, excepto los representados por las bandas negras, que son 
menos parecidos entre los dos animales. 
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males se denominan con frecuencia genes Hox), Ademis, se 
hallaron secuencias relacionadas en genes reguiadores de euca- 
riontes mucho menos relacionados, como, por ejemplo, en 
plantas y levaduras, e incluso en procariontes. A partir de estas 
similitudes se puede deducir que la secuencia de DNA de la 
caja homeotica evoluciond en un momento muy temprano de 
la historia de la vida y fue lo bastante util para los organismos 
„ como para que se conservara en los animales y las plantas de 
una manera casi constants durante millones de anos. 

No todos los genes que contienen cajas homeoticas son 
homeoticos, o sea, algunos no controlan directamente la iden- 
tidad de las partes del cuerpo, Sin embargo, casi todos estos 
genes, por lo menos en los animales, se asocian con el desarro- 
llo, lo que sugiere su anuguedad y su importancia Fundamental 
en este proceso. Por ejemplo, en Drosophila, las cajas homeoti¬ 
cas no estan presences solo en los genes homeoticos, sino tam- 
bien en el gen de polaridad del huevo hicoid, en varies de los 
genes de segmentaeibn y en el gen regulador principal del desa- 
rrollo del ojo. 

Los investigadores encontraron que el homeodominio codi- 
ficado por la caja homebtica es la parte de una protema que se 
une al DNA cuando funciona como un regulador transcriptio¬ 
nal. Sin embargo, la forma del homeodominio permite que se 
una a cualquier segmento de DNA; no es capaz de seleccionar una 
secuencia especifica por su propia cuenta. En cambio, los 
dominios m£$ variables en la protema que contiene el home¬ 
odominio determinan los genes que regula esa pioteina. La 
interaccion entre estos ultimos dominios y otros factores de 
transcription contribuye a que la protema que contiene el home¬ 
odominio reconozca amplificadores especificos en el DNA. Es 
probable que las protefnas con homeodominios regulen el 
desarrollo por medio de la coordination de la transcription de 
baterias de genes asociados con el desarrollo, a traves de su 
activacibn o inactivaciom En los embriones de Drosophila y de 
otras especies de animales hay diferentes combinaciones de genes 
de homeocajas activos en distmias partes del embribn. Esta 
expresibn selectiva de los genes reguiadores, que varia en Fun- 


cion del tiempo y del espacio, es esencial para la formacion del 
patron. 

Los biblogos especialistas en desarrollo determinaron que. 
ademas de los genes homeoticos, hay muchos otros genes 
implicados en el desarrollo que estan muy conservados entre 
las especies. Como ejemplo se pueden mencionar numerosos 
genes que codiFican componentes de vias de senalizacion. La 
similitud extraordinaria entre estos genes de desarrollo espe- 
clficos en distintas especies de animales conduce a formular 
una pregunta: ^como es posible que los mismos genes est£n 
implicados en el desarrollo de animales con Formas tan dife¬ 
rentes? 

Los estudios actuales sugieren respuestas probables para 
esta pregunta. En ciertos casos se observan pequenos cambios 
en las secuencias reguladoras de genes especificos que pue¬ 
den determinar cambios importantes en la forma del cuerpo. 
Por ejemplo, los distintos pat rones de exp re si on de los genes 
Hux a lo largo del eje corporal en los insectos y los crust&ce- 
os pueden explicar la distinta camidad de segmentos con 
patas entre los dos tipos de animales segmentados (fig* 21- 
24). En otros casos, genes similares controlan procesos del 
desarrollo diferentes en distintos organismos, lo que produce 
formas corporales variadas. Por ejemplo, hay varios genes 
Hox que se expresan en los estadios embrionario y larvario 
del erizo de mar, que es un animal no segmentado con un 
plan corporal bastante diferente del de los insectos y los rato- 
nes. Los erizos de mar adultos tienen la Forma de una almo- 
hadilla cubierta de espinas que es probable que el lector haya 
visto alguna vez en la playa. Se encuenLran entre los organis¬ 
mos utilizados desde hace mucho tiempo en los estudios de 
embriologia clasica (vease cap, 47). 

La secuenciacion del genoma de Arabidopsis revel6 que las 
plantas tienen algunos genes con homeocajas. Sin embargo, en 
apariencia, estos genes no funcionan como reguiadores maes- 
tros como a genes homeblicos con homeocajas de los animales. 
Hay otros genes que parecen llevar a cabo los procesos b&sicos 
de la formacion de patrones en las plantas. 


4 Fig. 21-24. Efecto de las diferencias en la 
expresion del gen Hox durante el desarrollo 
en crustaceos e insectos. Durante la evolucibn 
se produjeron cambios en los patrones de expre¬ 
sibn de cuatro genes Hox . Estos cambios son 
responsabfes en parte de los diferentes planes 
corporales del camarbn Anemia , un Crustacea 
(arriba) r y el saltamontes, un insecto. En esta figirra 
se muestran las regiones del cuerpo adulto divi- 
dido en bandas de colores en funcibn de la 
expresibn de los genes Hox que determine la 
formacibn de partes corporales espeefftcas 
durante el desarrollo embrionario. 
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Comparacion entre el desarrollo de Ids animates 
y de las plantas 

Es probable que el ultimo antecesor eomun entre los anima¬ 
tes y las plantas haya sido un microorganismo unicelular que 
vivi 6 hace centenares de millones de anos, de maiiera que el 
proceso del desarrollo debe haber evolucionado de forma inde- 
pendiente en las dos estirpes de organismos, Las plantas evolu- 
donaron con paredes celulares rigidas que determinan que el 
movimiento de las cdulas y las capas tisulares sea cast imposibte, 
lo que impide los movimientos morfogeneticos de las celulas y 
los tejidos que son tan importances en los animates, En cambio, 
la morfogenesis vegetal depende mas de los distintos pianos de 
division celular y del aumento celular seiectivo (en el capitulo 35 
se describiran con detalle estos procesos). 5in embargo, a pesar 
de las diferencias entre las plantas y los animales, hay algunas 
similitudes basicas en los mecanismos de desarrollo -legados de 
su origen celular compartido-. 

Tamo en las plantas como en los animates, el desarrollo depen¬ 
de de una cascada de reguladores transcrip donates que activan o 
inactivan genes en una serie muy bien organizada; por ejemplo, 
para el establedmiento del eje cabeza-cola en Drosophila o de las 
identidades de los drganos en un patron radial en la flor de 
Arabidopsis, Sin embargo, los genes que controlan estos procesos 
revelan diferencias sigmficativas entre los animales y las plantas. 
Si bien varies de los interruptores reguladores maestros en 
Drosophila son genes Hox que contienen cajas homeoticas, los 
que realizan la misma tarea en Arabidopsls pertenecen a una fami- 
lia de genes totalmente distintos, denominado genes Mads-box, 


Aunque pueden liallarse genes que contienen cajas homedticas 
en las plantas y genes Mads-box en los animates, en ninguno de 
los dos casos desarrollan las mismas funciones principales en el 
desarrollo que realizan en el otro grupo. 

En este ultimo capitulo de la unidad de genetiea, el lector ha 
aprendido la forma en que los estudios geneticos pueden revelar 
muchos datos acerca de los mecanismos moleculares y celulares 
en los que se basa el desarrollo. La unidad de la vida se refleja en 
la similitud de los mecanismos bioldgicos empleados para esta- 
blecer la formacion de patrones, aunque los genes que dirigen el 
desarrollo puedan set diferemes en los distintos organismos. Las 
similitudes reflejan la ascendencia eomun de la vida en la tierra, 
pero las diferencias tambien son esenciales porque crearon la 
enorme diversidad de organismos que se han desarrollado a lo 
largo de la evolucion, En el resto del libro se ampliar& la pers- 
pectiva m&s alia del nivel de las moleculas, las celulas y los genes 
para explorar esta diversidad en el nivel de los organismos. 


Evaluation de conceptos 


1. Las secuencias de DNA denominadas cajas homeoticas, 
que ayudan a los genes homedticos en los animates a 
dirigir el desarrollo, se comparten por las moscas y los 
ratones. En reladon con esta similitud, explique la razon 
por la cual estos animates son tan diferentes. 

Veanse Ins respuesios en el A pc udice A. 


Revision del capitulo 



Concept o 


El desarrollo embrionario implica la division 
celular, la diferenciacion celular y la morfogenesis 

Adem&s de la mitosis, Las celulas embrionarias experimeruan dife- 
renciaciOn, lo que les permite adquirir una esmictura y una fun- 
cidn espedailzadas. La morfogenesis abarca los procesos que te dan 
forma a l organismo y a sus diversas partes. Varies organismos 
modelo suden emptearse para evaluar los distintos aspectos de la 
base genetica del desarrollo (pp. 412-415). 


Concepto 


Los distintos tipos celulares son resultado de la 
expresion genica diferenciada en celulas 
con el misrno DNA 

Evtdencia que respalda la equivalence geuomica (pp. 415- 
419). Las celulas tienen estructuras y funciones diferentes no por¬ 
que contengan genes dis^inios sino porque expresan porciones 
diferentes de un genoma companido; o sea, tienen equi Valencia 
genbmica. Las celulas diferenciadas de plantas maduras suden ser 
totipotendales, es dedr, capaces de producir una planta completa 
nueva. El nucieo de una celula animal diferenciada, a veces, origina 
un animal nuevo si se trasplanta a un ovuto enucleado. Las cdulas 
rrtadre pluripotenctales de los embriones de animales o de tejidos 


de animales adultos pueden reproducirse y diferenciarse in vitro y 
tambien in vivo, lo que implica posibles potentiates aplicaciones 
medicas, 

► Regulation transcriptional de la expresion genica durante el 
desarrollo (pp. 419-420), La di fere notation va precedida de la apa- 
ricion de protefnas especificas del tejido Estas proteinas permiten 
que las celulas diferenciadas desarrollen sus funciones especializadas, 

► Determin antes citoplasmaticos y senates interceltilares en la 
diferenciacion celular (pp. 419-420). Los determinanles cito- 
plasmaticos del rivulo no fecundado regulan la expresitin de genes 
en el tigoto que afectan al destine del desarrollo de las celulas 
embrionarias. En este proceso, denominado induccibn, las molecu¬ 
las serial provenientes de las cdulas embrionarias producen 
cambios transcripcionales en las cdulas diana vecinas. 


Concepto 


La Formacion de pairones en los animales y en las 
plant as se debe a mecanismos geneticos 
y celulares similares 

La formacion del patrdn, es decir, el desarrollo de una organiza¬ 
tion espaciai de los tejidos y Los organos, se produce en las plan- 
Las de manera continua pero en los animales se limita sobre todo 
a los embriones y los individuos jOvenes. La information posicio- 
nal, que comiene las claves moleculares asociadas con la position 
que controlan la formacidn del patrdn, te indica a la celula su 
ubicacion en relation con los ejes corporates y con las demas 
cdulas (p. 421), 
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wuvw.fnedicapanamer icana.com/campbell encontrara ejercicios interactivos, animaciones, 
eos y preguntas de autoevaluaoion. 


► El tfesarrollo de Drosophila: una cascada de activation de 
genes (pp. 421-425), Despues de la fecundation, la information 
positional determina los segment os de Drosophila en una escala 
cada vez mas espectfica y, en definuiva, desencadena la Forma¬ 
tion de las estructuras caracteristicas de cada segmento. Los gra- 
dientes de concentration de las susiancias morfogenas 
codificadas por los genes de efecto materno, como, por ejemplo, 
el gen bicoid, producen diFerencias regionales en la expresidn 
secuencial de los ires grnpos de genes de segmentation, cuyos 
productos dirigen la formation de los segmentos. Por ultimo, los 
genes re gu lad ores princi pales, denoininados genes homedticos, 
especifican el tipo de apendices y otras estructuras que se forman 
en cada segmento. Los Faetores de Lranseriptidn codificados por 
los genes homedticos son protelnas reguladoras que controlan la 
expresidn de genes responsables de estructuras ana to micas e spe¬ 
cif icas. 


C. etegans : el papel de la seoalkadon celular (pp. 425-429). 
Se conoce la estirpe completa de todas las ctiulas de C. elegans. 

La serialization y la induction celular son esenctales para deter- 
minar el destino de las celula $ del verme, incluido el proceso de 
apoptosis (muerte celular programada). Una serial induciora pro* 
due Ida por una ctiula embrionaria puede initiar una cadena de 
inducciones que con cl u ye con la formation de un Organo espeti- 
fico como, por ejemplo, el intestine o la vulva, En la apoptosis se 
producen sen ales organizadas en Fo rma precisa que desencade- 
nan la activacion de una cascada de proteinas “suicidas” en las 
ctiulas destinadas a morir. 

> El desarrollo de las plantas: serialization celular y regula¬ 
tion transcriptional (pp. 429-430). La induction a traves de 
la serialization imercelular ayuda a determinar la camidad de 
organos florales que se desarrollan a parrir de un meristema api¬ 
cal. Los genes de identidad de los drganos determinan el tipo de 
estructura (estambre, carpelo, sepalo o petalo) que crece a partir 
de cada vertitilo de un meristema floral. Los genes de identidad 
de los organos parecen actuar como genes regal ad ores principa¬ 
ls y cada uno controla la aciividad de otros genes que estable- 
cen la estructura y la funcidn del drgano en forma m3$ directa. 


Con c ep to 



Los esiudios comparativos contribuyen a explicar la 
manera en que la evolucidn del desarrollo conduce a 
la diversidad morfologica 

►* Amplia conservation de los genes del desarrollo entre los 
animates (pp. 431-432), Los genes homedticos y algunos otros 
genes asociados con el desarrollo de los animales contienen una 
region llamada caja homeotica, cuya secuencia es identica o simi¬ 
lar en las diversas especies, Las secuencias relacionadas esian 
presemes en los genes de las levaduras, las plantas e incluso los 
procariontes, Otros genes del desarrollo tambitii estan muy con- 
servados en las disdnias especies de animales, En muchos cases, 
los genes con secuencias conservadas cumplen Fun clones distin- 
tas en el desarrollo de las diversas especies, Por ejemplo, en las 
plantas, los genes con cajas homeOticas no actuan en la forma¬ 
tion de patrones como lo hacen en muchos animales. 


Compamcidn entre cl desarrollo de los animales y de las 
plantas (p. 433), Durante el desarrollo embrionario de las plan¬ 
tas de los animales, una cascada de reguladores de la transcrip¬ 
tion activa o inactiva genes en una secuencia regulada de manera 
meticulosa. Sin embargo, los genes que dirigen procesos de desa¬ 
rrollo analogos tienen secuencias con diferencias sigmficativas en 
los animales y las plantas debido a su ascendencia lejana. 


RESUMEN DE COXCEPTOS CLAVE 


Autoevaluaeion 

1, ^Cual de los siguiemes procesos es responsable de forma mas direc¬ 
ta de la falta de membranas entre los dedos en la mayoria de los 
seres humanos? 

a. Formation del patron. d. Division celular. 

b. Regulation transcriptional, e, Induccidn, 

c. Apoptosis, 

2, Los criLerios para que un organismo modelo sea adecuado para 
esiudiar d desarrollo abarcarfan todos los siguiemes excepto 

a. Desarrollo embrionario observable 

b. Tiempo de generation breve, 

c. Genoma rdativamente pequefio. 

d. Conotimiento previo sobre el ciclo viLal del organismo. 

e. PaLrOn de desarrollo raro en comparatiOn con el de la mayoria 
de los organismos, 

3, La Lotipotencialidad se demuesira cuando: 

a. Las mutationes en genes homeoticos producen el desarrollo de 
apendices ubicados en sitios and males. 

b. Una celula aislada de la hoja de una plama se transforma en una 
planta adulia normal 

c. Una ctiula embrionaria se divide y se diferentia. 

d. La sustitucidn del micleo de un ovuio no fertilizado por el de 
una celula intestinal convierte al ovulo en una etiuia intestinal. 

e. Los organos espeeifieos de un segmento se desarrollan a lo largo 
del eje anteroposterior de un embriOn de Drosophila. 

4, La dlferentiacibn celular siempre implica: 

a. La production de proteinas especificas del tejido, como, por 
ejemplo, actina muscular. 

b. El movimiento de las ctiuias. 

c. La transcription del gen myoD. 

d. La pdrdida select!va de ciertos genes del genoma. 

e. La sensibilidad de la celula a faetores ambientales, como la luz o 
el calor. 

5, El desarrollo de Drosophila es un poco inusual porque; 

a. Las primeras divisiones mitOticas no se asocian con citocinesis. 

b. La metamorfosis se produce durante el estadio larvario en lugar 
de en el estadio de pupa, como en otros insectos. 

c. Los genes homeoticos estan mutados. 

d. No se produce migration celular dentro del embripn. 

e. Las primeras divisiones celulares preseman Fases prolongadas, 

6, En Drosophila , ^que genes inician una cascada de activation gOnica 
que abarca todos los demas genes de la lista? 

a. Genes homeoticos, 

b. Genes gap. 

c. Genes de regia par, 

d. Genes de polaridad del huevo. 

e. Genes de polaridad de segmentos 
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7, La ausencia de mRNA de bicoid de un Ovulo de Drosophila deter- 
mina que no se for men las partes anteriores del cuerpo de la 
larva y la duplication en espejo de las partes posteriores. Esta 
evLdencia indica que el producto del gen bicoid: 

a. Se transcribe en el embridn temprano. 

b. En condiciones normales conduce a la formation de estrucLu- 
ras de la cola, 

c. En condiciones normales conduce a la formation de estructu- 
ras cefalicas. 

d Es una proLeina presente en todas las estructuras cefalicas. 
e. Conduce a la muene celular programada. 

8, Los genes homedticos: 

a. Codifican factores de transcription que controlan la expresidn 
de los genes responsables de estructuras anat6micas 
espetificas. 

b. Solo se encuentran en Drosophila y en otros anropodos, 

c. Especifican el eje anLeroposterior de cada segmemo de la 
mosca de la fruia. 

d. Crean las subdivisiones basicas del eje anteroposterior del 
embriOn de la mosca. 

£ Son responsables de la muene celular programada que se 
produce durante la morfogenesis. 

9, El desarrollo embrionarto de C riegans es un ejemplo de todos 
los conceptos relacionados con el desarrollo que se mencionan a 
continuation excepto: 

a. El efecto de un inductor puede depender de su gradiente de 
concentration, 

b. La respuesta de una celula inducida implies el estabfecimlento 
de un tinico patron de acUvidad genica. 

c. Las vias de transduction de seriales activadas por los 
inductores solo aparecen en las celulas embrionarias. 

d. Las inducciones secuenciales dirigen la formacion de 
estructuras complejas en el embriOn en vias de desarrollo. 

e. Los inductores producen sus efectos a trav£s de la activation o 
la inactivacidn de genes que codifican protefnas reguladoras de 
la transcription. 


10, Aunque tienen estructuras bastante diferentes, las plantas y los 
animales comparten algunas similitudes basicas en su desarrollo, 
como, por ejemplo: 

a. La importance de los movimientos de las celulas y los tejidos. 

b. La Importancia del aumento selective del tamario de las celulas. 

c. La importanria de los genes homeoricos que contienen homeocajas. 

d. La retention de los tejidos meristematicos en el adulto. 

e. Genes reguladores maestros que codifican proteinas fijadoras de 
DNA. 

Wanse fas respuesms en d Apcndfce A, 


Interrelation evolntiva 

Hay genes importantes para el desarrollo embrionario de los animales 
como, por ejemplo, los genes que contienen homeocajas, que se 
conservaron de forma relativameme adeeuada durante la evolution; 
esto signifies que presentan mas similitudes entre las distintas especies 
que muchos otros genes. ^Por que? 


I Problem as cientlficos 

Las celulas mad re de un organismo adulto pueden dividirse para 
formar dos celulas madre, hijas, lo que permite mantener una pobla- 
cidn de celulas relativamente indiferentiadas, Como akernativa, una 
division mitOtica determinada puede producir una celula hija que siga 
siendo celula madre y una segunda celula hija que inicie una via de 
diferenciacion. Proponga una o m3s hipOtesis para expticar la forma en 
que se produce esto. (Nota: no hay una respuesta simple para esta 
preguma pero vale la pena considerarla. Para obtener sugerencias 
observe la figura 21- 16a.) 

Ciencia, lecnologia y sociedad 

Los fondos gubemamentales para la investigation sobre celulas madre 
embrionarias represenLan un tema de debate politico. ^Por que este 
debate es tan intenso? Resuma los argumentos a favor y en contra de la 
investigation sobre celulas madre embrionarias y exprese su propia 
position sobre este Lema. 


CAPiTuto 21 Bases gentiicas del desarrollo 
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ENTREVISTA A 

Kenneth 

Kaneshiro 

Las Tslas HawaE son uno de I os I a bo rater Eos rta- 
turafes mas grandes de la Terra que ayudan a 
entender I os mecanismos de Ea evoluci 6n. El 
Dr. Kenneth Kaneshiro eontribuyd mucho a esa 
comprension mediante su investigation sob re 
las diversas especies de moscas Drosophila ha¬ 
waianas, El profesor Kaneshiro es el director 
del Hawaiian Evolutionary Biology Program en 
Da Universidad de Hawai, Manoa, donde tarn- 
bten es director del Center for Conservation 
Research and Training. Conod por primera vez 
a! Dr. Kaneshiro en 2003, cuando, visite el lolani 
School de Honolulu, donde inido sus estudios. 
Fue una gran aEegria regresar a Hawai un aho 
despues para realizar esta entrevista. jMe en- 
canta este trabajo! 

iComo se formaron las islas 
Hawai? 

Las islas lienen una edad geologica muy jo- 
ven; la mas antigua, Kauai, tiene apenas unos 
5 a 6 miliones de afios de edad. Emergieron 
cuando la placa del Paclfico se desplazp hacia 
el noroeste sobre una zona callente volc£nica 
en el fondo del man La isla mas joven, la Big 
Island de Hawai, actual rnente esta sobre ese fo- 
co volcanico, y hay una isla nueva, Loihi, que 
esta eomenzando a forma rse como una m on ta¬ 
na submarina a! sudeste de la Big Island 

£Y que hace que las islas Hawai 
sean un sitio tan atractivo para 
estudiar la evolucion? 

En primer lugar, son las masas de lierra mas 
aisladas en el mundo, localizadas en el centro del 
Paclfico, se pa rad as de los continemes por casi 
3 200 km en cualquier direcdon, Por lo tamo, 
cualquier especie que llegaoliasta aqui -por 
ejemplo, flotando en el viemo a naves del ocea- 
no- la poblacidn fundadora estuvo aislada de 
cualquier flujo genieo de otras poblaciones de esa 
especie, Asimismo, algunos de los organ ismos 
que llegaron hasta aqui se desposaron profusa- 


mente en nuevas especies al colonizar otras islas. 
Ya que las islas se formaron en fila India, desde 
Kauai hasta la Big Island, hay una secuenda cro- 
nologica del origen de las especies a medida que 
los lundadores se desplazaron de las islas mas an- 
tiguas a las islas mas redentes. En d caso de Dra - 
sopkltt, k evidencia a puma a un solo fundador 
(una hembra fertilizada) que I lego a las islas hace 
varies miliones de anos y cuya progenie eventual- 
meme se diversified en las mds de oOO especies 
deserttas de moscas DrasupJiiia hawaianas. Esto 
constiluye alrededor de un cuarto de todas las es¬ 
pecies conoddas de Drosophila en el mundo, 

Obviamente, hay muchas mas 
especies de Drosophila que islas. 
iContribuyo la variacion 
ambiental de cad a isla a esa 
diversificacion de especies? 

51, las diferencias en altura, lluvias y ouos 
factores hacen que cada isla sea muy diferente 
en su medio ambieme. Asimismo, cada una tie¬ 
ne lo que se denonunan fapufeos, "islas" de vege¬ 
tation rodeadas por lava. For lo tamo, hay islas 
dentro de las islas, con la lava formando bane- 
ras entre ks kipukas, Por ejemplo, estudiamos 
dos kipukas en la Big Island que estaban corau- 
nicadas antes de que un flujo de kva las separa¬ 
ta hace aproximadamente 100 anos y se estan 
deteetando diferencias genedcas significativas 
entre las poblaciones de Drosophila que viven en 
elks. Pertenecen a la misma especie, pero co- 
mienzan a divergir, La espetiacian aun es un 
proceso muy dinimico m las islas de Hawai, 

’Como se desarrollo su interes 
por la biologia? 

Probablemenie comenzo cuando era nino 
erkndome aquf en Hawai, Cuando mi padre 
nos 1 lev aba a pescar alrededor de Oahu, era 
muy cientlfico, aunque a ml no me parecia asi 
en ese memento. Mi padre analizaba las ma¬ 
re as y los vientos, y hacia concordar los colores 
de sus cebos para pescar con los tipos de peces 
que podian encontrarse en ese lugar, Aun hoy 
cuando voy a pescar aplieo esas Iecciones de 
mi padre. Pienso que ese Lipo de abordaje den- 
rifico para la pesca fue lo primero que hizo que 
me interesara por la biologia. 


^Cuando se dirigio ese interes 
hacia la biologia evolutiva? 

Cuando comence aqui, en la Universidad de 
Hawai, queria estudiar biologia marina. No obs¬ 
tante, por presiones fami Hares me apunte a l pro¬ 
grams de ingreso a Medici na. Para ayudar a pagar 
mis estudios, comence a trabajar en The Ha¬ 
waiian Drosophila Project, donde comence como 
ayudante en el laboratorio y aprendi como se 
preparaban los nutrientes para alimentar a ]as 
moscas. En pocos meses ya participaba en inves¬ 
tigation, disecaha genitales y examinaba otros ca¬ 
me teres morfoldgicos que nos ofrecen claves so- 
bre la historia evolutiva de las especies hawaianas 
de DrosopVSa. Tambien tuve la oponunidad de 
realizar trabajos de campo. Enionces, la ecologia 
tambien formo parte de mi educacibn de pregra- 
do, no tamo desde de las clases, sino por mi par¬ 
ticipation en la investigacidn sobre Drosophila, 
Cada verano, 10 a 12 destaeados ctentificos con 
especiatickdes de itivestigaddn difemues concu- 
rrian de \lsita para Lrabajar en varies proyecLos 
sobre Drosophila, Mirar por encima de los horn- 
bros de estas eminenaas ciendficas cuando toda- 
via no estaba graduado realmente me airapo. 
Despues de graduarme me dedique a trabajar en 
entomologia, para poder continual con el estudio 
las moscas Drasophik hawaianas. 

Y ese trabajo incluyo su investi- 
gacion en la conducta del aparea- 
miento en Drosophila. Creo que 
muchos estudiantes se sorpren- 
deran al saber que estas moscas 
cortejan a sus parejas. 

El cortejo enLre machos y hembras es muy so- 
fisitcado. Asimismo, k conducta del apareamien- 
to tambien incluye la competence entre los ma¬ 
chos. Un macho defendera el territorio hacia el 
que son atrafdas ks hembras para aparearse. En 
una especie de DrosopMa, por ejemplo, los ma¬ 
chos tienen cabezas muy anchas, y dos machos 
enfrentaran sus cabezas uno contra el otto -como 
los cameras- y luego cada uno empujam al otro 
hacia at ras y adelante combatiendo por ese terri- 
torio. En otras especies, !a competencia es como 
una lucha de sumo; los machos se paran lt en las 
ptmtas del pie” sobre sus patas traseras, luch an do 
con sus patas medks y deknteras, y traban sus 
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cabezas. Sin embargo, un buen luchador no 
implica ser tambien un buen amante. Para una 
mosca macho, la eapaddad de veneer y ahuyen- 
tar a otros machos defendiendo su territono le 
confiere la oportunidad de eneoturarse con las 
hembras, pero todavia tiene que ser capaz de rea- 
lizar los componamientos muy complejos que sa- 
tisfacen los nequerimientos del cortejo de una 
hembra, 

^Cuales, por ejemplo? 

En una especie, el macho levant a su abdomen 
hacta arriba, por encima de su cabeza, en una po¬ 
se similar a un escorpidm Esto presenta a ta hem- 
bra una hla de ceidas especial izadas que estan en 
la cam inferior del abdomen. Cada cerda es apla- 
nada como un abanico. Entonces, ei macho hace 
vibrar su abdomen y las cerdas exha Ian un vapor 
sexualmente atracrivo que se denomina feromona 
y es secretado por una glandula abdominal. A la 
vez, el macho exriende sus alas y las bate had a 
arms y adelante, emitiendo un sonido. Miemras 
danza y canta, el macho extiende su aparato bu- 
cal desde una cam muy bknea. Como respuesta, 
la hembra efectivamente besa al macho. El apa- 
reamiento se produce sokmeme si d macho pue- 
de realizar esLe conejo elaborado* 

De acuerdo con el modelo que 
en el presente se conoce como 
“hipotesis de Kaneshiro”, los 
cambios en esa conducta de apa- 
reamiento desempeflaron un pa- 
pel fundamental en el origen de 
las especies hawaianas de Dro¬ 
sophila, especialmente, en las 
etapas tempranas de la especia- 
cion. ;Cual es la idea basica? 

Las desviaciones en la conducts de aparea- 
miento pueden producirae en una poblacion pe- 
quefia despues de un evento de fundaaon. Diga- 
mos que usted tiene una poblacion de moscas en 


Kauai, La is la mas antigua. Luego emerge Oahu, y 
una hembra fertilizada llega por casualidad a esta 
isla. Puede fundar una poblacion nueva en Oahu 
con unos pocos cientos de descendientes. La ca- 
pacidad de los machos para reaiizar los rituales 
del cortejo original de la especie variarl No obs¬ 
tante, en una poblacion tan pequefia, las hembras 
que scan demasiado exigentes tendrln menos 
oportunidad de reproducirse que las otras, que 
encontraran mas parejas que estan dispuestas a 
aceptar. Entonces, la seieccibn favorecera las 
combinadones nuevas de genes que combi nan 
las adaptariones at nuevo medio ambienLe con 
un comportamiento menos rigido para el aparea- 
miento en relation con la especie "progenitora” 
de la isla de Kauai. Esto explicaria por que la 
conducta de election de pareja sea caracteristiea- 
menie de mayor complejidad en las especies mis 
antiguas de Drosophila, Fienso que estas desvia- 
ciones en la conducta de apareamiento fueron 
muy imports ntes en la evolution de Drosophila 
hawaiana y, probablememe, tambien en muchos 
otros grupos de orgamsmos. 

Mientras los bidlogos estudian !a 
evolucion de esa diversidad de 
especies en Hawai, las islas fue- 
ron designadas un punto caliente 
de biodiversidad, lo que significa 
que muchas especies estan en 
peligro. iCuales son las amena- 
zas' mas grandes a la biodiversi¬ 
dad en Hawai? 

Una de elks es la destruction del habitat, pe¬ 
ro el impacto de las especies invasoras -no nati- 
vas que son traidas a las islas de manera acciden¬ 
tal o intentional- es probablememe la mayor 
amenaza, las hormigas pueden ser el problems 
niimero uno. En Hawai no hay hormigas natives; 
son todas extranjeras. Su alimentation en los eco- 
sistemas de los bosques natives impacto grave- 
tnente en la fauna rtativa de artropodos. Las ratas 



En cl caso de Drosophila, /a .-evidencia apunta a un solo 
fundador (ima hembra fenilizada) que llego a las islas hace va¬ 
ries millones de anos y cuya progeme se diversified eh ids nuts 
i®5|^ ; e5pedi|s ^gcjjjitgs de moscas Drosophila hawaianas. 


invasoras amenazan a los pajaros nativos al intro- 
ducirse en los tiidos y comerse los huevos y los 
pichones. Los jabalies tambien son un problems 
importance- Elios descienden de la hibridadon 
entre los cerdos que los hawaianos nativos traje- 
ron a las isla s y los cerdos traidos por los euro- 
peos. Los jabalies excavan en los bosques, lo que 
ongina charcos donde crecen los mosquitos. Los 
mosquitos son portadores de patogenos que cau- 
san paludismo en las aves. Ademls, las plantas 
invasoras se muluptican y desplazan a muchas es¬ 
pecies de plantas naiivas, Lamentablemente, a pe- 
sar de su tamafto pequefto, Hawai es la capital de 
3 a exLincion en los Estados Unidos y quizas, en el 
mundo. 

Una de sus funciones es su acti- 
vidad como director del Center 
for Conservation Research and 
Training de la Universidad de 
Hawai. ^Que tipo de trabajo 
realiza este Centro? 

Nuestro interns por la investigaciOn en biolo- 
gia conse^acionista se basa princtpalmente en el 
ecosistema y en un abordaje ecorregional: lo que 
pasa en la cima de las monianas afecta a los eco- 
sistemas de forma descendente, hasta los amecifes 
de coral, y adn mas alll. Pienso que tenemos que 
comprender esta reladdn entre los ecosistemas 
para proteger la biodiversidad de las islas. El Cen¬ 
tro tambien tiene un compromiso educativo im- 
ponante. Tenemos una beca de k National Scien¬ 
ce Foundation que linanck programas extemos 
donde nuestros estudiantes graduados trabajan 
con ninos de la escuela primaria y asesoran a sus 
maestros. Llevamos a estos estudiantes al campo 
para que parridpen en trabajos de investigaciOn: 
recolectan datos cientificos validos, descubren es¬ 
pecies nuevas y nos ayudan a comprender cOmo 
erradicar alguna de las espedes extiafias. El gran 
niimero de estos cientificos jbvenes nos permite 
hacer cierto tipo de determinaeiones que serian 
imposibles de otra manera. Por ejemplo, para 
analizar los contaminantes de una corrieme de 
agua, los investigadores habitualmente tomarian 
muestras de agua en unos pocos punios de la co- 
niente del no. Sin embargo, nuestros estudiantes 
graduados trabajaion con 320 alumnos de septi- 
mo grado para obtener muestras de agua durante 
todo el trayecLo, desde una cascada en ]a monta- 
ria hasta la desembocaduta del rio en el oceano. 
Para ml, esta clase de educacion ambiental, que 
comienza a una edad muy Eemprana, aumentara 
la concienda ptiblica y nos hara a tod os mis eri- 
caces en la proteeddn de nuestras resedas de 
agua v nuestros ecosistemas natives. 

fAlohity mahalo, Dr, Kaneshiro! 
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A Fig. 22-1. Una iguana marina, bien adaptada a su habitat 
rocoso en las islas Galapagos. 


Conceptos clave 


22-1 La revolution darwiniana desafio los puntos de 
visla tradicionales sobre una Tierra joven 
habitada por especies que no cambiaron 
22-2 En El origen de las especies, Darwin propuso 
que las especies cambian mediante la seleccion 
natural 

22-3 La teoria de Darwin explica una amplia gama 
de observaciones 


Panorama general 


Darwin introduce una teoria 
revolucionaria 

E l 24 de noviembre de 1859 comenzd una nueva era de la 
biologia, cuando Charles Darwin publico el texto 5obre d 
origen de las espedes por medio de la selection natural El libro 
de Darwin presento una imagen coherence de la vida, al conectar 
puntos aislados que alguna vez formaron parte de una distribution 
confusa de observaciones no relacionadas. E! origen de las especies 
enfocO la atencion de los biOlogos sobre la gran diversidad de orga- 
nismos; sus origenes y reladones, sus semejanzas y diferencias, su 
distribution geogr&fica y sus adaptaciones a los ambientes circun- 
dantes (fig. 22-1), 

Darwin introdujo dos comribuciones importances en El origen de 
las especies. La primera fue presemar evidencias de que la gran 
variedad de especies de organismos que habitan actualmente en la 
Tierra son descendientes de otras ancestrales que eran diferentes a 
las modemas. La segunda fue la propuesta de un mecanismo para 
este proceso evolutive, que denomino seleccion natural. La idea 
basica de la seleccion natural es que una pobiacion puede cambiar- 
se a trav^s de las generadones si los individuos que poseen denos 
rasgos heredables producer! mas descendencia que otros. El resul- 
tado de la seleccion natural es la adaptation evolutiva, una acu- 
mulacidn de caracteristicas heredadas que faciUtan la capacidad del 
organismo para sobrevivir y reprodutirse en ambientes especfficos. 


En termmos modemos, podemos definir la evoludon como una 
modification a trav£s del tiempo de la composition genetica de una 
pobiacion. Final me me, una pobiacion puede acumular modificacio- 
nes sufirientes para constituir una especie nueva, una forma de vi- 
da novedosa, Por esa razon, tambidi podemos utiiizar el tfcrmino 
evoludon en una escala mayor para sigmfkar la aparicion gradual de 
coda la diversidad biolOgica, desde los microorgamsmos primitives 
hasta la variedad enorme de organismos vivos del presente. 

La evolucion es un concepto tan fundamental que su estudio ilu- 
mina a la btologia en todos sus niveles, desde las moleculas hasta 
los ecosistemas, y continua transformando la medicina, la agricul¬ 
tural la biotecnologia y la biologfa de la conservation, Ustedes ya se 
han enfrentado con la evoludon como el hilo tematico principal a 
traves de este libro. En este capitulo aprenderan el desarrollo histd- 
rico de la vision darwiniana de la vida. 


Concepto 


La revolucion darwiniana desafio 
los puntos de vista tradicionales 
sobre una Tierra joven habitada por 
especies que no cambiaban 

El impacto de una revolucion intelectual como el darwinismo 
depends tanto de aspecios temporales como logicos. Para com- 
prender por que Las ideas de Darwin fueron revolucionarias, ne- 
cesitamos examinar sus puntos de vista en el contexto de otras 
ideas de Occidente acerca de la Tierra y la vida en nuestro plane¬ 
ts (fig. 22-2), 

Resistencia a la idea de la evolucion 

El origen de las especies no solo desafio los pun los de vista cien- 
tificos que predominaban en esa epoca, sino que t am bien con- 
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a Fig. 22-2. El contexto historico de la vida y las ideas de Darwin. Las barras de color azut 
oscuro por encima de la linea de tiempo representan las vidas de algunos individuos cuyas ideas 
contribuyeron a nuestra comprension moderna de la evoluddn. 


movio las raices mas profundas de la culture occidental. El pun- 
to de vista de Darwin se oponia fromalmeme a las qreenrias tra- 
dicionales de que la Tierra tenia solo unos pocos miles de anos 
de existenda, y que estaba poblada por formas de vida que se ha- 
bian creado en un principio y que permanedan sin cambiar des- 
de entonces. El libro de Darwin fue un desafio para una vision 
del mundo que habia predominado durante siglos. 

La escala de fa lurtiirafe^ay fa clasificacion de las especies 

Aunque varios filosofos griegos habian sugerido que la vida 
podria haber evolucionado de forma gradual, Arisidteles 
(384-322 a. C), un filosofo que tuvo una gran influenria en la 
ciencia primitiva de Occidente, consideraba que las especies eran 
fijas (no cambiaban). Mediante sus observaciones de la naturale- 
za, Arisioteles reconorid ciertas “afinidades" entre los seres vivos, 
por lo que llego a la conclusidn de que las formas de vida po- 
drlan estar orderiadas en una esealera, o escala, de complejidad 
crecieme, liamada despues scda naturae Cescala de la naturale- 
za”), Cada forma de vida, perfects y permanence, tenia su pelda- 
no asignado en esca escalera. 

Estas ideas coincidian con el relato de la creacion en el Anti- 
guo Testamento, que sostiene que las especies fueron disenadas 
individualmente por Dios y por esa razon, eran perfeccas. En el 
siglo xvi it, muchos cientificos interpretaban las soberbias adap- 
caciones de los organismos a sus ambientes como una evidencia 
de que el Creador disend cada especie con un proposito deter- 
minado. 

Uno de esos cientificos fue Carlos Linneo (1707-1778), medi¬ 
co y botanico sueco que intento clasificar la diversidad de la vi¬ 
da "para la mayor gloria de Dios". Linneo fue el fundador de la 
taxonomia, ia rama de la biologia que se ocupa de nombrar y 
clasificar los organismos. Desarrolld el sistema de dos tenuinos, 
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o binomial, que todavia se utiliza, para denominar a los organis¬ 
mos de acuerdo con su genero y especie. A diferencia de la jerar- 
quia lineal de la escala de la naturaleza, Linneo adoptd un siste¬ 
ma de clasificacion en grupos, y agrnpo especies similares en ca- 
tegorias generales crecientes. For ejemplo, especies similares se 
agrupan en el mismo genero, generos similares se agrupan en la 
misma familia, y asi sucesivamente (vease fig. 1-14). 

Fara Linneo, la observacidn de algunas especies parecidas a 
otras no implicaba un parentesco evolutive, sino mas bien el pa¬ 
tron de su creacion. Sin embargo, un siglo despu£s, su sistema 
taxonomico desempenaria un papel importante en los argumen- 
tos de Darwin a favor de la evoiucion. 

Fosiles, Cuvier y el cntostro/isino 

El estudio de los fosiles tambi£n comribuyo con las bases de 
las ideas de Darwin. Los fosiles son remanentes o rastros de or¬ 
ganismos del pasado. La mayoria de los fosiles se encuentran en 
las rocas sedimentarias, formadas por la arena y el fango que se 
precipitan en el fondo de los mares, lagos y pantanos. Nuevas ca- 
pas de sedimento cubren las anteriores y las comprimen en 
capas superpuestas de roca que se denominan estratos. Posterior- 
mente, la erosion puede excavar los estratos superiores (mas jd- 
venes) y revelar los mas antiguos que fueron enterrados. Los fo¬ 
siles de cada capa proporcionan una vision rapida de algunos de 
los organismos que poblaron la Tierra en la epoca en que se for- 
mo esa capa (fig. 22-3). 

La paieontologia, el estudio de los fosiles, fue desarrollada 
ampliameme por el ciemifico frances Georges Cuvier 
(1769-1832). A1 examinar las capas de las rocas en una region 
alrededor de Paris, Cuvier observe que cuanto mas profundos 
(antiguos) eran los estratos, tanto mas diferentes eran los fosiles 
con respecto a la vida actual. Tambidn observo que desde un es- 

Descendencia con modification: una visidn darwiniana de la vida 439 


















► Fig. 22-3, Fosiles de los estratos de una 
roea sedimentaria, Ef no Colorado excavo el 
Gran Candn a traves de mas de 2 000 m de ro¬ 
ca y expuso las capas sedimentarias, 
que son como p^ginas enormes del 
Ifbro de la vida. Cad a estrato entre- 
rra fdsiles que rep resen tan algunos 
de los organismos de aquel perfo- 
do de la historia de la Tierra. La 
hoja fosil de una pteridosperma o 
helecho con semillas (arriba) es de 
la capa m£s superficial de Hermit 
Shale (265 millones de anos de 
edad) y el fdsil de un trilobites ( abajo ) 
es de Ea capa mas profunda Bright Angel 
Shale (530 millones de ahos de edad). 


trato al siguiente aparecfan algunas especies nuevas, mientras 
que otras desapareciam Cuvier dedujo que las extinciones debie- 
ron haber sido frecuemes en la historia de la vida. Entonces se 
opuso con firmeza a la idea de un cambio evolutive gradual. En 
oposicion a esta idea, defendio el catastrofismo, y especuld que 
cada frontera emre los estratos re present aba una catastrofe, como 
una inundacion o una sequia, en las que se destruyeron muchas 
de las especies que vivfan en esa epoca, Propuso que estas catas- 
Lrofes periodicas estaban habitualmente confinadas a regiooes 
geograficas localizadas, que luego se repoblaban por especies que 
mmigraban de otras ireas. 

Teonas del gradualismo 

A diferencia del eatastrofismo, el trabajo de otros cienrificos 
promovio el concepto del gradualismo, la idea de que pueden 
tener lugar cambios profund os por medio de un efecto acumula- 
do de procesos lemos pern continues. En 1795, el geologo esco- 
c£s James Hutton (1726-1797) propuso que las caracteristicas 
geologicas de la Tierra podrian explicarse por mecanismos gra- 
duales que ac£ualmmte operan en el mundo. Sugirio que los va- 
lles se forman por el desgaste de los rios que fluyen a traves de 
las rocas, y que las rocas sedimentarias que contienen fosiles ma- 
rinos se formaron por pariicuks erosionadas de la tierra que fue- 
ron transportadas por los rios hacia el mar. 

El geologo mas importance del tiempo de Darwin, Charles 
Lyell (1797-1875), incorporo el pensamiento de Hutton en una 
teoria mas amplia que se conoce como uniformitarianismo. 
Lyell propuso que en la actualidad operan los mismos procesos 
geologicos que en el pasado y a la misma velocidad. 

Las ideas de Hutton y Lyell ejercieron una influeneia conside¬ 
rable en el pensamiento He Darwin, Darwin coincidia en que si 
los cambios geologicos son consecuencia de acetones lentas y 
continuas en vez de acontecimientos subitos, entonces la Tierra 
deberia ser mucho mas vieja que los 6 000 arios que estimaban 
los teologos. Despues razono que quiza procesos similarmeme 
lentos y sutiles podrian haber actuado sobre los organismos vi¬ 


vos durante un periodo prolongado, y producir cambios sustan- 
ciales. Sin embargo, Daiwin no fue el primero en aplicar el prin¬ 
ciple del gradualismo a la evoluci6n. 

Teoria de la evolution de Lamarck 

Durante el siglo xvm, muchos naturalistas (incluido el abuelo de 
Darwin, Erasmus Darwin) sugirieron que la vida evoludona a me- 
dida que el medio ambiente cambia. No obstante, solamente uno de 
los antecesores de Charles Darwin desarrollri un metodo exhaustive 
que explicaba como evoludona la vida: el biologo francos Jean-Bap¬ 
tiste de Lamarck (1744-1829). Lamentablemente, en la actualidad, 
no se le recuerda a Lamarck por su reconocimiento visionario de 
que los cambios evolutivos explican el registro fosil y las adaptacio- 
nes del oiganismo a su ambiente, sino por el mecanismo incorrecto 
que propuso para explicar como se produce la evolucion, 

Lamarck publico su teoria en 1809, el ario en que nacio Dar¬ 
win, Al comparar las especies actuates con formas fosiles, La¬ 
marck observe lo que parecian ser varias lineas de descendencia, 
cada una con una serie cronoldgica de fosiles mas antiguos y mas 
jdvenes que conducian hasta especies vivientes. Explico esta ob- 
servacidn mediante dos principles que en ese tiempo fueron ge- 
neralmente aceptados. El primero fue el uso y desuso, la idea de 
que las partes del cuerpo que se utilizan mucho se hacen mas 
grandes y fuertes, mientras que las que no se emplean se deterio- 
ran. Como ejemplo, eitaba una jirafa que estira su cuello para al- 
canzar las hojas en las ramas mas elevadas. El segundo principle, 
la herenda de Ids caracteristicas adquiridas, sostiene que un orga- 
nismo puede Lransmitir estas modificactones a su descendencia. 
Lamarck razono que el cuello largo y muscular de la jirafa vivien- 
te habia evolucionado durante varias generaciones, a medida que 
las jirafas estiraban su cuello cada vez mas. Lamarck tambten 
pensaba que la evolucion se produce porque los organismos tie- 
nen un impulse innato a hacerse m&s complejos. Darwin recha- 
zo esta idea a favor de la seleccion natural, pero el tambien pen¬ 
saba que se introdujeron variaciones en el proceso evolutivo 
mediante la herencia de las caracteristicas adquiridas. Sin embar- 
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A Fig. 22-4. Los rasgos adqufridos no pueden heredarse. Este 3r- 
bol bonsai fue entren ado" para aecer como un £rbol enano al podar- 
lo y darle forma. Sin embargo, las semillas de este arbol produdnan 
descendenda de tamano normal. 


go, nuestros conocimientos modemos de genetiea refutan esLe 
principio; no hay evidential de que las caracteristicas adquiridas 
puedan heredarse (fig. 22-4). 

Lamarck fue calumniado en su £poca, en especial, por Cuvier, 
quien negaba que las especies alguna vez evolucionaron. Sin em¬ 
bargo, retrospectivamente, debemos a Lamarck, sus observation 
nes claras y profundas de la naturaleza y el reconocimiento del 
cambio evolutive gradual como la mejor explication para estas 
observaciones. 


Evaluation de coticepios 


1. iCuales de los individuos mencionados en esta section 

consideraban que las especies eran fijas, y quienes las 
velan como capaces de modificarse con el paso del 
ttempo? 

2, ^Cudi era la teorfa de la evolucidn de Lamarck ? 

Explique su significado. 

Veaitsc respitestas en el Apindice A. 


Concepto 


En El origen de las especies , Darwin 
propuso que las especies 
cambian mediante la 
selection natural 

A fines del siglo xtx era una creencia general que las espe- 
cies habian permanecido sin modificarse desde su creation. 
Algunas dudas acerca de la permanencia de las especies empe- 
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zaban a desarrollarse, pero nadie hubiera podido predecir la 
atronadora tormenta que se asomaba por el horizonte. 

Investiga clones de Darwin 

Charles Darwin (1809-1882) nacio en Shrewsbury, en el oes- 
te de inglaterra. Ya desde nirio demostraba gran interes por la 
naturaleza. Cuando no lela libros sobre la naturaleza, pescaba, 
cazaba o coleccionaba insectos. El padre de Darwin, un medico 
eminente, no veia para su hijo de 16 anos future alguno como 
naturalista y le envio a la Universidad de Edimburgo a estudiar 
medicina. Pero a Charles, los estudios de medicina le parecieron 
aburridos y la drugfa, antes del descubrimiento de la anestesia, 
horripilante. Dejo Edimburgo sin graduarse e ingresd en la Uni¬ 
versidad de Cambridge con la intendon de convertirse en clerk 
go. En aquellos tiempos en Inglaterra, muchos estudiantes de 
ciencias pertenecian al clero. 

En Cambridge, Darwin se convirtid en el protegido del reve- 
rendo John Hertslow, profesor de botanica. Cuando Darwin se 
graduo, Henslow recomendo al joven reden graduado al capit^n 
Robert FitzRoy que preparaba el barco de reconocimiento HMS 
Beagle para un viaje alrededor del mundo. FitzRoy acepto a Dar¬ 
win a bordo por su educacidn, su edad y clase social, que eran 
semejantes a las del capitan. 

El viaje del Beagle 

En 1831, Darwin, de 22 anos, partid de Inglaterra a bordo del 
Beagle. La misidn principal del viaje era cartografiar estrechos po- 
cos conocidos de la costa sudamericana. Miemras la tripuiation 
del barco reconotia la costa, Darwin pasaba la mayor pane de su 
ttempo en la orilla, observando y coleccionando miles de plantas 
y animales de America del Sur. Observd las diferentes adaptacio- 
nes de las plantas y los animales que habitaban en ambientes tan 
diversos como las selvas de Brasil, las praderas extensas de la 
pampa argentina, las tierras desol adas de Tierra del Fuego cerca 
de la Antartida, y las alturas imponentes de la cordillera de los 
Andes. 

Darwin observe que las plantas y los animales de las regioncs 
templadas de America del Sur se paredan niucho mas a las espe¬ 
cies que vivian en los iropicos que a las de las regiones templa¬ 
das de Euro pa. Mas aun, los fdsiles que encontro, aunque dife- 
rian con claridad de las especies vivientes, eran claramente suda- 
mericanos por su parecido con los organismos vivos de ese con- 
tinente. 

Las observaciones geologicas tambitii impresionaron a Dar¬ 
win durante el viaje. A pesar de sus ataques de tinetosis (ma- 
reos por movimiento), leyd los Principios de Geologia de Lye 11 
mientras viajaba en el Beagle, Experiment de forma directa el 
cambio geologico cuando un terremoto violemo afettd la costa 
de Chile, y observd despues que el nivel de la costa habia as¬ 
cend id o varios pies. Cuando encontro fosiles de organismos 
oceanicos en las montafias de los Andes, dedujo que las rocas 
que conteman los fdsiles podrian haber llegado a esa altura por 
una serie de terremotos. Estas observaciones reforzaron lo que 
habia aprendido de Lyell: la evidencia fisica no sostenia el pun- 
to de vista traditional de una Tierra estatica con solo unos po- 
cos miles de anos de edad. 

El interes de Darwin en la distribution geografica de las espe- 
cies se intensified aun mas con la detention del Beagle en las Ga¬ 
lapagos, un grupo de islas volcanicas de edad geoldgica joven lo- 
calizadas cerca del Ecuador, aproximadamente, a 900 km al oes- 
te de America del Sur {fig. 22-5). Darwin estaba fascinado por 
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A Fig. 22-5, El viaje del HMS Beagle. 


los organismos poco comimes que encontro alii. Entre las aves 
que coleccionO de las Galapagos habia varias clases de pinzones 
que, aunque eran bastame similares, parecian pertenecer a espe- 
des diferemes. Algunas eran exclusivas de islas individuates, 
mientras que otras estaban distribuidas sobre dos o mas islas ad- 
yacerues* Sin embargo, Darwin no comprendio totalmeme el 
signifkado de estas observaciones hasta su regreso a InglaLerra 
en 1836. El y otros descubrieron que, aunque los animates de 
las Galapagos se parecian a las espedes que vivtan en el conti- 
nente sudamericano, la mayoria no vivia en otra pane del mun- 
do. Formulo la hipotesis de que las Galapagos habian sido colo- 
nizadas por organismos extraviados que provenian del conti- 
nente sudamencano y luego se habian diversiftcado en las dife¬ 
remes islas. 

El Joco de Darwin en la lufapfririon 

Cuando Darwin reconsiderd to do lo que habla observado du- 
rante su viaje, comenzo a percibir la adaptation al medio ambien- 
te y el origen de especies nuevas como dos procesos estrechainen- 
te relacionados. ^Podria originarse una espede nueva a panir de 
una forma ancestral mediante una acumulacidn gradual de adap¬ 
tations a un ambiente diferente? Segtln esmdios realizados arios 
despues del viaje de Darwin, los biologos llegaron a la conclusion 
que esto es precisamente \o que sucedio con los pinzones de las is¬ 
las Galapagos. Sus picos y sus conductas estan adaptados a los aii- 
menios espetificos disponlbles en el lugar donde habitan (fig, 22- 
6). Darwin se dio cuenta de que una explicaddn para esas adapta- 
ciones era esencial para comprender la evolution* 

Al comienzo de la decada de 1840, Darwin habia elaborado 
los elementos principales de su teoria de la selection natural co¬ 


mo mecanismo de la evoluddn. Sin embargo, todavia no habia 
publicado sus ideas, Estaba mal de salud y rara vez dejaba su ca- 
sa en las cercanias de londres, A pesar de su privacidad, Darwin 
no estaba aislado Ya famoso como naturalista por las cartas y los 
espectmenes que habia enviado a Inglaterra durante el viaje del 
Beagle, Darwin mantenia una amplia correspondencia con mu- 
chos dentificos de diferentes partes del mundo y era visitado con 
frecuencia por Lyell, Henslow y otros. 

En 1844, Darwin escribio un ensayo extenso sobre el origen 
de las especies y la selection natural. Sin embargo, fue reticence 
a rnanifestar su teoria publicamente, quizas porque sabia por an- 
ticipado la conmocion que causaria. Darwin le pidio a su mujer 
que publieara este ensayo si morta antes de finalizar una obra 
mas completa. A pesar de que postergaba su publication, conti- 
nuaba recopilando evidences que apoyaban su teoria. Lyell, aun¬ 
que el mistno no estaba convencido de la evolution, le insistia a 
Darwin para que publicase algo sobre el tema antes de que algun 
otro Ilegara a las mismas conclusiones y las expusiera primero. 

En junio de 1858, la prediction de Lyell se hizo realidad. 
Darwin recibio un manuscrito de Alfred Russel Wallace 
(1823-1913), un joven naturalista bntanico que trabajaba en las 
Indias Orientales y que habia desarrollado una teoria de la selec¬ 
tion natural similar a la de Darwin. Wallace le pidi6 a Darwin 
que evaluara su trabajo y se lo transmitiera a Lyell, si ameritaba 
ser publicado. Darwin se quejaba, al escribir a Lyell: “Vuestras 
palabras se ban hecho realidad como una venganza... Nunca he 
visto una coincidencia tan llamativa... de manera que toda mi 
originalidad, no importa cuanta sea, quedara hecha ariicos”. En- 
tonces, Lyell y un colega presentaron la publication de Wallace, 
junto con extractos del ensayo inedito de Darwin de 1844, en la 
Sociedad Linneana de Londres el 1 de julio de 1858. Darwin fi- 
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► Fig. 22-6 Variation en los picos de los 
pinzones de Galapagos. Las islas Galapagos 
son el habitat de mas de ima docena de espe¬ 
cies de pinzones estrechamente emparenta- 
dos, algunos de los tuales se encuentran solo 
en una isla. Las dfferencias mas Ilamativas en- 
tre el los son sus picos, que est^n adaptados a 
dietas espedficas. 



(b) Comedor de insectos, El pinzon 
gorjeador verde (Certhidea olivacea) 
utiliza su pico estrecho y puntiagudo 
para atrapar insectos. 


nalizo rapidameme E/ origm de Jos especies y la publico el ario si- 
guiente. A pesar de que Wallace habia terminado primero de es- 
cribir sus ideas para su publicacion, era un gran admirador de 
Darwin y estaba de acuerdo con que Darwin habia desarrotlado 
la teoria de la seleccion natural de forma tan extensiva que de- 
bia ser recordado como su arquitecto principal, 

En el curso de una decada, el libro y las propuestas de Darwin 
hablan convencido a la mayor parte de los biologos de que la di- 
versidad bioldgica era el producto de la evolucibm Darwin tuvo 
exito donde los evolucionistas ameriores babian fracasado, sobre 
todo, porque presentd su razonamieruo con una logica impeca- 
ble y una avalancha de evidencias de soporte. Pronto continuO su 
primer libro con otros trabajos pioneros, en particular, una ex- 
ploracion de un tipo de seleccion natural conocido como selec- 
cion sexual (vease cap. 23), 

El origm de los especies 

A1 pubUcar su teoria, Darwin desarrolld dos ideas principa- 
les: que la evolucion explica la unidad y la diversidad de la vi¬ 
da, y que la seleccion natural es la causa de la evolucion adap- 
tativa. 

Descendencia con modification 

En la primera ediclon de E! origen de las especies , Darwin no 
utilize el termino evoluridrt practicamente hasia el final. En su lu- 
gar, se refirio a la descendencia con modificaeion, una frase que 
resume su punto de vista de la vida. Darwin percibio la unidad 
de la vida, considerando a todos los organismos emparentados 
por medio de un ancestro que vivio en el pasado remote. A me- 
dida que los descendientes de ese organismo ancestral se dispeT- 
saban en diferentes habitat durante millones de anos, acumula- 
ron diversas modificariones, o adapiaciones, que les confirieron 
unas formas de vida, 
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En la visidn de Darwin, la historia de la vida es como un ar- 
bol, con numerosas ramificaciones que se originan de un tronco 
comtm hasta los extremes de los brotes mas redentes que repre- 
sentan la diversidad de los organismos vivientes, Cada horquilla 
del arbol representa un ancestro de todas las lineas de la evolu- 
cidn que despues se ramificaron a partir de ese punto. Las espe- 
des estrechamente relacionadas, como los elefantes asi&tlcos y 
africanos, son muy similares porque comparten la misma Itnea 
de descendencia de su ancestro comun, hasta una divergencia re- 
lativamenie reciente (fig. 22-7). La mayor parte de las ramas de 
la evolucion, incluso algunas de las principales, son callejones 
sin salida; alrededor del 99% de todas las especies que vivieron 
alguna vez actualmente estan extinguidas. Por esa razon no hay 
animates vivos que llenen el intervale entre los elefantes y sus pa- 
rientes mas proximos del presente, los manaUes y damanes, aun- 
que se han encontrado algunos fosiles. 

Linneo observe que algunos organismos se pareeen entre si mu- 
cho mas que a otros, pero no vinculo estas similitudes con la evo¬ 
lution. No obstante, como reconocio que la gran diversidad de or¬ 
ganismos podria organizarse en "grupos subordinados a grupos” 
(frase de Darwin), su esquema taxonomico concuerda ampliamen- 
te con la teoria de Darwin. Para Darwin, la jerarquia linneana refle- 
ja la historia de la ramificacidn del Arbol de la vida, habiendo orga¬ 
nismos en diferentes niveles taxonomicos que estan relaeionados 
por descender de ancestros comunes. 

Selecd&n natural y adaptation 

^C6mo trabaja la seleccion natural y como se explica la adap¬ 
tation? El bidbgo evolutive Ernst Mayr resumio la logica de la 
teoria de Darwin de la seleccion natural en tres conclusiones ba- 
sadas en cinco observaciones:* 


* Adapted a de E. Mayr, The Growth of Biologcal Thoughf; Diversify, Evolution and 
MeriEtfncf (Cambridge, MA: Harvard University Press, 1982). 
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A Fig. 22-7 Descendenda con modification. Este 3rbol evolutive) de los elefantes este basado prindpalmente en f6si- 
les, su anatonma, orden de aparidon en Ios estratos y distribution geogtefica. Obs^rvese que la mayoria de las ramas de la 
descendenda terminan en Ja extind6n. A pesar de sus apariencias tan diferentes, Ios manatfes y los damanes son Ios pa¬ 
rientes vivos nrtes eercanos de Ios elefantes (la Ifnea de tiempo no este en escata). 


OBSERVAClON N° 1: en cualquier espetie, el tamafio de ia 
poblacion se incrementaria exponent! almente si todos los indi¬ 
viduos que nacieran se reprodujeran con exile (fig* 22-8). 

OBSERVAClON N° 2: no obstante, las poblaciones tienden a 
permanecer estables en tamafto, con excepcidn de las fluctuacio- 
nes estadonales. 

OBSERVAClON N° 3: los recursos son limitados. 

DEDUCQON N° 1 : la production de un mayor numero de 
individuos de los que el ambiente puede tolerar conduce a una 
lucha por la existencia entre los individuos de una poblacion, 
siendo solamente una fraction de su descendencia la que sobre- 
vive a cada generation. 

OBSERVAClON N Q 4: las caracteristicas de los miembros de 
una poblacion varian en gran medida; no Kay dos individuos 
exactamente iguales (fig* 22-9). 

OBSERVAClON N° 5; gran parte de esta variation es hereda- 
ble. 

DEDUCQON N° 2 : la supervivencia depende en pane de 
rasgos heredados. Los individuos cuyos rasgos heredados les 
confieren una probabilidad elevada de sobrevivir y reproducirse 
en un ambiente determinado probablemente tendran mayor 
descendenda que los individuos con una aptitud manor. 

DEDUCCION N° 3 : esta capacidad desigual de los indivi¬ 
duos para sobrevivir y reproducirse produeira un cambio gra¬ 
dual en una pobladon, con caracterisricas favorables que se Iran 
acumulando con el paso de las generaciones. 


Darwin percibio una conexion importante entre la selection 
natural, que resulia de lo que el denomino la lucha por la exis¬ 
tencia, y la capacidad de los organismos para “sobrerreproducir- 
se’ 1 . Aparentemente, liege a este concepto despu£s de leer en 
1798, un ensayo sobre el crecimiento de la pobladdn de Thomas 
Malthus. Malthus consideraba que la mayor parte del sufrimien- 
to humano -la enfermedad, el hambre, la falta de vivienda y la 
guerra- eran la consecuencia inevitable del potential de la pobla¬ 
don Humana de aumentar iMs r^pidamente que los alimentos y 
otros recursos. La capacidad de sobrerreproducirse parece ser 
una caracteristica de todas las especies (vease fig. 22-8). De la to- 
talidad de huevos que se ponen, hijos que nacen y semillas que 
se diseminan, solo una fraccion minuscula completa su desarro- 
llo y produce descendenda por si sola. El resto son comidos por 
otros, mueren de hambre, enferman, no tienen pareja o son in- 
capaces de reproducirse por alguna otra razon. 

En cada generation, los factores ambientates filtran las varia- 
ciones heredables, favoreciendo algunas m&s que otras. Los orga¬ 
nismos con rasgos favorecidos por el ambiente tienden a produ¬ 
ct mayor descendenda que los que no los poseen. Este exito re¬ 
productive diferencial tiene como resuliado que los rasgos favo¬ 
rables eaten representados de forma desproporcionada en la si- 
guiente generation. Los incrementos de las frecuencias de rasgos 
favorables en una pobladon, que se producen de manera cons- 
tante independientemente de que el ambiente se modifique o no, 
son una fuente importante de modificadon evolutiva. 

Selection artificial. Darwin derive otra parte de su teoria de los 
muchos ejemplos familiares de cria selectiva de plantas y anirm* 
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A Fig. 22-9. Vsriacion en una poblaciom La variadbn en el color y 
Ids pa Irenes de manchas entre los miembros de esta poblacibn de 
Coccinelta algerica (vulgarmente conocida como vaquita de San An¬ 
tonio o mariquita) es hereditaria. For esa razdn, puede sufrir modifl- 
caciones por seleccion natural. 


► La seleccion natural es el exito reproductive diferencial (la 
capacidad desigual de los individuos para sobrevivir y re- 
producirse) que resulta de la interaccibn entre individuos 
que varian en sus rasgos heredables y su ambiente. 

► A traves del tiempo, la seleccion natural puede aumentar 
la adaptacion de los organismos a su ambiente (fig* 22- 
11 ). 

► Si un ambiente se modifiea a lo largo del tiempo, o si los 
individuos de una especie concreta se desplazan a un am¬ 
biente nuevo, la seleccion natural puede generar una 
adaptacion a estas nuevas condidones y a veces originar 
especies nuevas en este proceso. 

Antes de continuar, necesitamos destacar Lres puntos sutiles 
pero imporrantes acerca de la evolucidn por seleccion natural. El 
primero es que a pesar de que la seleccion natural se produce por 
medio de interacciones entre organismos individuates y su me¬ 
dio ambiente, los individuos no evoludonan. La pobladon es la 
unidad mas pequena que puede evolucionar (por ahora definire- 
mos una pobladon como un grupo de individuos que se cruzan 
entre si, que pertenecen a una especie particular y comparten un 
area geografica comun). La evolucidn puede medirse solo como 
cambios en las proporciones relativas de variaciones heredables 
en una pobladon durante una sueesion de generaciones. 

Otro punto clave es que la seleccidn natural puede amplilicar 
o disminuir solamente los rasgos heredables; esto es, los rasgos 
que se transmiten de los organismos a su descendencia. A pesar 
de que un organismo puede modificarse mediante sus propias in¬ 
teracciones con el ambiente durante su vtda, y que estas caracte- 
risticas adquiridas puedan incluso adaptar al organismo a su me¬ 
dio ambiente, no hay evidendas de que estas caracteristicas ad- 


!es domesticados, Los seres humanos 
modificaron otras espedes durante va- 
rias generaciones, seleccionando y 
criando individuos que poseian rasgos 
deseables proceso que se denomina se¬ 
leccion artificial. Como resultado de la 
seleccibn artificial, las plantas cultiva- 
das y los animales criados por el hom¬ 
bre, como el ganado o las mascotas tie- 
nen con frecuencia poco parecido con 
sus ancestros salvajes (fig. 22-10). 

Si la seleccion anificial puede alcan- 
zar un cambio tan grande en un perio- 
do relativamente corto, razonaba Dar¬ 
win, entonces, lo que el denomino ^se¬ 
leccion natural” deberia ser capaz de 
hacer una modification considerable de 
las especies durante demos o miles de 
generaciones. Aun si las ventajas de ab 
gunos rasgos heredables sobre otros 
sean leves, las variaciones ventajosas se 
acumularan de manera gradual en la 
poblacidn y las menos favorables disrrti- 
nuirim. 
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Resumen de la seleeci6n natural. a Fig, 22-10. Seleccion artificial. Todos estos vegetales fueron selecdonados a partir de una es- 

Enunciemos una vez mas las ideas prin- pecie de mostaza silvestre. Mediante la selecddn de variaciones en diferentes partes de la planta, los 

ci pales de la selectidn natural; criadores obtuvieron estos resultados divergentes 


capItulo 2 2 Descendencia con modificacion: una visidn darwiniana de la vida 445 

























(a) Una mantis flor 
en Malasia 


Concepto 



(b) Una mantis paio 
en Africa 



A Fig. 22-11, El camuflaje como un ejemplo de adaptation evo- 
lutiva. las especies relacionadas de los insectos denominados mantis 
tienen diversas formas y colores que evolucionaron en diferentes am- 
bientes. 
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quiridas puedan ser heredadas por su deseendencia. Debemos 
distinguir entre las adaptations que un organismo adquiere en 
el curso de su vida y las heredadas que se acumulan en una po- 
blacidn durante varias generations como resukado de la selec- 
d6n natural. 

Ademas, recuerde que los factores ambientales varian de un 
lugar a otro y de un momento a otro, Un rasgo que es favorable 
en una situacidn puede ser intitil -o induso dahino- en diferen¬ 
tes circunstantias, La seleccibn natural siempre actua, pero de- 
pende del ambiente que rasgos sean favorecidos. 

Por esa razbn, Darwlrf consideraba la vida como una evolu¬ 
tion a Craves de una acumulacion gradual de eambios pequehos. 
Postulo que ip selection natural, al operar en contextos variados 
durante ampfios lapses, como demostro la ciencia emergence de 
la geologia, podria ser responsable de la totalidad de la diversi- 
dad de la vida. 


Evaluation de concept os 


1. Describa como se reladonan los conceptos sigmentes con 
ta teoria de la evolucidn de Darwin mediante k selection 
natural: sobrerreproduccidn de poblaciones, recursos 
limitados y variation heredable. 

2. Explique por que no puede afirmarse que un organismo 

individml evoludona. 

Vianse /as rescues fas en el Apindice A 


La teoria de Darwin explica una 
amplia gama de observaciones 

La investigation cientifica busca causas natu rales para los fe- 
ndmenos naturales (vease cap. 1). El poder de la evolucidn como 
teoria unificadora e$ su versatilidad como explication natural pa¬ 
ra una diversidad de datos de muchas areas subordinadas de la 
bioiogia. Asimismo, como todas las teorias generates en la den- 
da, la teoria de la evolucidn de Darwin aun se pone a prueba, ya 
que se cuestiona el grade de efectividad para ser responsable de 
observaciones adicionales y resukados experimemales. Quizas 
las validaciones mas directas de la teoria de Darwin las propor- 
cionen los numerosos casos en los que los dentificos pueden ob- 
servar efectivamente la seleccion natural en funcionamiento. 

La seleccion natural en accion 

Consideremos dos ejemplos de selection natural como meca- 
nismo de evolucidn en las poblaciones. 


Diferentes predadoresy poblaciones de P reticulata 

Los Poerifia reticulata (Peters, 1859) (comunmente conocidos 
como guppy o pez milldn) son peces pequenos de agua dulce que 
se suelen tener en acuarios caseros. Durante muchos ados, John 
Endler, de la Universidad de California, Santa Barbara, y David 
Reznick, de la Universidad de California, Riverside, estudiaron 
poblaciones salvajes de P reticulata que vivtan en el sistema del 
no Aripo en la isla caribeiia de Trinidad. 

Los investigadores observaron dtferencias significativas entre 
las poblaciones en el tamano y la edad promedio eti la que los P 
reticulata alcanzaban la madurez sexual Estas variaciones tenian 
correlacidn con el tipo de predador mas activo en esa poblaeiom 
En algunos estanques, el predador principal era Aphamus iberus 
(Valenciennes, 1846), un pequeno pez (nombre comdn: fartet) 
que se alimenta sobre todo de P reticulata juveniles. En otros es- 
tanques, el predador principal es Crenitichla iepidota (Heckel, 
1840) (eomunmente conocido como pica de dos lunares) de la 
familia de los clclidos, un pez mas grande que come en mayor 
medida individuos sexualmente maduros* Los peces P reticulata 
en las poblaciones que tienen como predador a C lepidata co- 
mienzan a reproducirse a una edad mis joven y en promedio son 
de menor tamano en su madurez, que los peces P reticulata que 
tienen como predador a A. iberus. 

No obstante, aunque la correlation con el tipo de predador 
fue sugerente, no indica necesariameme una causa y efecto. Para 
veriftcar si estas diferencias se debian a la selection natural Rez- 
nick y Endler introdujeron P reticulata de “estanques con picas" 
a nuevos estanques que contenian A. iberus pero no P reticulata 
(fig, 22-12) Durante los 11 a nos siguientes, los investigadores 
compararon la edad y el tamano en la madurez de los P reticula¬ 
ta trasplantados con la poblacidn original. Despu£s de periodos 
de 30 a 60 generations, los ejemplares de P reticulata trasplan¬ 
tados eran en promedio un 14% mas pesados en su madurez que 
los individuos no trasplantados. Es decir, que su edad promedio 
en la madurez habla aumentado. Este resukado confirma la hi- 
potesis de que la seleccion natural provoco ta diferencia en las 
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Figura 22-12 

iPuede la presion de la predation seleccionar el tamano y la edad de 
maduracion en R reticulata1 


EXPERIMENTO 


Reznick y Endler trasladaron R reticulata de estanques con C lepidota a estan¬ 
ques con 4. iberus y midieron la edad y el tamano promedio de P. reticulata en su madurez durante 
un perfodo de 11 aftos (30 a 60 generadones). 


Estanques con A 
Iberus, pero sin 
R reticulata antes 
del trasiac 



Depredador: C lepidota , se alimentan prindpalmente 
de P. reticulata grandes 

reticulata: mas pequenos en su madurez 
sexual que sus pares en los estanques con A. iberus 


RESULTADOS 


Tras 11 anos r el tamano y la edad promedio de P reticulata en su madurez au- 
memo en Jas pobladones trasladadas en comparadbn con el tamano y la edad de P reticulata en 
las pobladones control. 


[ Poblacibn control: R reticula¬ 
ta de estanques con 
C lepidota tomo pre dado res 

| Pobladon experimental: 

P reticulata trasladados a 
estanques con A. iberus 
como de predadores 



Machos Hem bras 


Machos Hem b ras 


CONCLUSION 


Reznick y Endler concluyeron que el cambio de predadores dio como resultado 
variaciones diferentes en la poblacibn (mayor tamano y maduracibn m^s rapida) que fueron favora- 
bles. Durante un lapse relativamente corto, esta presibn de seleccibn dio como resultado un cam- 
bro evolutive observable en la poblacibn experimental. 


pobladones. La condusibn es que 
como los peces C. lepidota se ali¬ 
mentan prindpalmente de los adul- 
los maduros para la reproduction, 
la probabilidad de que un individuo 
P reticulatfl pueda sobrevivir para 
reproducirse varias veces es baja. 
Los ejemplares R reticulata con el 
mayor exito reproductive en estas 
lagunas son los que maduran a una 
edad mas temprana y con un tama¬ 
no menor, lo que les pertnite produ- 
cir por lo menos una progenie antes 
de crecer al tamano prefertdo por C 
lepidota. Sin embargo, en las lagunas 
con A. iberus , los peces P reticulata 
que sobreviven a la predacibn tem¬ 
prana pueden crecer con lemttud y 
producir varias progenies de su des- 
cenclencia. Esta investigacibn de 
Reznick y Endler es uno de los ran¬ 
chos ejemplos documentados de 
evolucibn en ambitos naturales du¬ 
rante periodos relativamente cortos. 


Evolution del HIV resistente a 
fdrmacos 

Un ejempto preocupante de la se¬ 
leccibn natural que contlnua produ- 
eiendose y que afecta directamenLe a 
nuestras vidas es la evolucibn de los 
patogenos resistentes a los medica- 
mentos. Este es un problems parti¬ 
cular en las bacterias y los virus con 
velocidades r&pidas de reproduc¬ 
tion, ya que una variation que hace 
a los individuos resistentes a un me- 
dicamento espetifico, puede aumen- 
tar su frecuencia en la pobladon con 
gran rapidez. 

Consideremos el ejemplo del 
HIV (vims de la inmunodefitiencia 
Humana), que causa el SIDA (vean- 
se caps. 18 y 43), Los investigadores 
han desarrollado numerosos medi- 
camemos para combatir a este mi- 
croorganismo patbgeno, pero el uso 
de estos medicamentos selecciona 
virus resistentes a estos farmacos, 

Unos pocos vims resistentes a los 
medicamentos pueden estar presen- 
tes por easualidad al comienzo del 
iratamienLo. Los que sobreviven a 
las dosis iniciales transmiten los ge¬ 
nes que permiten que su progenie resista al larmaco, lo que in- 
crementa con rapidez la frecuencia de los vims resistentes. 

En la figura 22-13 se ilustra la evolucibn de la resistencia del 
HIV al medicamento 3TG (lamivudina). Los cientificos disenaron 
el 3TC para interferir con la transcriptasa in versa, la enzima que 
el HIV utiliza para copiar su genoma de RNA en el DNA de la ce- 
lula buCsped Humana (vease fig. 18-10). Como la molecuia de 
3TC es similar en su forma al nudeotido C (citosina) del DNA t 


la transcriptasa inversa del HIV toma una molecuia de 3TC en lu- 
gar de C y la inserta en una cadena de DNA en crecimiento- Es¬ 
te error impide que continue la dongacibn del DNA y por lo 
tamo, bloquea la reproduction del HIV 

Las variedades de HIV resistentes al 3TC tienen versiones al¬ 
go diferentes de la transcriptasa inversa que poseen la capacidad 
de discriminar entre el medicamento y el nucleotide C normal 
Los virus que portan estos genes no tienen ventaja alguna en au- 


capItulo 22 Descendentia con modification: una visibn darwintana de la vida 447 





























A Fig. 22-13. Evolution de la resistenria a ios medicamento* 

en el HIV. Los virus raros resistentes se multiplican rapidarnente cuan- 
do cada uno de estos padentes se trata con el medicamento antirre- 
trovirat 3TC En el lapso de unas pocas semanas, Ios organismos 
resistentes al 3TC comprenden el 100% de la poblsciPn viral en cada 
caso. 


sencia de 3TC; de hecho, se replican mas lemamente que los que 
tienen la forma mas comun. No obstante, una vez que el 3TC se 
agrega a su medio ambiente, se transforma en una poderosa fuer- 
za de seleccitin, lo que favorece la reproduecion de los individuos 
resistentes. 

En estos ejemplos se destaean dos pantos clave sobre la selec¬ 
tion natural En primer lugar, esta es mas un proceso de edicibn 
que un mecanismo de creadon. Un medicamento no am paid- 
genos resistentes; selecdbrca los individuos resistentes que ya es- 
taban presentes en la poblaridn, En segundo lugar, la seleccion 
natural depende del lugar y del momemo. En una poblacion ge- 
neticamente variable, favorece los mecanismos que aumentan la 
aptitud en el medio ambiente actual de esc lugar, Lo que es adap- 
tativo en una siiuacion puede set inutil o incluso dafiino en oLra. 
En el ejemplo de R reticulata , los individuos que maduran a una 
edad temprana y con un tamano m&s pequerio tienen una venta- 
ja en un estanque con C lepidata, pero una desventaja en un es- 
tanque con A. items, 

Homologia, biogeografia y registro fosil 

Los dos ejemplos que usted acaba de leer demuestran que la 
seleccion natural produce cambios sufidentemente rapidos co- 
mo para poder observarse de manera directa. La teoria de Dar¬ 
win ofrece una explicacion coherente de muchas observaciones 
realizadas por los investigadores en los campos de la anatomia, la 
embriologia, !a biologia molecular, la biogeografia y la paiconto- 
logia. 

Homologia 

El concept© de Darwan de descendenria con modificacion 
puede explicar por que ciertas caracteristicas en espeeies empa- 
remadas tienen una semejanza subyaceme, aun cuando puedan 
presentar funciones muy diferentes. Esta semejanza que resulta 
de compartir ancestros comunes se conoce como homologia. 


Homologias anatomicas. La vision de la evolucion coino un 
proceso de remodelacidn es la causa de los hallazgos de la ana¬ 
tomia comparada, disciplina que se ocupa de la comparacion 
de las estructuras corporales entre espeeies. Las extreinidades 
anteriores de todos los mamiferos, induidos los hombres, los 
gates, las ballenas y los murcielagos, tienen el mismo ordena- 
miento de huesos desde el hombro hasta el extreme de tos de- 
dos, a pesar de que estos apendices pueden tener funciones 
muy diferemes: levantar objetos, caminar, nadar y volar (fig. 
22-14), Estas semejanzas anatomicas llamativas no existirian si 
estas estructuras se hubieran originado por separado en cada 
especie. Los brazos, los miembros anteriores, las aletas y las alas 
de los diferentes mamiferos son estructuras homologas que 
representan variaciones sobre una parte estructural que ya exis- 
tia en su aneestro comun. 

La embriologia comparada, esto es, la comparadbn de las eta- 
pas tempranas del desarrollo animal, revela homologias anatomi¬ 
cas adicionales que no son visibles en los organismos adultos. 
Por ejemplo, en cierto momemo de su desarrollo, todos los em- 
briones de los vertebrados tienen colas por detras del ano, asi co¬ 
mo tambten estructuras denominadas bolsas faringeas (fig. 22- 
15). Estas estructuras embrionarias se desarrollan en otras es¬ 
tructuras homdlogas con funciones muy diferentes, como las 
branquias (o agallas) en los peces y partes de los oidos y la farin- 
ge en el ser humano. 

Algunas de las estructuras homrilogas mas intrigantes son los 
organos vestigiales, estructuras de importancia marginal, si es 
que tienen alguna, para el organismo, Los brganos vestigiales son 
restos de estructuras que tuvieron funciones importantes en el 
organismo de los ancestros. Por ejemplo, el esqueleto de algunas 
serpiemes conserva vestigios de la pelvis y los huesos de la pier- 
na de ancestros que caminaban. Como estos miembros eran un 
estorbo para la fonna de vida, la seleccion natural favorecio a los 
ancestros de las serpiemes que teman miembros progresivamen- 
te mas pequerios. No observariamos estas estructuras vestigiales 
si las serpiemes se hubieran originado de fonna independiente 
de los otros animates vertebrados. 

Como la evolucion solo puede modificar estructuras y funcio¬ 
nes existentes, con frecuencia produce resultados imperfectos, 
Por ejemplo, las artieuladones de las rodillas y la columns verte¬ 
bral derivan de estructuras ancestrales que sostenian a mamife¬ 
ros de cuatro patas. Pocas personas alcanzan una edad avanzada 
sin haber experimentado problemas en sus rodillas o su espalda. 
Si estas estructuras hubieran evolucionado originalinente para 
sostener nuestra postura en bipedestaciOn, se danarian con me- 
nos frecuencia. La remodelacion anatbmica que permitid que 
nuestros ancestros se irguieran estuvo aparentemente restringida 
por nuestra historia evolutiva. 

Homologias moleculaies. Los bidlogos tambien obsewaron se¬ 
mejanzas entre los organismos a nivel molecular. Todas las for¬ 
mas de vida ulilizan la misma maquinaria de DNA y RNA, y el 
codigo genetico es esencialmente universal (vease cap. I 7). Co¬ 
mo el codigo genetico esta compartido por todos los organismos, 
es probable que todas las espeeies desciendan de un aneestro co- 
mun. Las homologias moieculares van incluso mas alia de un co¬ 
digo compartido, Organismos tan diferentes como los hombres y 
las bacterias comparten muchos genes heredados de un lejano 
aneestro comun. Como las extremidades anteriores de los hom¬ 
bres y las bailenas, estos genes frecuentemente adquirieron dife- 
rentes funciones. 

Homologias y el arbol de la vida. El concepto darwiniano de 
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A Fig. 22-t4. Extremrdades anteriores en los mamiferos: estructuras homologas. A pesar de que 
se han adaptado a diferentes fundones, las extremidades anteriores de todos los mamiferos estan construi- 
das a part ir de los mismos elementos esqueleticos bSsicos: un hueso largo (gris), unido a dos huesos nri^s 
pequenos (anaranjado daro y oscuro), unrdos a muchos huesos pequenos (amarilfo), unfdos a aproximada- 
mente cinco dfgitos o falanges (marrOn), 
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farfngeas 
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posanaf 


Embribn de polio 


Embribn humano 


A Fig. 22-15. Semejanzas anatomicas en embriones de vertebrados. En aiguna etapa de su desarro- 
llo embrionano, todos los vertebrados ttenen una cola ubicada detr£s del ano r asi como botsas farfngeas 
(en la garganta). La descendenda de un ancestro comun puede explkar estas semejanzas. 


un arbol de la vida evolutive) puede explicar las homologfas que 
observaron los investigadores, Algunas homologfas, como el co- 
digo genetico, son companidas por todas las especies porque da- 
tan del pasado ancestral mas lejano. Las homoiogias que ban 
evolucionado mas redentemente se comparten solo dentro de las 
ramas mas pequenas del arbol, Por ejemplo, todos los tetrapodos 


(del griego tetra, cuatro y pod t 
pie), la rama de los vertebrados 
que abarca anfibios, reptiles, (in- 
eluidas las ayes) y mamiferos po- 
seen la misma estructura de un 
miembro con cinco dedos como 
se ilustra en la figura 22-14. Por 
esa razbn, las homologfas forman 
parte de un patrdn de gmpos, se- 
gun el cual toda la vida comparte 
las capas mas profundas y cada 
grupo mas pequeno agrega homo¬ 
iogias a las que ya comparte con 
los grupos mas grandes. Este pa- 
trbn de gmpos es exactamente to 
que se esperaria si la vida evolu- 
ciono y se diversified a partir de 
un ancestro comun. 

Las similitudes anatomicas en- 
ire las especies suelen reflejarse en 
sus moleculas: en sus genes 
(DNA) y en los productos de los 
genes (protdnasX En la figura 
22-16, en la prbxima pagina, se 
coinpara la secuencia de aminoa- 
cidos de la hemoglobina Humana, 
la proteina que transporta el oxi- 
geno en ta sangre, con la hemoglo¬ 
bina de otros vertebrados, Los da- 
tos muestran el mismo tipo de re- 
laciones evolutivas que los investi¬ 
gadores encontraron cuando com- 
paraban otras proteinas o esiable- 
cian relaciones basadas en meto- 
dos no moleculares, como la ana- 
tomia comparada. La vision dar- 
winiana de la vida predice que di- 
ferentes tipos de homoiogias en 
un grupo de organismos tenderan 
a mosirar el mismo patron de ra¬ 
mi ficacion a lo largo de la historia 
evolutiva. 


Biogeogtafia 

Las observaciones de Darwin 
sobre la distribucion geografica de 
las especies -o biogeograBa- for- 
maron parte importame de su teo- 
ria de la evolucion.Las especies 
con un parentesco cercano tien- 
den a encontrarse en la misma re¬ 
gion geografica, mientras que los 
mismos niehos ecologicos en re- 
giones distantes son ocupados por 
especies muy diferentes (aunque, 
a veces, de aspecto semejante). 
Gonsideremos a Australia, que es el lugar de residencia de un 
grupo de mamiferos -Los marsupiales- que son distintos a otro 
grupo de mamiferos -los euterios- que viven en el resto de la 
Tierra (los euterios son mamiferos que completan su desarrollo 
embrionario en el utero ? mientras que los marsupiales nacen co¬ 
mo embriones y completan su desarrollo en una bdsa externa). 
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A Fig, 22-16. Comparadon de una protema que se encuentra en 
diversos vertebrados. 


A Fig. 22-17. Regiones geograficas diferentes, "marcas" distin- 
tas de mamfferos. E! falangero ardilla es un ejemplo de fa diverstdad 
de marsupiales que evoJucionaron en la isla eontinente de Australia. 
Mientras que los falangeros ardilla se asemejan superfrcialmente a las 
ardillas voladoras, euterios de America de! Norte, la capaddad de pla- 
near en el aire evolucionb independientemente en estos dos grupos de 
mamfferos tan distandados en su parentesco. 


Algimos marsupiales australianos tienen un aspecto semejante a 
euterios, con adaptaciones similares a las de los animales que vi- 
ven en otros conilnentes. For ejemplo, Petaimts breviceps, un 
marsupial que vive en los bosques de Australia (comunmente de™ 
nominado petauro del azhcar, o falangero ardilla) es superficial- 
meme muy similar a los Glaucomas volans (ardillas "voladoras”)» 
euterios planeadores que viven en los bosques de America del 
Norte (fig. 22-17), No obstante, el falangero ardilla tiene 
muthas otras caracteristicas que le definen clarameme como un 
marsupial caracteristico, mucho mas estrechamente emparenta- 
do con los canguros y otros marsupiales australianos que con las 
ardillas voladoras u otros euterios. Aunque estos dos mamiferos 
se adapLaron a ambientes similares de raanera semejante, evolu- 
cionaron de manera independiente de ancestros diferentes. El 
falangero de ardilla es un marsupial, no porque sea necesario pa¬ 
ra su estilo de vida y su forma de planear entre los arboles, sino 
simplememe porque sus ancestros lo eran. La unica Fauna de 
Australia se diversified despues de que la isla eontinente queda- 
ra aislada de las masas de tierra en las que se diversificaron los 
euterios. La similitud entre los petauros del azucar y las ardillas 
voladoras no es una homologia; mas aun 5 es un ejemplo de lo 
que los biologos denominan evolitcidn convergente (veremos 
con mas detalle la convergencia en el capitulo 25). 

No es sorprendente q 14 c las experiencias de Darwin en las is™ 
las Galapagos fueran fundamentales para su pensamiento, ya que 
las islas son una demostracion de ia influencia de la geografia en 
la evolucion, Generalmente, las islas poseen muchas especies de 
plantas y animales que son endemicas, lo que signifies que no se 
encuentrail en ningtin otro sitio del mundo. Ademis, como ob- 


servo Darwin cuando revisaba las colecciones de su viaje, la ma- 
yorla de las especies de una isla esta cercanamente emparentada 
con las del eontinente mis proximo o de la Isla vecina, Esto ex- 
plica por que dos islas con ambientes similares en diferentes par¬ 
tes del mundo no estan pobladas por especies estrechamente em- 
parentadas, sine por otras cercanas a las del eontinente mas pro¬ 
ximo, donde el ambiente es, muchas veces, bastame diferente. 
Las cadenas de islas como las Galapagos, o los archipelagos, son 
en especial, interesantes, en lo que respecta a su biogeografia. Si 
una especie que se dispersa desde un eontinente hasta una isla 
tiene exito en su nuevo ambiente, puede dar origen a varias es¬ 
pecies nuevas a medida que la poblacion se disemina a otras is¬ 
las dentro del archipelago. Los pinzones del archipielago de las 
Galapagos son un ejemplo de este proceso (v£ase fig, 1 -23), al 
igual que los demos de especies hawaianas de Drosophila estu- 
diadas por Kenneth Kaneshiro (vease enirevista en las pag. 
436-437). 

Registro jfosil 

La sucesion de formas observadas en el registro fosil coincide 
con otras conclusions acerca de las ramas principales de descen- 
dencia en el £rbol de la vida. Por ejemplo, los datos comparati- 
vos de la bioquimica, la biologia molecular y la biologia celular 
sugieren que los procariontes son los ancestros de toda la vida y 
predicen que los procariontes deberian preceder a cualquier tipo 
de vida eucarionte en el regisLro fosil. Efectivamente, los fosiles 
mas antiguos conocidos son procariontes (vdase cap. 26). 

La vision darwtniana de la vida predice que las transiciones 
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evolutivas cleberian dejar signos en el registro fosiL Los paleon- 
■ ologos descubrieron fbsiles de muchas de esas formas iransicio- 
nales que vinculan a los organismos primiiivos con las especies 
modemas. For ejemplo, los investigadores encontraron eviden¬ 
ces fosiles de que las aves descienden de una rama de dinosau- 
nos, y hallaron inclusive ballenas fosilizadas que vinculan a estos 
mamiferos acuaticos con sus ancestros terrestres (fig. 22 - 18 ), 

La teoria de Darwin tiene vigencia duradera en biologia por- 
que explica varias clases diferentes de observaciones: homologias 
anatomicas y moleculares con patrones concordantes en el espa- 
cto (biogeografia) y el tiempo (registro fosil). La seleccibn natu¬ 
ral tambi^n puede explicar como adaptaciones similares pueden 
evolucionar independientemente entre especies relacionadas a 
gran disiancia, como los falangeros ardillas y las ardillas volado- 
ras. 

iQnc es lo teorico en el punto de vista 
darwiniano de la vida? 

Algunas personas menosprecian la visitin darwiniana de la 
vida y la consideran “solo una teoria”. Sin embargo, como vi- 
mos, la explicacibn de Darwin da sentido a cantidades enor- 
mes de dates y los efectos de la seleccidn natural pueden ob- 
servarse en la naturaleza. 

Emonces, ^que es lo tedrico de la evolucion? El termino leo- 



k Fig. 22,18- Un fosil de transition que vincula el pasado y el 
presente. La hipotesis de que las ballenas evolucionaron a partsr de an¬ 
cestros terrestres (que habitaban fuera del agua) predice un comienzo 
de cuatro extremidades para las ballenas. Los paleontdlogos que exca- 
varon en Egipto y Pakistan identif icaron bailenas extinguidas que ten fan 
extremidades posteriores. Aquf se muestran fos huesos fosillzados de la 
pata de Basitosaurus , una de estas ballenas primitives, Se encontraron 
otras balfenas fosiles con extremidades m3s grandes o mas pequenas, 
y todas est£n relacionadas con animales aun mas antiguos que pasaban 
sob una parte del tiempo dentro del agua. 


na tiene un slgnificado muy diferente en ciencia y en el len- 
guaje cotidiano. El uso coloquial de la palabra teoria se acerca 
mticho a lo que los cienttficos denominan una hipotesis. En 
ciencia, una teoria es rnucho mas amplia que una hipotesis. 
Una teoria, como la teoria de la gravitacibn de Newton o la 
teoria de la evolucibn mediante la seleccibn natural de Darwin, 
sostiene numerosas observaciones y daLos, e intenta explicar e 
imegrar una gran variedad de fenbmenos. Una teoria unifica- 
dora de este tipo no resulta ampliamente aceptada a menos 
que sus predicdones se mantengan vigemes a Lo largo de una 
puesta a prueba continua mediante datos experimentales nue- 
vos y observaciones adicionales (vease cap. 1). Como demues- 
tran los prbximos tres caphulos, este fue precisamente el caso 
de la teoria de la evolucibn mediante la seleccion natural. 

El escepticismo de los cientiflcos que continua# poniendo a 
prueba las leorias vigentes impide que estas ideas se transfor- 
men en dogma. For ejemplo, muchos bidlogos evolucionistas 
se preguntan actualmeme si la seleccidn natural es el unico 
mecanismo evolutivo responsable de la historia evolutiva ex- 
traida a partir de los datos fosiles y moleculares. Como explo- 
raremos mas adelante en esta unidad, otros factores tambifn 
desempefiaron un papel importame, en particular, en la evolu- 
cion de los genes y las proteinas, El estudio de la evolucion es- 
t& mas vivo que nunca a medida que los cientificos encuemran 
nuevas formas de poner a prueba las predicdones de la teoria 
de Darwin. 

A1 atribuir la diversidad de la vida a procesos naturales, 
Darwin le dio a la biologia una base cientifica sdlida. No obs¬ 
tante, los diversos productos de la evolucibn siguen siendo 
elegantes e inspiradores. Como expresd Darwin en el parrafo 
final de El origerc de las esperies: ""Hay grandeza en esta vision 
de la vida...” 


Evaluation de eonceplos 


1. Expllque por que el enunciado siguiente es incorrecto: 
u los medicamenLos contra el HIV crearon resistencia en 
el virus 11 . 

2. ^Cdmo justifica la teoria de Darwin las extremidades 
anteriores similares de mamiferos con diferentes funcio- 
nes mosLradas en la figura 22-14 y el estilo de vida seme- 
jante de los dos mamiferos tan distanced os en su 
parenteseo que se muestran en ia figura 22- 1 7? 

3. Exp li que como puede utilizarse el registro fosil para 
poner a prueba predicdones de la teoria evolutiva. 

Wanse las respuestos en d dpendfce A. 
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RESUMEN DE CQMQEPTOS CLAVE 


Conceptu 


La revolucian darwiniana desafio Los puntos de vis¬ 
ta tradicionales sobre una Tierra joven habitada por 
espccies que no se cambiaban 

Resist end a a la idea de la evolution (pp, 438-440)- La teoria 
de Darwin de que la diversidad de la vlda se originp a partir de 
unas pocas especies aneestrales triediante la selection natural fue 
un pun to de inflexion radical en las concepdones prevalentes de la 
cultura occidental 

Teonas del gradualism*) (p. 440). Los gtologos Hutton y Lyell 
percibieron que los cambios en la superficie de la Tierra pueden ser 
resultado de acciones ientas y continuas que tod avia operan en la 
acmalidad. 

Teoria de la evolucion de Lamarck (pp. 440-441). Lamarck for- 
mulo la hipOtesis de que las especies evolucionan, pero las eviden¬ 
ces no sostienen los mecamsmos que propuso. 


Concepto 


En El origen de los especies, Darwin propuso que las 
especies cambian mediante la selection* natural 

Investigaciones de Darwin (pp, 441-443), Las experiencias de 
Darwin durante el viaje del HMS Beagle le proporcionaron la.mayor 
parte de los fundamentos para su idea de que las nuevas especies se 
originaban a partir de formas aneestrales por medio de la acumula- 
cion gradual de adaptations, Iras regresar a Inglaterra, refind su 
teoria y T por ultimo, la publicd en 1859, despues de enterarse de 
que Wallace habia terddo la misma idea. 

hi origen de las especies (pp. 443H-46), En este Ebro que descri¬ 
be su teoria de la descendeneia con modification, Darwin recono- 
dd que hay variaciones heredables en las poblaciones y que 
algunas de ellas funcionan mejor que otras en un ambiente concre¬ 
te. Como los organism os Lienden a producer un numero mucho 
mayor de descendientes de lo que el ambiente puede tolerar, hay 
una lucha por la existencia. y los que est&n mejor adaptados al am¬ 
biente tienden a tener mayor tirito en sobrevivir y reproducirse Por 
esa razdn 1 los individuos mejor adaptados dejan mayor descends n- 
cia que los otros. Con el paso del tiernpo, este proceso de seleccion 
natural puede resultar en la adaptation de los organismos a su me¬ 
dio ambiente. 


Concepto 


La leoria de Darwin explica una amplia gama 
de observaciones 

La seleccion natural en action (pp. 446-448). Los investigado- 
res observaroo la selection natural en la evolution adaptativa en 
poblaciones salvajes de E reticulata. En los seres humanos, el uso de 
medicamentos selecciona los patdgenos que, por medio de muta- 


ciones al azar, son resistentes a los efectos del farmaco. La capaci- 
dad de los virus y las bacterias para evolucionar con rapidez consti- 
tuye un desafio para nuestra sociedad. 

Homologia, biogeografia y registro fosil (pp. 448-451). La teo¬ 
ria evolutiva explica muchas clases de observaciones, como las se- 
mejanzas estructurales y moleculares, la distribution geogr&fica de 
los organismos y el registro ftisil. 

^ iQwe cs lo teorieo en el punto de vista darwiniano de la 
Adda? (p. 451). La teoria de Darwin de la evolution mediante la 
seleccion natural integra diversas areas del estudio bioldgico y esti- 
mula muchas preguntas nuevas para la investigation. 


EVALUACIQN DE CONOCIMIENTOS 


Aut Devaluation 


L ^Cual de los siguientes aspectos de las ideas de gradualismo de Hut¬ 
ton y Lyell fueron incorporados en la teoria de la evolution de Dar¬ 
win? 

a. En las poblaciones hay una lucha por la supervivencia y la repro¬ 
duction. 

h. La selection natural actQa sobre las variaciones hereditarias. 

c. Los pequehos cambios acumulados en grandes intervales de 
tiernpo pueden producir resultados espectaculares. 

d. Las caracteristicas adquiridas gradualmente durante el Lranscurso 
de la vida de un organism© pueden eonducir a cambios en las 
caracteristicas de la prOxima generation. 

e. Las estructuras homologas se encuentran en organismos con un 
ancestro comOn, 


2, ^CiMl de las siguientes no es una observation o una conclusion en la 
cual esta basada la selection natural? 

a. Hay variaciones heredables entre los individuos, 

b. Los individuos mal adaptados nunca producen descendeneia. 

c. Hay una lucha per los recursos limitados y solo una fraction de 
la descendeneia sobrevive, 

d. Los individuos cuyas caracteristicas estin mejor adaptadas al am- 
brente generalmente producen mayor descendeneia que aqueilos 
cuyas caracteristicas estan menos adaptadas, 

e. Los organismos imeracruan con sus ambientes. 

3. El analisis de la anatomia de las extremidades ameriores de los seres 
humanos, los murcielagos y las ballenas demuestra que los seres 
humanos y los murcielagos tienen estructuras esquel£ricas bastante 
similares, mienLras que las ballenas divergen considerable me nte en 
las formas y las proporciones de sus huesos. Sin embargo, el anali¬ 
sis de varios genes de estas especies sugiere que las ires provienen 
de un ancestro comun aproximadamente al mismo tiernpo. ^Cual 
de las siguientes es la mejor explication para estos datos? 

a. Los seres humanos y los murcielagos evolucionaron por selection 
natural, y las ballenas evolucionaron por los mecanismos de 
Lamarck, 
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b. La evolutidn de las extremidades anteriores del hombre y el 
murcielago file adaptativa, pero no b fue en las ballenas. 

La selection natural en un medio acuStico provocb cambios sig- 
nifieatlvos en la anatomia de las extremidades anteriores de la 
ballena. 

d, Los genes mutaron con m£s rapidez en las ballenas que en ios 
seres humanos o Ios murcielagos. 

e. Las ballenas no estan adecuadamenie definidas como mamiferos. 

4. ^Cual de las siguientes observaciones ayudaron a Darwin a darle 
forma a su concepto de descendencia con modification? 

a. La diversidad de las especies disminuye a medida que aumenta 
la distancia al Ecuador. 

b. En las islas pueden encomrarse menos especies que en Ios contri 
nentes mils cercanos. 

c. Pueden hallarse p&jaros en islas que estan a mas distancia de los 
cominentes que la maxima distancia que ese pajaro puede volar 
sin detenerse. 

d. Las plamas templadas de America del Sur son mas similares a las 
tropicales de America del Sur que a las templadas de Europa. 

e. Los terremotos remodelan la vida al causar extinciones masivas 

5. Darwin suite iiz6 la information de varias fuenies para desarrollar su 
teoria de la evolution mediante selecciOn natural, iCuA] de las si- 
guienies ho influ yd en su pensamienio? 

a. La clasiftcacibn jerirquica de las especies de Linneo, 

b. Los Prmripios de la Georgia de LyelL 

c. Las observaciones de homologias moleculares. 

d. Eje triples de cambios importantes en especies domesticadas pro- 
ductdas por selection artificial. 

e. La distribution de las especies que observb en las islas Galapagos 
y durante su viaje alrededor de America del Sur * 

6 . En eiencia, el termino teoria generalmente se a plica a una idea que: 

a. Es una especulacibn sin observaciones y experimentos que la 
sostengan. * 

b. Interna explicar varios fendmenos relationados. 

c. Es un sindnimo de lo que los biolbgos enlienden por hipdtesis. 

d. Se consider a una ley de la naturaleza. 

e. Todas las anteriores. 

7. En el lapso de pocas semanas de Lratamiento con el farmaco 3TC, la 
poblacidn de HIV de un paciente se com pone totalmente de virus 
resistentes al 3TC ^Cual es la me] or explication para este resulta- 
do? 

a. El HIV tiene la capacidad de modificar sus proteinas de superfi- 
cie y resistir a las vacunas, 

b. El paciente debe haberse reinfectado por virus resistentes al 3TC 

c. El HIV comenzd a hacer versiones de la nanscriptasa inversa re- 
sisienLes al medicamento como respuesia al farmaco administra- 
do. 

d. Algunos pocos virus resistentes al medicameno estaban presentes 
al comienzo del lratamiento y la seleccibn natural aumerno su 
frecuencla. 

e. El medicamemo hizo cambiar el RNA del HIV 


8. La unidad biolbgica mas pequefia que puede evolucionar con el 
tiempo es: 

a. Una ctiula. d. Una especie. 

b. Un orgmismo individual. e. Un ecosistema. 

c. Una poblacion. 

9. ^Cual de las ideas siguientes se comparte por las teorias de la evo¬ 
lution de Darwin y de Lamarck? 

a. La adaptation es consecuencia del exito reproductivo diferen- 
cial 

b. La evolution impulsa a los organismos a una complejidad cad a 
vez mayor. 

c. La adaptacion evolutiva se produce por interacciones entre los 
organismos y sus ambiemes 

d. La adaptacibn es consecuencia del use y desuso de estructuras 
anatdmicas, 

e. El registro fdsil sostiene el punto de vista de que las especies son 
ftjas. 

10 . ^Cual de los pares de estructuras siguientes es menus probable que 
re preseme un caso de homologla? 

a Las alas de un murcitiago y los brazos de un hombre. 
b* La hemoglobina de un mandril y la de un gorila. 

c. Las mitocondrias de una planta y las de un animal. 

d. Las alas de un pajaro y las de un insec to. 

e. El cerebro de un gato y el de un perro. 

Veanse las respuestas en ef Apendice A. 

Inlerrelacion evolutiva 


Explique por qu£ las homologias anatomicas y moleculares general- 
tnenie se ajustan a ur^atrm^imila^r^onn^^rupos. 

Problemas cientificos 

El argumento de Darwin para sustentai la idea de que se produjo la 
evolucion es en gran parte indued va, mientras que su arguments para 
el mecanismo de la seleccibn natural es en esencia deductiva. Resuma 
con sus propias palabras los componentes inductivos y deduct!vos de 
la teoria de Darwin (puede repasar induction y deduction en et capL 
tub L) 

Ciencia, tecnologia y socicdad 

iEs importame el concepto de la seleccibn natural en un contexto eco- 
nbmico o politico? En otras palabras, si una corporacbn o una nacibn 
particular alcanzan el exito o la domination, ^eso significa que esta 
mas adaptada que sus compe Lido res y que se justifica la domination? 
^Por que si o por que no? 
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evoluci( 
s poblac 


A Fig, 23-1. Variation en una poblacion natural 


Conceptos clave 


23-1 La genetiea de poblaciones proporciona un 
fundamento para estudiar la evolution 
23-2 La mutation y la recombination sexual produ- 
cen variaciones que hacen posible la evolution 
23-3 La seleccion natural, la deriva genetiea y el 
flujo genico pueden alterar la composition 
genetiea de una poblacion 

23-4 La seleccion natural es el principal mecanismo 
primario de la evolution adaptativa 


Panorama general 


La unidad mas pequena de la 
evolucion 

U no de los conceptos errOneos mas frecuentes acerca de la 
evolucion es que los organismos individuates evolucionan, 
en el sentido datwiniano, durante el transcUrso de su vida. 
Es verdad que la seleccion natural actua sobre los indmduos; cada 
combination de rasgos de un organismo afecta a su supervivencia y 
a su exito reproductive en comparaaon con otros individuos, Pero 
d impacto evolutive de la seleccion natural es solo aparente en los 
cambios en una poblacion de organismos a lo largo del Liempo. 
Considere, por ejemplo, la coleccion de caparazones de una pobla- 
ci6n de caracoles arboreos de Cuba {Polyrmta picta) que se muestra 
en la figura 23-1 . Sus diferentes patrones y colores son principal- 
mente resultado de las dilerencias gen£ticas entre los individuos, 
Suponga que los depredadotes Lienen menor probabilidad de ali- 
tnentarse de los caracoles con un color particular, quiza porque es- 
tos caracoles estan mejor camufiados con su entomo. La proportion 
de caracoles de ese color tendera a crecer de una generation a la si- 
guiente. For e$a razon, la poblacion, no sus miembros individuales, 
evoluciona; algunos rasgos se vuelven mis frecuentes dentro de la 
poblacion, mientras que otros se hacen menos comimes. 


Concepto 


La genetiea de poblaciones 
proporciona un fundamento para 
estudiar la evolucion 

Actualmente, podemos definir el cambio evolutive en su esca- 
la mas pequena, o mic roe volution, como el cambio de la cons¬ 
titution genetiea de una poblacibn de una generation a otra (fig, 
23-2). Pero Darwin no definio la evolucion de esta manera. En la 
seleccion natural, Darwin encontro un mecanismo para el cam- 



A Fig, 23-2. Los individuos son selecrionados; las poblaciones 
evolucionan. El agrostfde cornrin (Agrostis tenuis) que se ve en primer 
piano erece sobre tos desechos de una mina abandonada. Estas plantas 
toleran las concentraciones de metales pesados que son tbxicas para las 
otras plantas de la misma especie que se encuentran m£s alia del alam- 
brado. Muchas semillas de este pasto Megan a esta zona con desechos 
metalrcos, pero solo las semillas con genes que les permitan tolerar un 
suelo met^llco sobreviven y se reproducen. 
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bio en las especies con el paso del tiempo. Sin embargo, no dio 
una explication satis fee tori a del mo do en que fes variaciones he- 
redabies requeridas para la selection natural aparecen en las po- 
blaciones, ni la manera en que los organismos transmiten estas 
variaciones a sus descendientes. Las ideas acerea de la herencia 
en el tiempo de Darwin no podian explicar edmo se manienfan 
las variaciones hereditarias en las poblaciones. For ejemplo, la hi- 
pdtesis entonces ainpliamente aceptada de la “mezcla” proponia 
que los rasgos de los progenitores se mezclaban en la descended 
da. Pero Darwin y otros se dieron cuenta de que T con el tiempo, 
la mezda eli min aria las dlferencias entre los individuos. Pese a 
que los experimentos de cruzamiento y fes observaciones de la 
naturaleza refutaron esta prediction, a Darwin le felto un mode- 
lo alternative de herencia que pudiera sostener sus hipdtesis. 

Pocos arios despues de que Darwin publicara "El origen de las 
espedes v , Gregor Mendel propuso tal modelo: la hipdtesis parti- 
culada de la herencia, que sostiene que los progenitores transmi¬ 
ten sus rasgos mediante unidades heredables separadas (genes) 
que conservan sus idemidades en sus descend!ernes. Pero Dar¬ 
win nunca vio la publication de Mendel, y sus conclusiones no 
fueran comprendidas por los pocos tienrifieos que la leyeron en 
aquel momento. La contribution de Mendel a la teoria evolutiva 
no $e apreeid hasta medio siglo mas tarde. 


La smtesis moderna 

Irbnicamente, cuando el trabajo de Mendel fue reconsiderado 
al comienzo del siglo xx, muchos genetistas pensaron que sus le- 
yes de la herencia se oponian a la teoria de Darwin, Este consi- 
deraba que la materia prima de la seieccion natural eran caracte- 
res “euantitativos”, esto es T las caracteristicas en una poblacidn 
que varian a Lo largo de un rango continue, como la longimd del 
pelo de los mamiferos o la velocidad de la carrera de los anima¬ 
tes a! huir de sus depredadores. Pero Mendel y otros genetistas 
de la epoca trabajaron solamente con rasgos discretos, que esta- 
ban o no estaban, como las (lores blancas o purpuras en las plan- 
tas de guisantes. Por esa razon, no era obvio que existiera alguna 
base gentiica para las variaciones mas sullies que eran centrales 
en la teoria de Darwin. Sin embargo, en unas pocas decadas, los 
genetistas determinaron que los caraeteres cuantttativos se ven 
inlluidos por multiples loci geneticos y que Los alelos en eada 
uno de esos loci siguen los patrones mendelianos de la herencia 
(vease capftulo 14) Estos descubrimientos contribuyeron a re- 
conciliar las ideas de Darwin y de Mendel y condujeron a la fun- 
daeidn formal de la genetica de poblaciones, el estudio de la 
forma en que las poblaciones se modifican desde el punto de vis¬ 
ta gendtico a lo largo del tiempo. 

A mediados del siglo xx, la genetica de poblaciones tambien 
dio origen a lo que se denomind la sintesis moderna, una teo¬ 
ria amplia de la evolution que integrd fes ideas de muchos otros 
campos. Los primeros arquitectos de la sintesis moderna inclu- 
yeron al estadistico R, A. Fisher (1890-1962), que demostrb fes 
reglas por las cuales se heredan los caraeteres mendelianos, y el 
bidlogo J. B. S. Haldane (1892-1964), que estudio las reglas de 
la seieccion natural. Mas tarde contribuyeron con sus aportado- 
nes el genetista Theodosius Dobzhansky (1900-1975) y Sewall 
Wright (1889-1988), el biogedgrafo Ernst Mayr (1904-), el pa- 
leant dlogo George Gaylord Simpson (1902-1984) y el botanico 
G. Ledyard Stebbins (1906-2000). 

Por supuesto, los paradigmas cientificos raramente permane- 
cen vigentes sin modificaciones. La smtesis moderna se cominua 
expandiendo para integrar, por ejemplo, el descubrimiento de 
los cambios geneticos en las poblaciones causados por mecanis- 


mos dlferentes de la selection natural. Aunque la sintesis moder¬ 
na continua evolucionando por si sola, su foco en las poblacio¬ 
nes ha formado la mayor parte del pensamiento actual sobre los 
procesos evolutivos. 

Acervos genicos y frecuencias de alelos 

Antes de continuar nuestra discusion sobre genetica de pobla¬ 
ciones necesitamos definir que enLendemos por una poblacidn, 
Una poblacion es un grupo localizado de individuos que es ca- 
paz de cruzarse y producir descendencia fertil. Las poblaciones 
de una misma especie pueden estar aisladas de otras especies, 
por lo que el intercambio de material genetico solo se produce 
raramente. Este aislamieruo es frecuente en el caso de poblacio¬ 
nes confinadas a islas o lagos diferentes, separados por grandes 
distancias, Pero no todas las poblaciones estan aisladas, ni deben 
lener Umites definidos (fig. 23-3). De todas formas, los indivi- 
duos prdximos al centro de la poblacion tienen mas probabilida- 
des de reproducirse con miembros de su misma poblacidn que 
de otras poblaciones, y por esa razon est&n, en promedio, mas 
emparentados uno con el otro que con los miembros de otras po¬ 
blaciones. 

El conjunto toLal de genes de una poblacidn en un momento 
determinado se denomina el acervo gentco (gene pool) de la po- 
bladdn. Esta constituido por todos los alelos y todos los loci de 
los genes de todos los individuos de la poblacidn. Si solo existe 
un alelo en un locus concrete en una poblacidn, se dice que es- 
le alelo esta fijo en el acervo genico, y todos los individuos son 
homocigotos para este alelo (recuerde que los individuos homo 



A Fig* 23-3* Una especie, dos poblaciones* Estas dos poblaciones 
de caribues (renos) en el Yukon no esten tdtalmente aisladas: a veces 
comparten la misma area. No obstante, los miembros de una poblacion 
tienen mayor probabilldad de cruzarse con los miembros de su propia 
poblacidn que con los miembros de la otra poblacidn. 


cAPiTULo23 Laevolucidn de las poblaciones 4 55 












cigotos tienen dos alelos identicos para un mismo locus, mien- 
tras que los individuos heterotigotos tienen dos alelos diferentes 
para este locus). Pero si hay dos o mas alelos para un locus par¬ 
ticular en la poblaeion, los individuos pueden $er homocigotos o 
heterocigoLos. 

Cada alelo tiene una frecuencia (proportion) en la pobladon. 
Por ejemplo, imagine una pobladon de 500 plantas de [lores silves- 
ires con dos alelos, G* y 0\ en un locus que codifica el pigmento 
de la Gor. Las plantas homocigotas para el alelo C R (009 producer! 
el pigmento rojo y tienen flores rojas; las plantas homocigotas para 
el alelo O (OO) no producen el pigmento rojo y tienen flores 
blancas; y las heterodgotas (C r O) producen algo de pigmento rojo 
y tienen Gores rosadas. En nuestra pobladon hay 320 plantas con 
Flores rojas, 160 con llores rosadas y 20 con flores blancas. Estos 
alelos muesLran dominancia incompleta (vease capitulo 14). Como 
son orgpnismos diploides, hay un total de 1 000 copias de genes pa¬ 
ra el color de las Gores en una pobladon de 500 individuos. El ale¬ 
lo C R se encuentra en 800 de estos genes (320 x 2 = 640 en las plan¬ 
tas (TO 1 , mas 160 x 1 = 160 en las plantas C R C W ). 

Cuando hay dos alelos en un locus concrete, se utiliza por 
convention la letra p para representar la frecuencia de un alelo y 
q para representar la frecuencia del otro alelo, Es decir, p 3 la fre¬ 
cuencia del alelo C R en el acervo genico de esta pobladdn, es 
800/1 000 = 0,8 = 80%. Y eomo hay solo dos formas aldicas de 
este gen, la frecuencia del alelo C H \ representada por debe ser, 
en consecuencia, igual a 0,2, o al 20%. En el loci que tiene mas 
de dos alelos, la suma de todas las frecuencias de los alelos debe 
ser igual a 1 (100%). 

Podemos medir facilmeme la variabilidad genetics en este lo¬ 
cus del color de la flor porque cada genotipo tiene un fenotipo 
diferente. Pese a que muchos loci en el acervo genico tienen mas 
de un alelo, esta variabilidad generaImente es menos faci! de 
cuantificar que en nuestro ejemplo de las Gores porque es posi- 
ble que un alelo sea completamente dominante^o los alelos no 
tengan efectos obvios sobre los fenotipos. 

Teorema de Hardy-Weinberg 

A continuacton vamos a explorar edmo pueden modificarse 
los genes y las frecuencias de los alelos en e! transcurso del tiem- 
po hasta producir un cambio evolutivo. Pero, en primer lugar, 
para proportional un punto de referencia a partir del cual medir 
estas modificaciones, investigaremos las propiedades de los acer- 
vos genicos que no estin evoludonando. Estos aeervos genicos se 
describen mediante el teorema de Hardy-Weinberg, asi deno- 
minado por el nombre de los dos dentificos que derivaron este 
principio de forma independiente en 1908. El teorema enuncia 
que las frecuencias de los alelos y los genotipos en el acervo ge¬ 
nico de una pobladon permanecen constantes de generation en 
generation, siempre y cuando solo trabajen la segregation men¬ 
deliana y la recombination de los alelos (fig* 23-4), 


Preset vocion de fas frecuencias de fos alefos 

El teorema de Hardy-Weinberg describe el modo en que la he- 
rencia mendeliana present la variacion genetica de una genera- 
cion a las pobladones stguientes que no estan evoludonando. 
Pero es mucho mas que eso. Veremos la manera en que el teore- 
ma establece los fundamentos para la comprensiOn de los cam- 
bios evolutivos a largo plazo que Darwin, que carecia de conoci- 
mientos de genetica, no pudo vislumbrar. La preservation de la 
variacion genetica la proporciona a la selection natural la opor- 
Lunidad de actuar sobre varias generaciones. 


Generacion 

1 
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25% 50% C R C W 25% C W C W 


Los alelos se han segregado y las 
generaciones siguiente's tambien tienen tres tipos 
de flores en fas mismas proportiones. 


A Fig. 23-4. La herenda mendeliana preserva la variacion gene¬ 
tica de una generacion a la siguiente. 


Apliquemos el teorema de Hardy-Weinberg a nuestra hipote- 
tica pobladon de flores silvestres, Recuerde que el 80% (0,8) de 
los alelos para el color de las Gores en el acervo genico eran O y 
el 20% (0,2) eran O. Como cada gameto producido por las Go¬ 
res es haploide, tiene solamente un alelo para el color de la flor. 
La probabilidad de que un gamento posea un alelo C R es 0,8 y la 
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probabilidad de que pose a un alelo C w es de 0,2. Las frecuencias 
de alelos en todos los gatnetos produeidos por la poblacion seran 
las mismas que en la poblacion original Considerando que los 
gametes comribuyen a la proxima generacion de forma aleatoria, 
las frecuencias de alelos no se modificariin. 


' Equilibtio de Hardy- Wei nberg 

Suponga que los indmduos de una poblacion no solo entre- 
gan sus gametos a la proxima generacion aleaioriamente, sino 
que tambkn se cruzan de forma aleatoria; es deeir, todos los apa- 
reamientos macho-hembra son igualmente probables. No sola- 
mente esta pobkei bn conservara las mismas frecuencias de ale¬ 
los de una generacion a la siguiente, sino que tambien las fre¬ 
cuencias de sus genotipos pueden predecirse a panir de las 
frecuencias de los alelos. Estas poblaciones estan en un estado de 
equilibria de Hardy-Weinberg. 

En consecuencia, nuestra poblacion de flores silvestres se en- 
cuentra en el estado de equilibrio de Hardy-Weinberg (fig. 23- 
5), Utilizando la regia de k multiplicacibn (vease eapitulo 14) 
podemos calcular las frecuencias de los tres genotipos posibles 
suponiendo la existenda de uniones aleatorias de gametos mas- 
culinos y femeninos. La probabilidad de que dos alelos C R se eru- 
cen es de 0,8 X 0,8 = p x p = p 2 - 0,64. Por tamo, cerca de 64% 
de las plantas de la proxima generacion tendran el genotipo 
O C R . La frecuencia de individuos C W C W sera de alrededor de 0,2 
x 0,2 - q 2 - 0,04 o 4%. Los heterocigotos C R O v pueden originar- 
se de dos maneras diferentes. Si el espermatozoide proporciona 
el alelo C* y el bvulo, el alelo C 0 , los heterocigotos resultantes se¬ 
ran 0,8 x 0,2 = 16% del total. Si el bvulo proporciona el alelo C R 
v el espermatozoide el alelo O, la descendencia heterocigota 
constiiuira otro 0,8 x 0,2 = 16%. Podemos resumir estas uniones 
de los gametos mediame una ecuacibn algebraica:, 


(p + q) x 

Frecuencias de 
alelos de los 
gametos mas¬ 
culines 


(p + q) 

Frecuencias dc 
alelos de los 
gametos feme- 
times 


f + 2pq + q 2 

Frecuencias de 
los genotipos 
cn la siguiente 
generacion 


Como con las frecuencias de alelos, todas estas frecuencias de 
los genotipos suman L Por tanto, k ecuacibn del equilibrio de 
Hardy-Weinberg sostiene que en un locus con dos alelos, los tres 
genotipos apareceran en las siguientes propordones: 


Los gametos de cad a generadbn provienen en forma aleatoria 
del acervo genico de la generadbn previa: 



Q 2 

Si los gametos se cruzan de forma aleatoria, las frecuencias de los 
genotipos de esta generadbn se eneuentran en el estado de 
eq u i i i b no d e H a rdy-Wei n be rg: 




Gametos de esta generation: 

= 80% C R = 0,8 = p 


64% C* de + 16% C R de 

C R C F homocigotos C R C W heterocigotos 

4% C w de + 16% C w de iiJW.nj.i, 

qWqW homocigotos C S C W heterocigotos 


Con un apareamiento aleatono estos gametos produdran 
la misma mezda de genotipos en la proxima generadbn: 



64% C R C R de plantas, 32% C^C 14 ' de plantas y 4% c w C w de plantas 


p 2 + 2 pq + q 1 = 1 

Si una poblacibn se encontraba en el equilibrio de Hardy-Wein¬ 
berg y sus miembros continuan cruzandose de forma aleatoria ge¬ 
neracion tras generacion, las frecuencias de alelos y genotipos per- 
maneceran constantes. El sistema funciona de forma similar a una 
baraja de cartas: no importa cuantas veces la baraja de cartas se 
mezcla antes de pasar a nuevas manos, k baraja en si misma per- 
manece siendo la misma. Los ases no aumentan su numero supe- 
rando a las sotas. Y la mezcla repetida del acervo gbnico de una po¬ 
blacion en el transcurso de las generaciones no puede en st mismo 
modificar la frecuencia de un alelo con respecto al otro. 

Observe que una poblacibn no necesita estar en el equilibrio 
de Hardy-Weinberg para que ks frecuencias de sus alelos se 
mantengan constantes. Muchas esped.es, como los guisanies que 
utilize Mendel en sus experimemos, no se cruzan aleatoriamen- 
te. Como el polen del guisame normalmente madura antes de 


A Fig. 23-5. El teorema de Hardy-Weinberg. En nuestra poblacion 
de flores silvestres, el acervo gbnico permanece constants de una ge¬ 
neradbn a la otra Los procesos mendelianos por sf solos no alteran las 
frecuencias de alelos o genotipos. 


que la flor se abra, fertiliza a la misma flor que lo contiene (de 
hecho, Mendel pudo cruzar plantas solo mediame la fertilization 
artificial). A causa de k autofertilizadon, las poblaciones de gui- 
santes estan muy aiejadas del equilibrio de Hardy-Weinberg. To¬ 
das las plantas homocigotas producer! solo homocigotas, mien- 
tras que en las plantas heterocigotas, apraximadamente k mitad 
de la descendencia es homocigota. No transcurren demasiadas 
generaciones hasta que casi todas las plantas de la poblacion son 
homocigotas. Pero aunque estas especies no se cruzan de forma 
aleatoria, siguen produdendo sus gametos al azar, a panir de su 
acervo genico. Sin otras influencias, sus frecuencias de alelos no 
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cambiaran con el transcurso del tiempo. A1 igual que en las po- 
blaciones que efectivamente se cruzan de forma aleatoria, la va¬ 
riation genetica -la materia prima para el cainbio evolutivo- se 
preserva aun en los guisantes que se autofertilizan, 

Condiciones para el equilibria de Hardy- Wd nberg 

El teorema de Hardy-Weinberg describe una poblacibn hi- 
pottftica que no esLa evolucionando, Pero, en las poblaciones 
reales, las frecuencias de alelos y genoiipos si cambian eon el 
paso del tiempo. Esto se debe a que las siguientes cinco con- 
diciones necesarias para que las poblaciones no evolueionen, 
rarameme se cumplen durante un tiempo prolongado en la na- 
turaleza; 


1, de It? poblacion extremadamente grande\ Cuanto 
mas pequeua sea la poblacibn, mayor es el papel que 
desempenan las fluctuaciones alealorias en las frecuen¬ 
cias de alelos de una generacibn a la oira, lo que se de- 
nomina deriva genetica. 

2, Ausencia de flujo genico > El flujo genico, la transferencia 
de alelos entre las poblaciones, puede alterar las fre¬ 
cuencias de los alelos. 

3, Ausencia de mutariones , A! mtroducir o eliminar genes 
de los eromosomas, o al cambiar un alelo poT otro, las 
mutaciones pueden modificar el acervo genico. 

4, Apqycamiento aleatoric. Si los individuos eligen de for¬ 
ma preferenda! parejas con ciertos genoiipos, inclui- 
dos sus parientes (endogamia), no se produce una 
mezcla aleatoria de los gametos. 

5, Ausenda de selection natural. El exito reproducLivo y de 
supervivencia diferente de los individuos 4 que tienen 
distintos genotipos altera las frecuencias de los alelos. 


La desviaeibn de estas condiciones, generalmente, tiene como 
resultado la evolution, Mientras que las poblaciones naturales, 
rara vez, si es que alguna, se encuentran en un verdadero equili¬ 
bria de Hardy-Weinberg, en muchas poblaciones la velocidad del 
cainbio evolutivo es tan lenta que estas parecen hallarse cerca 
del equilibrio. Esto nos permite obtener estimaciones aproxima- 
das de las frecuencias de alelos y genotipos, como muestra el si¬ 
gn iente ejemplo. 

Genetica de poblaciones y salad hitfitana 

La ecuacibn de Hardy-Weinberg puede emplearse para esti- 
mar el porcentaje de la poblacion portadora de un alelo para 
una enfermedad hereditaria. Por ejemplo, cerca de uno de cada 
10 000 recien nacidos en los Estados U ni dos nace con fenilceto- 
nuria, un txastomo metabblico que resulLa de la homocigosidad 
de un alelo recesivo. Si no se la trata, la fenilcetonuria produce 
retraso mental y otros problemas (actualmente se analiza la exis- 
tencia de esta enfermedad en los recien nacidos, y cuando se 
diagnosdca este trastomo, pueden disminuirse sus stntomas con 
una dieta sin fenilalanina): 

Para aplicar la ecuacibn de Hardy-Weinberg debemos sup oner 
que las personas no elijen a sus parejas porque son portadores o 
no de un gen determinado y, generalmente, no tienen relaciones 
sexuales con parientes cercanos (endogamia). Tamhien debemos 


rechazar cualquier efecto del flujo genico desde otras poblacio¬ 
nes hacia los Estados Unidos, la introduction de nuevas mutatio- 
nes de fenilcetonuria y diferentes exitos reproductivos y de su- 
pervivencia entre los genotipos de fenilcetonuria. Estas condicio¬ 
nes son razonables, ya que la endogamia no es comun en los Es¬ 
tados Unidos, las poblaciones de fuera de este pais tienen las 
mismas frecuencias de alelos de fenilcetonuria que las poblacio¬ 
nes observadas dentro de el, la tasa de mutacibn del gen de la fe¬ 
nilcetonuria es baja y la selection se produce solo contra los ho- 
mocigotos raros. 

Si todas estas condiciones son ciertas, entonces la frecuencia 
de individuos en la poblacion nadda con fenilcetonuria corres¬ 
ponded, segun la ecuacibn de Hardy-Weinberg, a q 1 (q 2 = fre- 
cuencia de homocigotos para este alelo). Como el alelo es recesi¬ 
vo, debemos estimar el ntimero de heterocigotos en lugar de cal- 
cularlo directamente, como hicimos con las flores rosadas. Como 
sabemos que hay una aparicibn de un caso de fenilcetonuria ca¬ 
da 10 000 nacimientos ( q 2 = 0,0001), la frecuencia del alelo re¬ 
cesivo para la fenilcetonuria es: 

q= V 0,0001 = 0,01 

y la frecuencia del alelo dominance es: 

p = 1 - q= 1 - 0,01 = 0,99 

La frecuencia de los portadores, personas que no tienen fenil- 
cetonuria pero que pueden transmitir el alelo de esta enfermedad 
a su descendentia, es de: 


2 pq - 2 x 0,99 x 0,01 = 0,0198 (cerca del 2% de la poblacibn 

de los Estados Unidos) 

Recuerde, el resultado de la suposicion del equilibrio de 
Hardy-Weinberg es solo una aproximacibn; el numero verdadero 
de portadores puede ser algo diferente. No obstante, podemos 
concluir que mttchos alelos reeesivos en este y otros loci estan 
ocultos en la poblacibn Humana porque son portados por hete- 
rocigotas sanos. 


Evaluation de concept os 


L iQut hallazgos de Mendel sobre genetica contribuyeron a 
la teoria de la evolucion de Darwin mediante la seleceibn 
natural? 

2. Suponga una poblacion de organismos con 500 loci gene- 

ticos, de los cuales la mitad son fijos, y que tiene dos ale¬ 
los en cada uno de los otros loci. ^Cuantos alelos se 
encuentran en este acervo genico? Explique su respuesta. 

3. £Cual de los terminos en la ecuacibn de Hardy-Weinberg 

(p 2 + 2pq + q 1 = 1) corresponde a la frecuencia de indivi¬ 
duos con alelos para la fenilcetonuria? 

Vcanse las respu estas en cl Apendice A. 
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Concepto 


La mutacion y la recombination 
sexual producen variaciones 
que hacen posible la evolution 

Como ya hemos aprendido, la selection natural opera sobre 
las diferencias heredables, que a menudo son leves, que presen- 
tan los individuos de una poblacidn. Dos procesos, la mutacion 
y la recorabinacibn sexual, producen las variaciones en los acer- 
vos genicos que con tribuy en a estas diferencias individuales, 

Mutacion 

Los nuevos genes y los nuevos alelos se originan solamente 
por tnuiaciones {fig. 23-6), que son Cambios en la secuencia de 
nucleotides del DNA. Una mutacion es como un tiro en la oscu- 
ndad: no es posible predear cbnio va a alterar al DNA ni cuales 
seran sus efectos. La mayoria de las mutaciones se producen en 
las celulas somaticas y se pierden cuando el individuo muere. So¬ 
lo las mutaciones en las lineas celulares que producen los game¬ 
tes pueden transmitirse a la descendencia, y solo una pequeria 
iraccion de estas se disemina en las poblaciones. 

Mufncimies pwiiimJcs 

Un cambio tan pequeno como una base de un gen -una “mu¬ 
tacion puntual”- puede tener un impacto significativo en el feno- 
lipo, como sucede en la anemia drepanodtica (fig. 5-21X Pero la 
mayoria de las mutaciones puntuales son probabkmente inofen- 
sivas. Una razbn es que la mayor parte del DNA de los genomas 
eucariontes no codilka productos proteicos. Y como el cbdtgo 
genetico es redundame, incluso mutaciones puntuales en genes 
que codifican protelnas pueden tener poco e fee to porque no al- 
reran la composicibn de aminoacidos de la protdna (fig. 17-24). 
Sin embargo, algunas regiones no codificantes del DNA si regu- 



4 Fig. 23-6. Las mutaciones son la fuente de todas las varia¬ 
ciones heredables. Los drfemntes coiores de estos cabal los salvajes 
son producto de mutaciones anteriores transmitidas durante varias 
generaciones. 


Ian la expresibn de los genes. Los cambios en estas regiones re- 
gulatorias del DNA pueden tener efectos import antes. 

Los organismos reflejan miles de generaciones de seleccibn 
anterior, y un cambio mutational unico tiene aproximadamente 
la misma probabilidad de mejorar el genoiua que la probabilidad 
de mejorar el rendimiento del motor de un coche disparando a 
degas un anna de fuego a traves del capo del vehiculo, En raras 
ocasiones, sin embargo, un alelo mutante puede conducir al tn- 
dividuo que lo posee a una mejor adaptation a su ambieme, y fa- 
cilitar el exito reproductive, Por ejemplo, como se comento en el 
capitulo 22, dertas mutaciones que hacen resisteme al HIV a 
determinados farmacos tambibn disminuyen su velocidad repro- 
ductiva. Solo despues de que estos medicamentos se introduje- 
ron se favorecib a estos alelos mutantes, y como resultado la se¬ 
lection natural aumento su frecuencia. 

Mufritioiies que alteran el miinero o la secuencia de los 
genes 

Las mutaciones cromosbmicas que producen deled ones, inte- 
rrumpen o reorganizan varies loci al rnistno tiempo, son casi con 
seguridad perjudiciales. Sin embargo, cuando estas mutaciones 
dejan a los genes imactos, sus efectos en los organismos pueden 
ser neutros. En casos rams, las reorganizaciones cromosbmicas 
son incluso beneficiosas. Por ejemplo, la translocation de parte 
de un cromosoma a un cromosoma diferente puede vincular ge¬ 
nes que tengan juntos un efecio positivo intensificado. 

La duplication gen tea es una fuente imponante de variacio¬ 
nes. Las duplication^ de segmentos de cromosomas, como otras 
mutaciones cromosbmicas, son casi siempre perjudiciales, Pero 
fragments mas pequenos de DNA se introducen generalmente 
en un genoma a traves de la actividad de los dementos transpo- 
nibles (vease cap. 19), Asi, un segmento duplicado que no tiene 
efectos graves, puede persistir durante generaciones para propor¬ 
tional un genoma expandido con nuevos loci que pueden tomar 
a su cargo nuevas funciones mediame otras mutaciones y la se- 
leccidn consiguiente. Tambitii pueden originarse nuevos genes 
cuando las porciones codificantes de los genes (exortes) se mez- 
clan en el genoma. 

Este aumento beneficioso del numero de genes parece haber 
desemperiado un importante pap-el en la evolucidn, Por ejemplo, 
los aneestros remotos de los mamiferos tienen un Unico gen pa¬ 
ra detectar los o lores, que se ha duplicado por medio de una va- 
riedad de mecanismos mutacionales. Como resultado, los seres 
humanos actuales tienen cerca de I 000 genes de recepLores olfa- 
Lorios y los ratones tienen l 300. Cerca del 60% de los genes de 
receptores olfatorios han side inactivados por posteriores muia- 
eiones, mientras que los ratones han perdido solo el 20% de los 
suyos, juna demostracion notable de que el sentido del olfato es 
mas imporante para los ratones que para nosotros! 

Tasm de mutacion 

Las tasas de mutacion tienden a ser bajas en animates y plan- 
tas, que experimentan en promedio una mutacion cada 100 000 
genes por generation. Pero en los micro organismos y los vims, 
que tienen un intervalo corto enure generaciones, las mutaciones 
rapidamente pueden generar una variation genetica. Por ejem- 
plo, el HIV tiene un intervalo entre generaciones de aproximada¬ 
mente dos dias y un genoma con RNA, que tiene una tasa de mu¬ 
tacion mucho mas elevada que un genoma tipico con DNA. Por 
esta razbn, los tratamiemos con un solo medicamento, probable- 
mente, nunca sean efectivos contra el HIV (las formas mutantes 
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del virus que son resislentes a un f&rmaco particular probablemen- 
te aparezcan en muy poco tiempoX lncluso los tratamientos con 
dos fermacos raramente son efectivos durante largo tiempo porque 
los vims con mutaciones dobles que les confieren resistencia a um¬ 
bos medicamenios se originan diariamente. Esto explica por que los 
tratamientos actuales mas efectivos contra e! SIDA son los “cbcte- 
les” de farmacos que combinan varies medicamentos. Es much© 
menos probable que se produzcan mutaciones multiples contra to- 
dos los medicamentos en un period© de tiempo breve. 

Recombination sexual 

En las poblaciones que se reproducen sexuahnente, la recom¬ 
binacion sexual es mucho mas importante que la tmltaeibn, con- 
siderando en una escala de tiempo de generacion en generacibn, 
para producir las variaciones que hacen posible la adaptation. 
Casi todas las variaciones fenotipicas basadas en diferencias ge- 
nOLicas resultan de la mezeia por recombinaciOn de los alelos 
existentes en el acervo gbnico (por supuesto, esta variaciOn de los 
alelos se ha originado en mutaciones anteriores). Una poblaciOn 
presenta miles de combinaciones de apareamientos posibles, y la 
fertilizacibn reune a los gametos de individuos que, probable- 
mente, tienen diferentes amecedentes geneticos. La reproducciOn 
sexual reordena los alelos en nuevas combinaciones en cada ge- 
neracibn. 

Las bacterias y muchos virus tambien pueden experimentar 
recombinacion, pero lo hacen con mucho menos regularidad que 
los animales y las plantas y a menudo, de maneras que les per- 
mita atravesar las barreras de la especie (vOase cap. 18), Muchos 
de los genes de la bacteria Escherichia coli 0157:H7, con frecuen- 
cia responsable de intoxicacidn alimentaria, son acmalmente 
“mosaico^ de genes de diferentes tipos de bacterias. La capaci- 
dad de los patdgenos para evoludonar con rapidez por medio de 
estas extensas re combinaciones Junto con su elevada tasa de mu- 
tacidn, deiermina que scan adversaries especialmente peligrosos. 


Evaluation dc canceptos 


1. De todas las mutaciones que se producen, ipor que solo 
una pequena fraccibn se disemina en el ace mo genico? 

2. ^En qu£ forma produce variaciones la recombinacion 
sexual? 

Veim'ie Ins respuestas en eJ Apcndke A ♦ 


Concepto 


La seleccion natural, la deriva 
genetica y el flujo genico pueden 
alterar la composicion genetica 
de una poblacion 

Observense nuevamente en la p^gina 458 las cinco condi- 
ciones requeridas para que una poblaciOn se encuentre en el 
equilibrio de Hardy-Weinberg. Una desviacion de alguna de es¬ 
tas condiciones es una causa potencial de evolution. Sin em¬ 
bargo, aunque nuevas mutaciones pueden modificar las fre- 


cuencias de los alelos, el cambio de una generacion a la siguien- 
te seria muy pequeno, La recombinacidn entremezcla los alelos, 
pero no cambia sus frecuencias, El apareamiemo no aleatorio 
puede afectar a las frecuencias relatives de genotipos homoci- 
gotos y heterocigotos, pero 5 en general, no tiene efectos en las 
frecuencias de los alelos, Los tres principales factores que alte- 
ran las frecuencias de los alelos y producen la mayor parte de 
las modificaciones evolutivas son la seleccion natural, la deriva 
genetica y el flujo genico, 

Seleccion natural 

Como ya se expired en el capitulo 22, el concepto de seleccion 
natural de Darwin se basa en el bxito reproductivo diferenciai; los 
individuos de una poblacion presentan variaciones en sus rasgos 
heredables, y los individuos que tienen variaciones que les per- 
miten adaptarse mejor a su ainbiente tienden a producir mayor 
descendencia que aquellos con las variaciones que les hacen me¬ 
nos adaptados. 

Sahemos actualmente que la seleccion determina que los ale¬ 
los se transmitan a la prdxima generacion en proporciones dife¬ 
rentes de sus frecuencias relativas en la presente generacion. Por 
ejemplo, en nuestra poblacion imaginaria de bores silvestres, las 
flores blancas (C w O) podrlan ser mas visibles para los insectos 
que comen plantas, dando como resultado que mas flores blan¬ 
cas sean eomidas. Y ial vez las bores rojas (t?C R ) sean mas atrac- 
tivas para los polinizadores, lo que aumentaria la posibilidad de 
las bores rojas de producir descendencia, Estas diferencias en el 
£xito reproductivo y de supervivencia perturbarian el equilibrio 
de Hardy-Weinberg: la frecuencia del alelo O v descender^ en el 
acervo gbnico y la frecuencia del alelo (7aumentara. Mas adelan- 
te 5 en este capitulo, examinaremos el proceso de la seleccidn na¬ 
tural de forma mas detallada. 

Deriva genetica 

Si usted lanza una moneda al aire 1 000 veces y obtiene un re¬ 
sultado de 700 caras y 300 cruces, sospecharia de esa moneda. 
Pero si la lanza 10 veces y obtiene un resultado de 7 caras y 
3 cruces no estaria sorprendido. Cuanto mis pequena sea la 
muescra, mayor es la probabilidad de desviacibn del resultado 
predicho; en este caso, un nhrnero igual de caras y cruces, 

Desviacion es similares del resultado esperado -que se produ¬ 
cen porque las poblaciones reales son de un tamano finito, no in¬ 
finite- explican cbmo pueden buctuar las frecuencias de los ale¬ 
los de forma imprededble de una generacion a la siguiente. Es¬ 
tas buemaciones se denominan deriva genetica, Considere el 
ejemplo de la figura 23-7, Observe que, en este ejemplo, uno 
de los alelos desaparecio por un acontecimiento no discriminan- 
te; es decir, hay razones de probabilidad para que se pierda el ale¬ 
lo Oen lugar del £X Durante el transcurso del tiempo, la deriva 
tiende a reducir la variation genetica por medio de esas perdidas 
de alelos del acervo genico. 

Dos situadones que pueden aumentar la probabilidad de que 
la deriva genetica tenga un impacto importante en una poblacion 
se describe© como el efecto cuello de botella y el efecto funda- 
dor. 

El efecto cuello de botella 

Un desastre causado por un cambio stibito en el ambiente 
puede reducir drasticamente el tamano de. una poblacion. En 
efecto, los pocos sobrevivientes ban atravesado un restrict!vo 
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Generation 1 

p (frecuencia de C fl )= o r 7 
q (frecuencia de C w )~ 0,3 


Generation 2 

p= 0,5 
q = 0,5 


Generation 3 

p = 1,0 

q = 0,0 


A Fig* 23-7* Deriva genetica. Esta pequena poblacrbn de flores siL 
vestres tiene un tamano estabfe de diez plantas. Solo cinco plantas de 
3a generacidn l (dentro de los recuadros blancos) producen descenden- 
da f£rtil, Por azar, solo dos plantas de la generation 2 producen des- 
cendientes fertile*. Inicialmente, el alelo O aumenta en la generation 
2, pero luego desciende hasta cero en la generation 3, 


"cuello de bbtella", y <su acervo genico puede ya no ser mas un 
reflejo del acervo genico original de la poblacion; esto se de- 
nornina efecio cuello de botella (fig* 23-8a), Por azar, cler¬ 
ics alelos pueden estar representados en exceso entre los sti¬ 
pend vientes, otros pueden estar representados en menor pro- 
porcion a la original, y algunos pueden verse eliminados en su 
totalidad, La deriva genetica puede continuar modificando de 
manera sustancial el acervo genico durante varias generacio- 
nes, hasta que la poblacibn sea suficientemente grande corno 
para que las Fluctuaciones aleatorias tengan consecuencias le- 
ves, 

Una razon importance para comprender el efecto cuello de 
botella es que las acciones humanas a veces graves pueden 
crear cuellos de botella para otras especies. Por ejemplo, en la 
decada de 1890, en California los cazadores redujeron la pobla¬ 
cion de eiefames marinos del none hasta solo 20 individuos. 
Desde entonces, estos mamiferos se han convertido en una es- 
pecie protegida y la poblacidn ha aumentado nuevamente has¬ 
ta mas de 30 000 individuos (fig* 23-8b) Sin embargo, al exa- 
minar 24 loci de los genes de una muestra rep resen tativa de es- 
ta especie de elefantes marinos, los investigadores no encontra- 
ron ninguna variacion: para- cada uno de los 24 genes existia 
solo un alelo, Por el contrario, las poblaciones de elefantes ma¬ 
rinos del sur, una especie estrediamente emparentada que no 
sufrio el efecto cuello de botella, tienen una variacion genetica 
abundante. 



(b) De forma similar, el efecto cuello de botella en una poblacion de 
organismos tiende a reducir la variaddn genetica, como en estos 
elefantes marinos del norte que en algun momento en California 
fueron perseguidos por cazadores casl hasta su extindbn. 

A Fig. 23-8. El efecto cuello de botella. 



Poblacidn 

original 


Cuello 
de botella 


^ Poblacibn 
superviviente 


(a) Hacer pasar unas pocas canicas a traves del cuello estrecho de una botella 
es analogo a la reduccidn drastics del tamano de una poblacibn despdes 
de un desastre ambientat. Por azar, las canicas azules estan representadas 
excesivamente en la nueva poblacibn y las canicas doradas esfen ausentes. 



capItulo 23 La evolution de las poblaciones 461 















Con cep to 


El efecto fundador 

Cuando unos pocos individuos quedan aislados de una po- 
Marion mas grande, este grupo mas pequeno puede establecer 
una nueva poblacion, cuyo acervo genico no es un reflejo de la 
poblacion original; esio se denomina efecto fundador. Por 
ejemplo, el efecto fundador se puede producir cuando unos po¬ 
cos miembros de una pobladdn colonizan un nuevo territories. 
Estos fundadores atraviesan un l 2 cuello de boiella de aislamien- 
to v y represeman un acervo genico distinto, con diferentes fre- 
cuencias de alelos que los perteneciemes a la poblacidn proge- 
nitora. 

El efecto fundador explicaria la relativamente elevada frecuen- 
cia de algunos trastomos hereditarios en poblaciones humanas 
aisladas. Por ejemplo, en 1814, 15 colonos fundaron un asenta- 
miento britanico en Tristan da Cunha, un grupo de pequenas is- 
las en el Oceana Atkntico entre Africa y America del Sur. Apa- 
rentemente, uno de los colonos era portador de un alelo recesi- 
vo para la retinitis pigmemaria, una forma progresiva de ceguera 
que afecta a los individuos homocigotos. De los 240 descendien- 
tes que vivian en la isla a fines de la decada de 1960, cuatro te¬ 
rtian la enfermedad. La frecuencia de este alelo es diez veces ma¬ 
yor en Tristan da Cunha que en las poblaciones de donde vinie- 
ron los fundadores, 

Flujo genico 

Una poblacion puede ganar o perder alelos mediants el Dujo 
genico, adiciones y/o sustracciones geneiicas de una poblacidn 
debidas al movimiento de los individuos o gametos fertiles. Su- 
ponga, por ejemplo, que cerca de nuestra hipoietica poblacidn 
original de flores sllvestres hay una poblacidn recieniemente es- 
tablecida de flores sllvestres constimida sobre todo, por tndivi- 
dups con flores blancas (OO). Los Insectos que llevan el polen 
de estas plantas podrtan volar hacia las plantas de nuestra pobla- 
d5n original y polintzarlas. Los alelos C H introducidos modifies- 
ran las frecuencias de alelos de nuestra poblacidn original en la 
proxima generacidn. 

El flujo genico tiende a reducir las diferencias entre las po¬ 
blaciones. Si es suficientemente extenso, el flujo genico puede 
combinar las poblaciones vecinas en una unica poblacion con 
un acervo genico comdn. Por ejemplo, los seres humanos se 
desplazan actualmente alrededor del mundo con rnucha mas 
libertad que en el pasado, y el flujo genico se ha convertedo en 
un importame agente de cambio evolutive en las poblaciones 
humanas que previamente estaban considerablemente aisla¬ 
das. 


Evaluation tic conceptos 


1. ^En que sentido la seleccidn natural es mas “prededble' 
que la deriva genetica? 

2. Diferencie entre deriva genetica y llujo genico en termi- 
nos de (a) edmo se producen y (b) sus consecuencias en 
k futura variacion genetica de una poblacion. 

Vcartse las respue stas en cl Apendice A, 


La seleccion natural es el principal 
mecanismo de la evolucion 
adaptativa 

De todos los factores que pueden cambiar el acervo genico, 
solo la seleccion natural es capaz de adaptar la poblacion a su 
ambiente. La seleccion natural acumula y mantiene los genotipos 
favorables en una poblacion. Como usted. ya sabe, el proceso de 
seleccidn depende de la existencia de variation genetica. 

Variacion genetica 

Usted probablemente no tendra problemas en reconocer a sus 
amigos en medio de una multitud. Cada persona tiene un geno- 
ma unico, que se refleja en variaciones individuales fenotipicas 
como la apariencia, la voz y el temperamento. La variacion indi¬ 
vidual se produce en las poblaciones de todas las especies. Aun- 
que la mayoria de las personas son muy conscientes de la diver- 
sidad hitmana, son menos sensibles a las individualidades en 
otros organismos. Pero las variaciones estan siempre presentes y, 
como Darwin observd, las variaciones heredables son la materia 
prima de la seleccion natural. Ademas de las diferencias que po- 
demos ver u oir, las poblaciones tienen una amplia variacidn ge¬ 
netica que solo se puede observar a nivel molecular, Por ejemplo, 
no es posible identifies! el grupo sangutneo de una persona (A, 
B, AB o 0) a partir de su aspecto. 

No toda variacion fenotipica es heredable (fig. 23-9) El fenod- 
po es el producto acumulado de un genotipo heredado y una mul¬ 
titud de influencias ambientales. Por ejemplo, los fisioculturistas al- 
teran su fenotipo de forma espectacular pero no transmiten sus 
enemies musculos a la proxima generaddn. Es importante recordar 



(a) Mariposas mapa que 
emergen en primavera: 
anaranjadas y marrones 



(b) Mariposas mapa que 
emergen al final de! 
veranor blancas y negras 


A Fig, 23-9. Variaciones no heredables en una poblacion. Estas 
mariposas mapa europeas son formas estac ion ales de fa misma espetie 
{Araschnia fevana ), A causa de diferencias estadonales en las hormo- 
nas, (a) los individuos que emergen en fa primavera son de color ana- 
ranjado y marrdn, mientras que (b) los individuos que emergen al final 
del verano son de color bianco y negro. Estas dos formas son gendtica- 
mente identicas en los loci del color Por t-anto, si estas dos formas se 
diferencian en su ^xito reproductive, esa diferenda por si misma no 
conducira a ningun cambio en la capaddad de las mariposas para de- 
sarrolfarse en estas dos formas diferentes. 
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que solo el components genetico de la variation puede tener con- 
secuencias evolutivas como resultado de la selection natural. 


Variation den fro de utm poblacion 

Tamo los caracteres discretes como los cuantitativos contribu- 
yen a la variacidn dentro de una poblacion. Los caracteres disc re Los, 
como los colores rojo, rosado y bianco de nuestra hipotetica po¬ 
blacion de flares silvestres, pueden clasilicarse en funcion de que 
esten o no esten presentes (cada planta tiene (lores que son rojas, 
rosadas o blancas). Los caracteres discretes estan determinados 
por mi locus unico de un gen con diferentes alelos que producen 
distintos fenotipos. Sin embargo, como se comento en el capitulo 
22, la mayoria de las variaciones heredables consisten en caracte¬ 
res cuantitativos, que varian en un intervale continue dentro de la 
pobkeidn. La variation heredable cuantitativa results de la in¬ 
fluence de dos o mas genes en un caracter fenotipico tinico, 

Polimorfismo. Cuando los individuos se diferencian en un ca- 
racter discreto, las diferentes formas se denominan mm/os. Se di¬ 
ce que una poblacion exhibe un polimorfismo fenotipico para 
un caracter cuando dos o nrks morfos estan represemados cada 
uno en frecuencias suficientemente elevadas como para ser rapi- 
damente advertidos (obviamente, la defimridn de “rapidameme 
advertidos” es un poco subjetiva, pero una poblacion no se com 
sidera polimorfe si esta constituida por un solo morfo predomi- 
nante y los otros morfos son extremadamente infrecuentes). 

For el contrario, la varlacion de la altura en la poblacion Hu¬ 
mana no muestra un polimorfismo fenotipico porque no consis- 
te en morfos distintos y separados; la altura se modifies a lo lar¬ 
go de un intervalo continue. No obstante, los polimorfismos de- 
sempenan un papel en estos caracteres a nivel genetico. El com- 
ponente heredable de la altura es resultado de este polimorfis- 
mo genetico para los alelos en los diferentes loci que influyen en 
la altura. 

Medicidn de la variacion genetica. Los genetistas demognlficos 
miden el numero de polimorfismos de una poblacion determi- 
nando la camidad de heterocigosis tanto a nivel de los genes 
completes (variabilidad de genes) como a nivel de la molecula de 
DNA (variabilidad de nudedtidos). Para ver como fundona esto, 
considere una poblacion de moscas de la fruta (Drosophila). El 
genoma de una mosca de la fruta tiene, aproximadamente, 
13000 loci. La heterocigosidad promedio de Drosophila se mi- 
de como el porcentaje promedio de estos loci que son heteroci- 
gotos. En promedio, una mosca de la fruta es heterocigota (tiene 
dos alelos diferentes) en cerca del 14% de sus loci. Usted puede 
dedr, por tanto, que la poblacion de la mosca tiene una hetero- 
cigosis promedio del 14%, lo que signifies que una mosca de la 
fruta ttpica es heterocigota en cerca de 1800 de sus 13000 loci y 
homocigota en el resto. 

La variabilidad de nucleotidos se mide comparando las se- 
cuencias de muestras de DNA de dos individuos y calculando la 
media de los datos de muchas de esas comparaciones. El geno¬ 
ma de la mosca de la fruta tiene, aproximadamente, 180 millo- 
nes de nucleotidos, y las secuencias entre dos moscas cualquiera 
se diferencian en promedio en el 1%. 

iPor que la heterocigosis promedio tiende a ser mayor que 
la variabilidad de nucleotidos? Esto se produce porque un gen 
puede estar constituido por miles de bases de DNA. Una dife- 
rencia en una sola de estas bases es suficiente para hacer dife¬ 
rentes a dos alelos de ese gen y aumemar la heterocigosidad 
promedio. 


Basandose en mediciones de la variabilidad de nudedtidos, 
los seres humanos tienen relativamente poca variacidn genetica 
en comparacidn con la mayoria de las otras especies. Dos seres 
humanos se diferencian solo en alrededor del 0,1% de sus bases, 
un decimo de la variabilidad de nucleotidos encontrada en las 
poblaciones de Drosophila. Claramente, los seres humanos somos 
todos mucho mas similiares desde el punto de vista genetico que 
diferentes. Ademas, este 0,1% de variabilidad de nudedtidos in- 
cluye la totalidad del componente hereditario de las muchas ma- 
neras diferentes en que puede verse el aspecto de una persona, 
como habla y como acuia, ademas de sus diferencias bioquimi- 
cas, como el grupo sanguineo ABO, que no son visibles exterior- 
mente. 


Vniiacidn e?ifre poblaciones 

La mayoria de las especies presentan variacion geografica, es 
decir, diferencias entre los acervos genicos de poblaciones sepa- 
radas o subgrupos de poblacion. La figura 23-10 ilustra un 
ejemplo de variacidn geografica observado en poblaciones aisla- 



A Fig, 23-10, Variacion geografica en mutaciones cromosomicas, 

Separadas por las montahas, varias poblaciones de ratones domesticos 
de la rsla de Madeira evolucionaron aisladas una de la otra. Los invest!- 
gadores observaron diferencias en los canotipos (juegos de cromoso- 
mas) de estas poblaciones aisladas, En algunas de las poblaciones, los 
cromosomas originates se fusionaron. Por ejemplo, "2.4" rndica la fu- 
sibn del cromosoma 2 y el cromosoma 4. Sin embargo, los patrones de 
cromosomas fusionados se diferencian de una poblacidn de ratones a 
la otra. Los ratones en las areas senaladas con los pantos dorados tie¬ 
nen el jaego de cromosomas fusionados que se observe en el recuadro 
dorado, mientras que los ratones de las localizadones Endicadas con los 
puntos rojos tienen un patrbn diferente de fusiones que se muestra en 
el recuadro rojo, Debido a que estas mutaciones dejan los genes intac- 
tos, sus efectos en los ratones parecen ser neutros. 
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das del raidn domestico (Mus musadus) que fueron introducidas 
de manera inadvertida en la isla de Madeira en el Atlantico, por 
colon os portugueses en el siglo xv. 

Dado que los factores ambientales, probablemente difieren de 
un lugar a otro ta seleccion natural puede eontribuir a la varia¬ 
tion geografica. Por ejemplo, una poblacion de nuestra hipotdi- 
ca especie de flor silvestre podrla tener una frecuenda mas alta 
de alelos C w que otras pobladones porque los polinizadores loca¬ 
les prefieren las flores blancas. La deriva gen£tica tambien puede 
producir diferencias en la frecuenda de alelos entre pobladones 
por el efecto acumulativo de fluctuaciones aleatorias en las fre- 
cuencias mas que por seleccion natural 

Algunos ejemplos de variadon geografica se producen como 
una clina, un cambio gradual de un rasgo a lo largo de un eje 
geografico, En algunos casos t una clina representa una regirin 
graduada de superposicion donde se est£n entrecruzando indivi- 
duos de poblaciones vecinas. En otros casos, una graduaci6n en 
alguna variable ambiental produce una clina. Por ejemplo, el ta- 


mario corporal promedio de mochas especies norteamericanas 
de aves y mamiferos aumenta de forma gradual a medida que se 
incrementa k latitud. Supuestamente la relaeion reducida entre 
superficie y volumen que acomparia a los tamarios mas grandes 
es una adaptacion que ayuda a los animales a conservar la tern- 
peratura corporal en ambientes frios. Los estudios experimenta¬ 
les de muchas clinas han confinnado que tanto la variadon ge- 
netica como la ambiental desetnperian un papel important^ en 
las diferencias geograficas del fenotipo (fig, 23-11). 

La seleccion natural en detalle 

A partir del range de variaciones disponibles en una poblacion, 
la seleccion natural aumenta las frecuencks de ciertos genotipos y 
adapta los organismos a su medio ambiente durante muchas gene- 
raciones. En esta seccion se describe con mayor detalle la seleccion 
natural como un mecanismo de adaptacion evolutiva. 


Figui-a 23-11 

iLa variadon geografica en las plantas 
A. millefolium tiene un componente genetico ? 


EXPERIMENTO 


Los investigadores observaron que el tamano 
promedio de las plantas Achillea millefolium (nombres com ones 
milenrama, aquilea, mil hojasj que crecen en las laderas de las 
montanas de la Sierra Nevada decreee gradual mente a medida 
que aumenta la elevad6n r Para eliminar el efecto de las diferen¬ 
cias ambientales a diferentes altitudes, los in vest igad ores reeolec- 
taron semillas de varias altitudes y las plantaron en un jardfn 
comdn. Luego midieron las alturas (tamano) de las plantas resul- 
tantes. 


RESULTADOS 


El tamano promedio de las plantas en el jar- 
din comun presents una correlacidn Inverse con las altitudes a las 
que'fueron recofectadas, aunque las diferencias de tamano fue¬ 
ron menores en los ambientes naturales de esas plantas. 



Alturas (tamafio) de las plantas A. millefolium 
que crederon en un jardfn comOn 
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CONCLUSION 


La menoi; aunque todavfa medibfe, variacidn 
clinal en las plantas A. millefolium que se cultivaron a fa misma 
altitud muestra el papel de la genetica y el de las diferencias am- 
bientales. 


Aptitud evolutiva 

Las frases 1 lucha por la existeneia” y “supervivencia del mas 
apto" se utilizan con frecuenda para describir la seleccidn natu¬ 
ral, pese a que estas expresiones son incorrectas si se las entien- 
de como una lucha competitiva directa entre los individuos. Bcis- 
fen especies animales en las que los individuos, generalmente los 
machos, se enfrentan con sus cuernos o combaten de otra mane¬ 
ra para determmar el privilegio para el apareamiento. Pero el £xi- 
to reproductive es mas sutil y depende de muchos factores apar- 
te de Las batallas por el apareamiento. Por ejemplo, un percebe 
puede producir mas huevos que sus vecinos porque es mas efi- 
ciente en extraer nutrientes del agua. Una poliila puede tener 
mas descendencia que otras polilias de la misma poblacion por¬ 
que los colores de su cuerpo la protegen mas efectivamente de 
sus depredadores. Las flores silvestres pueden difereneiarse en su 
exito reproductive porque algunas airaen nks polinizadores de- 
bido a leves variaciones de colon forma o fraganeia. Todos estos 
son ejemplos de ventajas adaptativas, y todos son componentes 
de lo que denominamos aptitud: la contribucidn que un indivi- 
duo realiza al acervo genico de la siguiente generacidn, en rela- 
cidn con las cornribuciones de otros individuos. 

Con un enfoque mas cuantitativo de la selecdrin natural, los 
genetistas de poblaciones defrnen la aptitud relativa como la 
cont ribuci on de un genotipo a la prdxima generacion en com pa- 
racibn con las conttibuciones de genotipos alternatives para el 
mtsmo locus. Supongamos que, en promedio, los individuos que 
tienen flores rojas producen menos descendencia que los de Co¬ 
res blancas o rosadas, que producen igual numero de descen- 
dientes. La aptitud relativa de las variantes con mayor exito re¬ 
productive se considera 1 a efectos de la comparacion, de mane¬ 
ra que la aptitud relativa de las plantas con flores blancas o con 
flores rosadas es 1. Si las plantas con flores rojas tienen en pro¬ 
medio solo un 80% de descendientes en relacirin con las plantas 
de flores blancas o rosadas, su aptitud relativa es de 0,8. 

Aunque los genetistas de poblaciones a menudo se refieren a la 
aptitud relativa de un genotipo, es importante recordar que la se- 
leceidn natural actua sabre los fenotipos, no sobre los genotipos. 
La emidad que va a experimentar la seleccion natural es el organis- 
mo completo. Por tanto, la aptitud relativa de un alelo concrete de¬ 
pende de la totalidad del contexto genetico y ambiental en el que 
se expresa. Por ejemplo, los alelos que favorecen el crecimiento del 
tronco y las ramas de un arbol serian indoles, e incluso peijudicia- 
les, en ausencia de alelos en otros loci que promuevan el cred- 
miento necesario de las ralces para sostener el arbol. Por otro lado, 
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alelos u otras porciones del DNA que no contribuyen en nada al 
exko de un organismo (o que pueden produeir incluso una ligera 
mala adaptacion) pueden perpetuarse en Individuos cuya aptitud 
total sea elevada. De esta manera, miles de fragmentos de antiguos 
retrovirus y elementos transponibles se ban acumulado y conti- 
nuan aeumulandose en rmestros genomas. Estas porciones de 
DNA sin ninguna funcion se transmiten de una generation a la si- 
guiente porque no son daninas. 

La supervivencia por si sola no garantiza el £xito reproducti¬ 
ve. La aptitud relativa es cero para una planta o un animal este- 
rih pese a que sea robusto y viva mas tiempo que otros miembros 
de la poblacion. Pero la supervivencia es necesaria para la repro¬ 
duction y la longevidad aumenta la aptitud, si se considera que 
los individuos que viven m&s tiempo dejan mayor numero de 
descend ientes que los que mueren mas temprano. Por otro lado, 
un individuo que madura r&pidamente y se vuelve ftitil a una 
edad mas temprana, aunque solo viva poco tiempo, puede tener 
mayor numero de descendientes que un individuo que vive mas 
tiempo pero que madura de forma tardia. En eonsetuencia, va- 
rios factories afectan tanto a la supervivencia como a la fenilidad 
y contribuyen a la aptitud evolutiva. 

Selection direcdoital, disrupt mi y estabilizadora 

La selection natural puede alterar la distribution de las fee- 
cuencias de los rasgos heredables de tres maneras, segun cuales 
scan los fenotipos que se favorecen en una poblacion, Estos tres 


modes de seleccion se denominan seleccidn direccional, selec- 
ci6n disruptiva y seleccion estabilizadora. 

La seleccidn direccional (fig. 23-1 2a) es la mas frecuente 
cuando el ambients de una poblaeidn se modiFica o cuando los 
miembros de una poblacion migran a un nuevo habitat con dife- 
rentes condiciones ambientales. La seleccion direccional despla- 
za la curva de frecuendas de algun caracter ienotipico en una di¬ 
rection en otra, a favor de los individuos que se desvian del pro- 
medio, Por ejemplo, las evidencias de Toshes indican que el ta- 
mafio promedio de los osos negros en Europa aumentd con cada 
periodo glaciar, solo para disminuir otra vez durante el periodo 
imerglaciar mas caluroso. Los osos de mayor tamano, con una re¬ 
lation superficie, volumen mas pequefta, conservan mejor su ca- 
lor corporal y sobreviven a petiodos de frto extreme. 

La seleccion disruptiva (fig, 23-12b) se produce cuando las 
condiciones ambientales favorecen a los individuos de ambos extre- 
mos de un range fenotipico sobre los fenotipos intermedios. Por 
ejemplo, una poblacion de pinzones de vientre negro comedores de 
semillas de Camenin present a dos tamanos de picos clammente di- 
ferentea Los individuos con picos mas pequerios se alimentan, so¬ 
bre todo, de semillas blandas, mientras que las aves de pico mas 
grande se especializan en romper semillas duras. Parece que las aves 
con picos de tamano intermedio son poco efkaces para romper am¬ 
bos tipos de semillas y por esa razbn, tienen una aptitud relativa in¬ 
ferior. Como leera en el proximo capiLulo, la seleccion disruptiva 
puede ser importante en las etapas iniciales de la espetiation. 


► Fig, 23-12. Modos de seleccion, Estos 
casos describen ires maneras per las que po- 
dria evolurionar una poblacion hipotetrea de 
ratones ciervo (Peromyscus mankufatus) con 
variadones hereditarias en el color de su 
pelaje, desde m3s claro a mSs oscuro. Los 
graficos muestran como se modifican a lo 
largo del tiempo las frecuendas de los indivi¬ 
duos con diferentes colores de la plel. Las fie- 
chas blancas grandes simbolizan la seleccidn 
natural trabajando en contra de dertos feno¬ 
tipos. 



Pobladdn original 


Fenotipos (color del pelaje) 

I \ 



(a) La seleccion direccional desplaza la 
composition general de la poblacidn y 
favorece las variantes de uno de los 
extremes de la distribucidn. En este caso, 
los ratones m^s oscuros se ven 
favorecidos porque vrven entre rocas 
oscuras, y el color m^s oscuro de su 
pelaje los protege de los predadores. 



(b) La seleccion disruptiva favorece las 
variantes de ambos extremes de la 
distribucibn. Estos ratones han 
colonizado un habitat constituido por 
rocas daras y oscuras en forma de 
parches, con el resultado de que los 
ratones de colores intermedios se 
encuentran en desventaja. 


(c) La seleccion estabilizadora elimina 
las variantes extremes de la poblacidn 
y preserva los tipos intermedios. Si el 
ambiente esta constituido por rocas 
de color intermedio, la seleccidn 
trabajar^ contra los ratones de peaje 
muy dara y muy oscura. 



Poblacidn Gvolucibn 
original 



capItulo 23 La evolution de las poblactones 465 









La seleccion estabilizadora (fig. 23-12c) actua comra los fe- 
notipos extremos y favorece las varianLes intemiedias. Este mode de 
seleccidn reduce la variaeion y mantiene el statu quo de un caraaer 
fenotipico particular- For ejemplo, el peso al nacer de !a mayoria de 
los ninos esta entre 3 y 4 kg; los ninos irmcho mas pequerios o mas 
grandes tienen mayores Lasas de mortalidad. 

Sin embargo, lndependientemente del modo de seleccion, el 
mecanismo basico coniinua siendo el mismo. La seleccion favorece 
ciertos rasgos hereditarios mediante el exito reproductive diferen- 
ciai 

Preservation de la variaeion genetica 

^Que impide a la seleccidn natural reducir la variad6n gene- 
tica mediante la eliminadtin de todos los genotipos desfavora- 
bles? La tendencia de la seleccion direccional y estabilizadora de 
reducir la variation se contra pone con los mecanismos que la 
preservan o la restauran. 

Diploidia 

Debido a que la mayoria de los eucariontes son diploides, una 
cantidad considerable de variaeion genetica esta oculta para la selec¬ 
tion en forma de alelos recesivos. Los alelos recesivos que son me¬ 
nus favorables que sus homdlogos dominantes, o incluso los alelos 
peijudictales en el ambiente actual pueden persistir porque se pro¬ 
pagan en individuos heteroeigotos, Esta variaeion lateme esta ex- 
puesta a la seleccion natural solo cuando ambos progenitores poseen 
el mismo alelo recesivo y se combinan dos copias en un mismo ti- 
goto. Esio sucede rara vez si la frecuencia del alelo recesivo es muy 
baja. Cuanto mas infrecuente es el alelo recesivo, mayor es el grado 
de protection del alelo de k seleccion natural La protection hetero- 
cigota mantiene una enorme reserva de alelos que pueden no estar 
favorecidos en las condiciones actuates, pero algunos de ellos po- 
drian aportar nuevos beneficios cuando el ambiente se modifique. 

Selection equihbrada 

La selection misma puede preserver la variaeion en algunos lo¬ 
ci, La seleccion equilibrada se produce cuando la seleccion natu¬ 
ral mantiene frecuencias estables de dos o mas formas fenotipicas 
en una pobkeidn, un estado que se denomina polimorfismo equi- 
librado. Este tipo de seleccion incluye la ventaja heterocigota y la 
seleccion dependiente de la frecuencia. 

Ventaja heterocigota. Si los individuos que son heteroeigotos en 
un locus genico particular tienen mayor aptitud que los homocigo- 
los, la seleccidn natural tender^ a mantener dos o nks alelos en ese 
locus. Un ejemplo de esta ventaja heterocigota se produce en el lo¬ 
cus que codifies en el hornbre una de las subunidades peptidicas de 
la hemoglobina, la protdna transportadora de oxlgeno de los glo¬ 
bules rojos, En los individuos homocigotos, un alelo recesivo en es¬ 
te locus causa la anemia drepanocitica (anemia de celulas falcifor- 
mes) (figs, 5-21 y f 7-23), Sin embargo, los heteroeigotos estan pro- 
tegidos contra los efectos mas graves del paludismo (aunque no son 
resistentes a la infection paludka). Esta proteccion es una ventaja 
importante en las regiones tropicales, donde el paludismo produce 
considerables muenes. El ambiente en estas areas favorece a los he- 
terocigotos mas que a los Komocigotos dominantes, que son mas 
susceptibles al paludismo, y tambten mis que a los individuos ho- 
modgotos recesivos, que desarrolkn anemia drepanocitica. La fre¬ 
cuencia del alelo de la anemia drepanocitica en Africa, generalmetv 
te, es mas elevada en las areas donde el parasite del paludismo es 


mas frecuente (fig. 23-13). En algunas tribus, este explica el 20% 
de los alelos de la anemiadrepannodtica en el acervo gtiiico, una 
frecuencia muy elevada para un alelo Lan peijudicial. Fern aun con 
esta alta frecuencia (q = 0,2) solo el 4% de la pobkeion tiene ane¬ 
mia drepanocitica (q 2 = 0,04). Hay muchos mas heteroeigotos que 
son resistentes al paludismo (2pq = 2 x 0,8 x 0,2 = 0,32). Aunque 
k ventaja en la aptitud de los heteroeigotos es mucho menor que la 
desvemaja de los homoeigotos, hay tantos heteroeigotos mas que 
homoeigotos, que el beneficio agregado de los alelos en la pobla- 
cion se equilibra con su pequieio agregado. 

Seleccion dependiente de ta frecuencia. En la seleccion depen¬ 
diente de la frecuencia, la aptitud de un morfo cualquiera dismi- 
nuye si se vuelve demasiado comun en la pobkeion. La figura 23- 
14 ilustra un experimento que simuk la seleccion dependiente de la 
frecuencia. En la vida salvaje, los arrendajos azules locallzan y co¬ 
men a las mariposas noctumas que se encuentran inmoviles en los 
troncos durante el dia. Es posible entrenar arrendajos cautivos para 
ubicar presas virtuales en una pan talk de ordenador. Se les presen- 
1 6 una serie de pantalks con un fondo moteado, que algunas veces 
incluta la imagen de una mariposa noctuma. Cuando un arrendajo 
picoteaba una imagen de mariposa noctuma, era recompensado eon 
una pequeria portion de alimemo. Los arrendajos aprendieron rapi- 
damente a reallzar la ^busqueda de la imagen”, una manera rapida 
de reconocer el lipo de mariposa noctuma mas frecuente. A medida 
que crecio su habilidad, el programa de ordenador ajustO las fre- 
cuencias de la presa virtual infrecuente e hizo el tipo comun y habi¬ 
tuates los tlpos anterionnente infrecuentes, de la misma man era que 
lo haria la seleccion natural. Los investigadores tambien programa- 
ron “mumciones" que introdujeron nuevos tipos de mariposas noc¬ 
tumas. Cada vez que un tipo de mariposa noctuma se volvfo comun, 
los arrendajos aprendfan tapidameme una nueva imagen de basque- 



A Fig. 23-13. Mapa de los alelos del paludismo y de la anemia 
drepanocitica. El alelo de la anemia drepanocitica es m^s frecuente 
en Africa, pero no es el Lintco polimorfismo equiiibrado que confiere 
una proteccion contra el paludismo. Diferentes polimorfismos equtli- 
brados se encuentran en poblaciones de otras partes del mundo H co- 
mo, por ejemplo, alrededor del mar Mediterr^neo y en el sudeste 
asi^tico, donde el paludismo esta muy extendido. 
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Figure 23-14 


Utilization de una poblacion virtual para estudiar los efectos de (a selection 


APUCACitiN 


Al utilizar organismos virtuaies qire pueden " re- 
prod ucirse" y transmitir sus caractensticas a su descendencia, Eos 
biblogos pueden observar un modelo de los efectos de la selection 
sobre varias generacrones en un perlodo determinado de tiempo. 


Este metodo tambi4n permite a los investigadores aislar el efecto de 
las variables del estudio controlando otras influences en la evolu- 
cibn de la poblation r un objetivo casE imposible en la naturaleza. 


TECN1CA 


Los estudios con poblaciones virtuaies tienen mucho 
m£s sentido cuando se basan en sistemas naturafes. For ejemplo, 
Alan Bond y Alan Kamil de la Universidad de Nebraska crearon una 
"ecologia virtual' basada en la bien estudiada relatibn depredador- 
presa que existe entre el arrendajo azul norteamerkano y las man- 
posas nocturnas de la regibn boscosa, En primer termino, los 
investigadores transformaron fqtograffas en escala de grises de las 
mariposas nocturnas en mariposas digitales. Los patrones de las 
alas se determinaron mediante un genoma computarizado comple- 
jo basado en la genbtica de las mariposas reales, que tncluia la he- 
rencia poligbnica, los acontetimientos de entrecruzamlento, y la 
mutation. Estas mariposas pueden "aparearse" y los genotipos y 
fenotipos de la descendencia pueden ser determinados por varies 
modelos matemMkos, 

Bond y Kamil entrenaron arrendajos azules cautivos para "cazar" a 
las mariposas digitales presentadas del ante de fondos con un pa¬ 
trbn moteado, asi como los pharos cazarlan a las mariposas ocuftas 
en los troncos de los Wholes en Ea naturaleza. Para reatizar el mode- 
lo de los efectos de la predacibn del arrendajo azul sobre la pobla- 
ribn de mariposa, estos investigadores presentaron cada mariposa a 
un arrendajo y midieron el tiempo de detectibn (o la ausencia de 
detectibn). Estos investigadores utilizaron un modelo estadistico pa¬ 
ra calcular la probabilidad de apareamtento de cada mariposa, con 


RESUITADOS 


La utillzacibn de una poblacion virtual de presas 
permitib a los investigadores obtener un modelo del impacto evolu- 


Muestra de la poblacion progenitors 
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Muestra del grupo experimental 



Fondo piano Fondo con un patrbn 


la production de la nueva generatibn de presas potentials. Repb 
tieron este proceso durante 100 generaciones para el grupo experi¬ 
mental (expuesto a fa selection dependiente de la frecuencia de Eos 
arrendajos) y para los dos grupos de control, En un grupo de con¬ 
trol (sin seleccibn por medio de arrendajos), los investigadores re- 
combinaron aleatoriamente los genotipos de cada generatibn. En el 
otro grupo de control (selection independiente de la frecuencia), los 
arrendajos seleccionaron las mariposas, pero un prog ram a de orde- 
nador eEiminb el efecto de "busqueda de la imagen". 


Al picotear la imagen de 
una mariposa, el 
arrendajo azul recibe 
una recompense en 
forma de alimento. Si el 
pajaro no detecta 
ninguna mariposa en 
cualquiera de las 
pantallas, picotea el 
tirculo verde para 
continuer con un nuevo 
juego de im^genes (una 
nueva oportunidad de 
alimentacibn). 



tivo a largo plaza de la selection mediante predadores .reales, En es¬ 
te estudio, la poblacion experimental de mariposas fue mas difltil 
de distinguir delante de un fondo con un patrbn en comparacibn 
con el control no selectionado (como fue el control independiente 
de la frecuencia). Pero, como se observa en el grafico de abajo, en 
tres estudios, el grupo experimental (lineas en color) mostrb una va¬ 
riation fenotipica mucho mayor que el grupo de control indepen¬ 
diente de Ea frecuencia (Ifnea negra). Este resultado sostiene la 
hipbtesis de Bond y Kamil de que la seleccibn dependiente de la fre¬ 
cuencia mediante predadores visuales favorece el polimorfismo en 
una poblacion de presas. 



da y la picoteaban. La seleccibn dependiente de la frecuencia preser¬ 
ve el polimorfismo en esta poblacidn: las mariposas nocturnas infre- 
cuentes con cuaiquier patrbn tenlan ventajas y las mariposas noctur¬ 
nas comunes con cuaiquier patrbn estaban en desventaja porque los 


arrendajos aprendfan a encontrarlas con mayor facilidad que a las 
poco frecuentes. Semejante seleccibn dependiente de la frecuencia se 
ha observado en numerosas interacciones depredador-presa en la vi- 
da saivaje. 
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Variation neutral 

Probablemente, algunas de las variaciones genbticas en las po- 
blac tones tienen poco o ningun impacto en el exito reproductive 
y, por esa razbn, la selection natural no afecta a estos aielos- Por 
ejemplo, la mayor parte de las diferendas en las bases del DNA 
entre los seres humanos que se encuentran en las regiones no tra- 
ducidas del genoma parece que no confieren ninguna ventaja se- 
lectiva y, por eso, son consideradas como una variation neutral. 
Y en los seudogenes, genes que se ban vuelto inaedvos por las 
mutaciones, el “ruido” genetico tiene libertad de acumularse en 
todas las regiones del gen. Las freeuencias relativas de las varia¬ 
ciones neutrales no se ven afectadas por la seleccibn natural; con 
el paso del tiempo, algunos aielos aumeman su frecuencia y otros 
la disminuyen mediante la denva genetica, Incluso los cambios 
mutatidnales que alteran las protefnas pueden ser netttrales. For 
ejemplo, los dates de las moscas Drosophila sugieren que cerca de 
la mi tad de las mu tad ones modificadoras de aminoacidos que se 
originan y con posterioridad se vuelven fijas no tienen un efecto 
selective; es decir, no afectan a la funcibn de la proteina. 

Por supuesto, es posible que las diferendas geneticas que pa- 
recen neutrales puedan influir de manera efectiva en el exito re- 
productivo y de supervivenda, de modo que sean dtficiles de 
medir. Ademas, un alelo variante puede ser neutral en un am- 
biente pero no en otro. El debate sobie la extension de la varia- 
cibn neutral continua (como se comentara mas adelame en el ca- 
pitulo 25), pero algo esta claro: aunque solo una fraedbn de la 
extensa variacibn en un acervo genico afectara de forma signifi- 
cativa a la aptitud, todavia sigue siendo un enorme reservorio de 
materia prima para la seleccibn natural y la evolution adaptativa. 

Seleccion sexual 

Charles Darwin fue el primero en explorar las implicaciones de la 
seleccibn sexual, que es la seleccibn natural para el exito del apa- 
reamiento. Este tipo de seleccibn puede dar como resultado un di- 
morfismo sexual, es dear, diferendas marcadas en las caracteristi- 
cas sexuales secundarias entre los sexos, que no estan directamente 
asodadas con la reproduction (fig. 23-15). Estas caracteristicas in- 
cluyen diferendas en el tamano, el color y la omamentacibn. En los 
vertebrados, los machos son generafmente el sexo mas llamativo. 

Es importante diferenciar entre seleccibn intrasexual e interse- 
xual. La seleccion intrasexual, que significa seleccibn ‘dentro 
del mismo sexo”, es una competencia directa entre los individuos 
de un sexo para aparearse con sujetos del sexo opuesto. La selec¬ 
tion intrasexual es, generalmente, mas obvia en los machos. For 
ejemplo, en muchas especies, un unico macho controla a un gru- 
po de hembras e impide a los otros machos que se apareen con 
ellas, El macho controlador puede defender su estatus, derrotan- 
do en combate a otros machos mas pequeftos, mas debiles o me- 
nos feroces; mas a menudo, es el vencedor psicolbgico en enfren- 
tamientos ritualizados que desalieman a los posibles competido- 
res, pero no se arriesga a padecer heridas que podrian redudr su 
capacidad (cap. 51), Pero eskn aumentando las evidencias de 
que la seleccibn intrasexual puede tenet lugar tambien entre las 
hembras. En los lemur es de cola anillada, por ejemplo, las hem- 
bras dominan a los machos y tambibn establecen jerarqulas de 
domination entre ellas mismas. 

En la seleccion intersexual, tambien denominada eleccibn 
de pareja, los individuos de tin sexo (por lo general, las hembras) 
son exigentes, dificiles de satisfacer, cuando eligen sus parejas del 
otro sexo. En muchos casos, la eleccibn de la hembra depende de 
lo atractivo del aspecto o de la conducta del macho (fig. 23-15), 



A Fig. 23-15. Dimorfismo sexual y seleccion sexual. Los pavos reales 
macho y hembra muestran un dimorfismo sexual extremo. Se verified una 
seleccibn intrasexual entre los machos que compilen entre sf, seguida de 
una seleccibn intersexual cuando las hembras eligen entre los machos m3s 
llamativos. 

Sin embargo, como las hembras tienen menores posibilidades de 
aparearse que los machos, una hembra solo obtiene una ventaja 
sobre las otras si elige una pareja que le permits producir un ma¬ 
yor numero de descendientes aptos. 

Lo que intrigd a Darwin acerca de la eleccibn de pareja es 
que algunos de los comportamientos de ostentacibn del macho 
no parecian ser adaptativos y, de hecho, podian generar cierto 
riesgo. Por ejemplo, el plumaje brillame vuelve a las aves mas 
visibles para los depredadores. Pero si dicha caracteristica se¬ 
xual secundaria contribuye a que el macho gane una pareja, y 
este beneficio supera el riesgo de ta predacibn, entonces ambos, 
tanto el plumaje brillante como la preferencia de la hembra por 
£l estaran reforzados por la razbn mas darwiniana de todas, es 
decir, porque facilitan el exito reproductive. Cada vez que una 
hembra elige una pareja basandose en cierta apariencia o con¬ 
ducta, perpetua los aielos que influyen en elk para realizar es¬ 
ta eleccibn y permite que un macho con un fenotipo especial- 
mente vistoso transmita sus aielos a la descendencia. 

^Cbrno evolucionan las preferencias de las hembras por 
ciertas caracteristicas del macho? ^Podrian ser beneficiosos pa¬ 
ra la aptitud los rasgos llamativos? Muchos investigadores es¬ 
tan poniendo a prueba !a hipbtesis de que estas ostentaciones 
sexuales reflejan la salud general del macho. Por ejemplo, los 
pajaros machos con infecciones parasitarias graves pueden te¬ 
ner un plumaje opaco y desalinado. Generalmente, no con- 
quistan a demasiadas hembras. Si la hembra elige un macho 
vistoso, llamativo, puede estar eligiendo tambibn un macho sa¬ 
ne, y el beneficio sera una mayor probabilidad de descendien¬ 
tes saludables. 

El enigma evolntivo de la reproduccion sexual 

A1 mismo tiempo que los biblogos estudian los mecanismos 
de la seleccibn sexual, cootinuan asombrandose por la propia 
evoludbn del sexo. Como mecanismo de r^pida expansion de la 
poblacibn es muy inferior a la reproduccibn asexual. Considere, 
por ejemplo, una poblacibn de insectos en k que la mitad de las 
hembras se reproduce solo sexualmente y la otra mitad se repro¬ 
duce solo asexualmente. Aunque ambos tipos de hembras pro- 
dujeran el mismo numero de descendientes en cada generacibn, 
la condition asexual aumentaria la frecuencia porque todos los 
descendientes de las hembras serian hijas, que estan capacitadas 
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4 Fig. 23-16. La "desventaja reproductive del sexo. Estos diagramas contrastan el re- 
sultado reproductive de Eas hembras (arculos azules) durante cuatro generaciones de repro¬ 
duction asexual frente a reproduction sexual. Se supone que hay dos descendlentes vivos por 
cada hembra. La poblaciOn asexual crece con mucha m£s rapidez que la que se reproduce se- 
xualmente. 


para producir mas hijas reproductoras. Por el 
edntrario, ia miiad de los descendientes de las 
hembras que se reproducer! sexualiuente se- 
ran machos, que son necesarios para la repro¬ 
duction, pero que no estan capacitados por si 
mismos para tenet hijos. La figura 23-16 es- 
quematiza esta “desventaja reproductiva” del 
sexo. 

No obstante, el sexo se mantiene en la 
gran mayoiia de las especies eucariontes, in- 
cluso en aquellas que Lambien pueden repro- 
ducirse asexualmente. De alguna manera esto 
debe favorecer el exito reproductive porque, 
de lo contend, la selection natural actuaria a 
favor de los alelos que promueven la repro¬ 
duction asexual Pero, ^cual es la ventaja que 
proporctona ei sexo? 

Una explication es que los procesos de re- 
combinacidn meititica y fertilization generan 
la variation genetic a sobre la cual actua la se¬ 
lection natural Se supone que la seleccion 
natural favorece al sexo, a pesar de sus desventajas rep ro duct ivas, 
porque la variation genetica posibilita La adaptation fixture a un 
medio continuamente cambiante. Pero esta suposicion es diftcil 
de defender. La selection natural siempre aetda aqui y ahora, pa¬ 
ra favorecer el exito de los individuos que mejor se reproducen 
en el ambiente actual. 

Por otro lado, considere la forma en que la variation genetica 
que resulta del sexo podria beneficiar a los individuos que se repro¬ 
ducen sexualmente a corto plazo, en una escala de tiempo de gene¬ 
ration a generation. Una hipotesis subraya la importancia de la va¬ 
riation genetica en la resistencia a las enfermedades. Muchos pato- 
genos bacterianos y virales reconocen e infectan a un huesped, 
adhiriendose a moleculas receptoras de las celulas del huesped. De- 
beria ser una ventaja producir descendencia que varie su resisten¬ 
cia a diferentes enfermedades. Por ejemplo, un descendiente puede 
tener marcadores celulares que le vuelven resistente al virus A, 
mientras que otro puede ser resistente al virus B. Esta hipOtesis pre¬ 
dice que los loci genicos que codifican a los receptores a los cuales 
se unen los patogenos deberian tener varios alelos. Parece que esto 
es asl En los seres humane©, por ejemplo, hay cientos de alelos pa¬ 
ra cada uno de los dos loti genicos que codifican a las proteinas que 
dan a las superficies celulares sus improntas moleculares (en el 
capitulo 43 se describen mas detalles acerca de estos marcadores ce¬ 
lulares). Por supuesto, dado que la mayoria de los patogenos evo¬ 
lutionary rapidamente en su capacidad de unirse a receptores espe- 
cificos del huesped, la resistencia de un detemiinado genotipo a 
una enfermedad especifica no es permanence. Pero el sexo ofrece un 
mecanismo para “cambiar la cerradura” y modificarla entre los des¬ 
cendientes. Tal ejemplo de coevolution, en el cual el huesped y el 
parasito deben evolucionar rapidamente para poder permanecer 
cada uno con el otro, se describe a veces como la “carrera de la Rei- 
na de Corazones' 1 , en referencia a un personaje de la obra de Lewis 
Carroll, Alicia a traves del espejo, la Reina de Corazones, quien le 
propone a Alicia corner lo mas rapido que pueda para quedarse en 
el rnisrno sitio. 

Por que la seleccion natural no puede formar 
organismos perfectos 

Como observamos en el capitulo 22, en la naturaleza abun- 
dan los ejemplos de organismos que parecen contar con una 


u ingenierla* lejos de ser la ideal para su estilo de vtda por mu¬ 
chas razones. 

1. La evolution esta limitada por restnedmes Mstfriazs. Cada espe- 
cie tiene un legado de descendencia con modification a panir de una 
larga linea de formas ancestrales. La evolution no tira a la basura la 
anatomia ancestral y construye cada una de las nuevas y complejas 
estructuras desde el prinerpio; elige entre las estructuras existentes y 
las adapta a situationes nuevas. Por ejemplo, podriamos Lmaginar 
que algunas especies de aves pudieran beneficiarse si tuviesen alas 
para volar y lambien cuatro patas para correr de forma rapida y ma- 
niobrable, en lugar de solo dos patas. Pero las aves descienden de los 
reptiles, que tenian solo dos pares de extremidades, y elegtr los 
miembros anteriores para el vuelo les dejo solo los dos miembius 
posteriores para moverse de un lado a otm sobre el suelo. 

2. La adaplacion es a menudo un compromiso. Cada organismo 
tiene que realizar muchas cosas diferentes. Una foca pasa parte 
de su tiempo sobre las racas; podria caminar mejor si tuviera 
patas en lugar de aletas, pero entonces no podria nadar tan bien 
como lo hace, Los hombres debemos mucho de nuestra versa:!- 
lidad y capacidad atltiica a nuestras manos prensiles y rmern- 
bros flexibles, que Lambien nos predisponen a esguinces, desga- 
rros de ligamentos y luxaciones. Un refuerzo estructural eom- 
prometeria la agilidad. 

3. El azary la selecddn natural interactuan . Los sucesos aleato- 
rios afectan a la subsiguiente historia evolutiva de las pobiacio- 
nes. Por ejemplo, cuando una tormenta arrastra a insectos o pa- 
jaros cientos de millas a traves del oceano hacia una isla, el vien- 
to no necesariamente transporta las especies, o los miembros de 
una especie, que estan mejor adaptados al nuevo medio. For esa 
raz6n, no lodos los alelos presemes en el acervo g£nico de una 
poblacion fundadora estan mejor adaptados al nuevo ambiente 
que los alelos que il quedaron detras rt . 

4. La seleccion solo puede modificar las variations existentes. La 
selection natural favorece solo los fenotipos mas aptos entre los 
actualmente presentes en la poblacibn, que pueden no poseer 
los rasgos ideales. La demanda no origina nuevos alelos. 

Con todas estas restricciones, la evolution no puede fabric a r 
organismos perfectos. La seleccion natural opera segun el prin¬ 
ciple “mejor queA Podemos percibir la evidentia de la evolu¬ 
tion en las muchas imperfecciones de los organismos que ella 
produce. 
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En www*medicapanamericana.com/campbel! encontrara ejercitios interactive^, animations 
videos y preguntas de autoevaluacion. 


Evaluation de concept os 


1. =La variabtlidad de nucleotides en una poblacion corres- 
ponde siempre a un polimorfismo fetioiipico? ^Por que si 
o por que no? 

2, iCual es ta aptitud rdativa de una mula esieril? Explique 
su respuesta. 


3. ^De que manera la selection sexual produce dimorfismo 
sexual? 

4. Hxplique que se entiende por "desventaja reproductiva” 
del sexo. 

Vearise las respuestas en el Apendice A. 


Revision del capitulo 


i 

I-? 


RESUMEN DE CONCERTOS CLAVE 


Con cep to 


La genetica de poblaciones proporciona un 
fundamento para estudiar la evolucion 

► La sin tests modern a (p. 455). La simesis modema Integra la geneti¬ 
cs de Mendel con la teoria de la evolucion mediante ia seleccion natu¬ 
ral de Darvvin y se centra en tas poblaciones como la unidad b&siea 
de la evolucion. 

Acervos genicos y frecuencias dc a lei os (pp, 455-456). Una po- 
blacidn, un grupo localizado de organismos que pertenecen todos a la 
misma especie, esta unificada por su acervo genico, el conjuntq de to- 
dos los alelos de la poblacion, 

Teorcma de Hardy-Weinberg (pp. 456-458). El teorema de Hardy- 
Weinberg sostiene que las frecuencias de los alelos y los genotipos en 
una poblacion permaneceran constants si 3 a segregation mendeliana 
y el apareamiento aleatoric son los Unices protesos que afectan al 
acervo genico, Si p y q representan las frecuencias rdativas de los dos 
unices alelos posibles en un locus particular, emonces p 1 + 2pq + q 1 = 

1, donde p 2 y son las frecuencias de los genotipos homocigoios y 
2pq es la frecuencia del genotipo heterocigoto, Pese a que muchas po¬ 
blaciones se aproximan al eqmlibrio de Hardy-Weinberg, en su senti- 
do mas estricto el equtlibrio se aplica solo si la poblacion es grande, el 
apareamiento es aleatorio, la mutation es de$pnectable T no hay flujo 
genico desde otras poblaciones y todos los individuos Uenen el mismo 
exito reproduaivo 



La mutation y la recombination sexual producen 
variadones que haceu posible la evolucion 

Mutation (pp. 459-460). Los nuevos genes y los nuevos alelos se 
origman exdusivameme por mutacion La mayoria de las mutatio- 
nes no tienen ningtin efecto o son perjudi dales, pero urias pocas 
aumentan la adaptation. 

Recombination sexual (p. 460). La recombination sexual entre 
los organismos que se reprodueen sexualmente produce la mayor 
pane de las variaciones en los rasgos que determinan que la adap¬ 
tation sea posible. 


Concepts 


La seleccion natural, la deriva genetica y el flujo 
genico pueden alterar la composition genetica 
de una poblacion 

Seleccion natural (p_ 460). El exko reproductive diferencial pro¬ 
duce como resukado que eiertos alelos se Lransmitan a la siguiente 
generaddn en mayores proporciones que otros. 

Deriva genetica (pp, 460-462). Las fluctuaciones aieaLorias en las 


frecuencias de alelos de generaddn en generaddn tienden a reducir 
la variation genetica en las poblaciones. 

- * Flujo genico (p. 462)* El intercambio genetico entre las poblacio- 
nes tiende a reducir las diferencias entre las poblaciones en el curso 
del tiempo. 


Con cep to 


La seleccion natural es el principal mecanismo de la 
evolucion adaptativa 

Variation genetica (pp* 462-464). La variation genetica incluye 
la variacidn entre los individuos de una poblacion en los caracteres 
discretos y cuanritativos, asi como la variacidn geografica entre po¬ 
blaciones, 

La selection natural cn detail? (pp. 464-466). Un organismo dene 
una mayor aptitud relativa que otra si produce un numero mayor de 
descend ientes, La seleccion favorece eiertos genotipos en una pobla- 
cidn, al actuar sobre los genotipos de organismos individuales. La se¬ 
lection natural puede favorecer a los individuos lektivamente 
infrecuentes en uno de los extremes del rango fenoupico (seleccion di¬ 
rectional), favoreeer a los individuos en am bos extremes del rango 
mas que a los fenotipos intermedios (seleccion disrupuva) o actuar 
contra los fenotipos extremes (seleccion estabilizadora), 

► Preservation dc la variation genetica (pp, 466-468). La diploi- 
dfa mantiene un resetvorio de variacidn recesiva ocuka en los hete- 
rocigotos. El poiimorfismo equilibrado puede maniener la variacidn 
en algunos loci genicos como resuhado de la ventaja heterocigota o 
de 1a selection depend ieme de la frecuencia. 

► Selection sexual (p. 468)* La selection sexual lleva a la evolution 
de caracteristicas sexuales secundarias, que pueden conferir a los 
individuos una ventaja para el apareamiento. 

► El enigma evolutive de la reproduction sexual (pp. 468-469), 
Una mejor resistencia a las enfermedades basada en la variacidn ge¬ 
netica es una explication posible de la persistencta de la reproduc¬ 
tion sexual pese a su menor eficiencia reproduetiva en 
comparatidn con la reproduccidn asexual* 

► Por que la selection natural no puede formar organismos per- 
fectos (p. 469). Las estructuras son resultado de modi ficactones en la 
anatomfa ancestral; la adaptacidn es con frecuencia un compromiso; el 
acervo genico puede verse afeaado por la deriva geneLica; y la selec¬ 
tion natural solo puede actuar sobre variaciones disponibles. 


EVALUACION DE CONOCIMIENTGS 


Autoevaluacion 

1. En el acervo genico de una poblacidn con 100 individuos, un alelo 
fijo para un locus genico particular tiene una frecuencia de: 
a. 0. b. 0,5, c, 1* d, 100. 
e. No puede calcularse con esta inlormacidn. 
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2. Los investigations que examinan un gen particular en una pobla- 
cidn de moscas de k fruta descubren que el gen puede tener una 
de dos secuenctas ligeramente diferentes, designadas como A1 y 
A2 Pruebas complementarias muestran que d 70% de los gametos 
producidos en la poblacion contienen la secuencia A L Si b pobla- 
cibn se encuentra en el equilibria de Hardy-Weinberg, ^que proper- 
cion de moscas portan taruo A1 como A2? 

a, 0,7. b. 0,49, c. 0,21. d. 0,42. e. 0,09. 

3. En un locus con un alelo domlnante y una recesivo en equilibrio de 
Hardy-V^inberg, el 16% de los individuos son homacigoios para el alelc 
recesivo. ^Cual es la frecuenda del aleld dominante en la poblacion? 

a 0,84. b. 0,36. c. 0,6. d. 0,4. e. 0,48. 

4. La longitud promedio de las orejas de la liebre americana disminuye de 
forma gradual al aumemar la latitud, Esta variacidn es un ejemplo de: 

a. Selection directional. d, Deriva genetica. 

b. Variacidn discreta. e, Selection disrupriva. 

c. Polimorfismo. 

5. ^Cual de los siguientes es un ras- 

go polimdrfico en los seres humanos? 

a. Vanaci.cn en la estatura. 

b. Variation en la Intel igencia. 

c. Ldbulos de las orejas libres o pegados (fig. 14-14). 

d. Variacidn en el numero de dedos. 

e. Variacidn en las impresiones dtgitales. 

6. La seleccidn natural modifica las frecuencias de los alelos en las po- 

bbciones porque algunos.sobreviven y se reproducen con 

mas exito que ottos. 

a. Alelos d. Loci genicos 

b. Organismos individuates e - Especies 

c. Acervos genicos „ 

7. Las colas de las golondrinas macho evolucionaron a mayor longitud 
porque las golondrinas hembras prefieren aparearse con los machos 
que tienen las colas mas largas; Este proceso se describe mejor co¬ 
mo: 

a. Deriva genetica que modifica las frecuencias de los alelos para b 
longitud de la cola. 

b. Seleccidn natural para la reproduction sexual que mantiene b va¬ 
riation en los genes que inHuyen en la longitud de la cola. 

c. Selection intersexual de tasgos, como las colas largas, que ayudan a 
los machos a atraer a las hembras. 

d. Seleccidn imrasexual de rasgos, como las colas largas, que ayudan a 
los machos en b competencia para acceder a las hembras. 

e. Seleccidn direccional de rasgos. como las cobs largas, que mejo- 
ra la capacidad de los machos de volar con mayor fuerza y obte* 
ner alimentos en £reas mas extensas. 

8. No existen dos seres humanos iguales, con excepcidn de los genre los 
identicos. La principal causa de b variacidn emre los individuos es 

a. Nuevas mutationes que se producer! en k generation precedeu- 
te. 


b, Recombmacidn sexual. 

c. Deriva genetica causada por el tamano rci&s pequeno de la po- 
blacion. 

d. Variacidn geografica dentro de la poblacion, 

e, Efectos ambientales. 

9. La const ruccidn de una carrel era Ira aislado a una pequeria pobkeidn 
de escarabajos de la poblacion principal. Tras unas pocas generacio- 
nes, esta nueva poblacion exhihe diferencias gendticas dramaticas con 
respecio a la primiuva, probablememe porque; 

a. Las mutationes son mas freemen tes en el nuevo ambiente. 

b. Las frecuencias de alelos emre los escarabajos separados difiere por 
azar de aquelbs del acervo genico de la pobbeion progenitora y la 
deriva genetica subsiguiente causd aun una mayor divergencia del 
acervo genico original. 

c. El nuevo ambiente es diferente del anterior y favorece la seleccidn 
direccional. 

d. El (lujo genico aumenta en un nuevo ambiente. 

e. Los miembros de una poblacion pequeria tienden a nrigrar, lo que 
elimina alelos del acervo genico, 

10. Los gorriones con alas de tamano promedio sobreviven mejor a las 
tormentas que aquellos con alas nbs grandes o mas pequeiias, lo 
que muestra 

a. El efecto cuello de botella. d. La variacidn neutral, 

b La selection estabilizadora. e. La seleccidn disrupriva. 

c. La seleccidn depend iente de 
la frecuencia. 

Vianse las respuestas en e/ Apendice A. 

Interreiacion evolutiva 

iDe que manera la imperfeccidn de los organismos vivos revela el pro¬ 
ceso de b evolution? 

Problemas cientiflcos 

En k pobbeion de flores silvestres que utiUzamos para poner a prueba 
el teorema de Hardy-Weinberg, la frecuencia de C s es de 0,8 y k fre¬ 
cuencia de C w es de 0,2. En una pobkeidn diferente de estas Eores, las 
frecuencias de los genotipos no se encuemran en el equilibrio de 
Hardy-Weinberg: el 60% de las plamas son OO y el 40% son C lv t>. 

En el supuesto de que Lodas las condiciones de Hardy-Weinberg se sa- 
lisfacen, los genotipos alcanzaran el equilibrio en la prdxima genera¬ 
tion, Suponga, sin embargo, que las plantas se cruzan solo consigo 
mismas (autoferrilizacibn). ^Cuales seran las frecuencias de los alelos y 
los genotipos en la prdxima generation? 

Ciencia, tecnologia y sociedad 

^Hasta que punto los seres humanos estan viviendo en una sociedad 
tecnoldgica exema de seleccidn natural? Justifique su respuesta. 
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El origen 
de las especies 


Conceptos clave 


24-1 El eoncepto biologico de especie subraya el 
aislamiento reproductive 
24-2 La especiacion puede tener litgar con 
separation geografica o sin ella 
24-3 Los cambios macroevolutivos pueden 
acumularse a traves de muchos 
acontecimientos de especiacion 


Panorama general 


Ese “misterio de los misterios” 

D arwin llego a las islas Galapagos avido por explorar for- 
maciones terrestres recientememe emergidas del mar . 
Observe que estas islas volcanicas, a pesar de su juven- 
tud geologica, estaban llenas de plamas y animales desconoddos 
en eualquier otra pane del mundo y t mas tarde, se dio enema de 
que estas especies, como las islas, eran recientes (fig. 24-1). Es- 
cribio en su diario: “Tamo en el espacio como en el liempo, nos 
parece haber encontrado algo cercano a ese gran acomecimiento 
-ese misterio de los misterios- que fue la primera aparicion de 
seres nuevos sobre esta TierraL 

El origen de nuevas especies, o especiacion, es un punto 
esencial de la teoria evolutiva porque la aparicion de nuevas es- 
pedes es la fuente de la diversidad biologica. No es suficlente ex- 
plicar como evolucionan las adaptaciones en una poblaciOn (el 
Lema comemado en el capiiulo 23; estos cambios, confinados a 
una unica reserva genica, se describen como microevolucion). 
La teoria evolutiva debe explicar tambien la forma en la cual se 
originan y desarrollan las nuevas especies mediante la subdivi¬ 
sion y posterior divergence de las reservas g^nicas. El registro fo- 
sil revela los efecios acumuktivos de la especiacion durante lar¬ 
gos intervales de tiempo, El termino macroevolucion se refiere 
a este cambio evolutivo por encima del nivel de las especies; por 
ejemplo, la aparicion de plum as durante la evolucion de las aves 
a partir de un grupo de dinosaurios, y otras de estas “novedades 


A Fig* 24-1. El cormoran aptero (Nannopterum harrist), una de 
las muchas nuevas especies que se originaron en las aisladas islas 
Galapagos. 


evoluLivas" que pueden utilizarse para definir grupos taxonbmi- 
cos mas el evades. 

Podemos distinguir dos patrones basicos de cambio evolutivo: la 
anagenesis y la cladogenesis (f ig. 24-2). La anagenesis (del griego 
ana, nueva, y genos, raza), tambien denominada evolucion fiktica, 
es la acumulaeion de cambios que transforman gradualmente a una 
especie determinada en una especie con caracteristicas diferentes. 
La cladogenesis (del griego Lindas, rama), tambien denominada 
evolucion ramificada, es la esdsion de una reserva genica en dos o 



(a) Anagenesis (b) Cladogenesis 


A Fig. 24-2. Dos patrones de cambio evolutivo. (a) La anagenesis 
es la acumularidn de cambios heredables que alteran las caracteristicas 
de una especie. (b) La cladogenesis es la evolucibn por ramification, en 
la cual una nueva especie se origina de una poblacidn que surge a par¬ 
tir de una especie progenitora (obsbrvese que la especie " progenitors" 
tambien puede modificarse). La cladogenesis es la base de la diversidad 
biolbgica. 
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mas reservas separadas, cada una de Los cuales da origen a una o a 
mas especies nuevas. Solo la cladogenesis puede promover la diver- 
sidad biologica al aumentar el numero de especies. 

En este capitulo exploraremos los mecanismos par los cuales se 
originan las especies. tambien examinaremos los poslbles origenes 
de algunas caracierisricas nuevas que definen los grupos taxondmi- 
cos mas elevados. Pero, en primer lugar, consideremos que etiten- 
demos exactamente cuando nos referimos a una "especie". 


Con cep to 


El concepto biologico de especie 
subraya el aislamiento reproductive 

Especie es una palabra latina que significa "tipo 11 o “aparien- 
da’\ Distinguimos entre varies “tipos" de plantas y animates -en- 
tre perros y gates, por ejemplo- por diferencias en su aspecto. 
Pero, ^los organ ism os se encuentran verdaderamente divi didos 
en esas unidades discretas que llamamos especies o esta es una 
clasificacion arbitraria que intenta imponer orden en el mundo 
natural? Para responder esta pregunta, los biologos ban compa- 
rado no solo la morfologia (forma del cuerpo) de diferentes gru¬ 
pos de organismos sino tambien diferencias menos obvias en la 
fisiologia, la bioquimica y las secuencias del DNA. Los results- 
dos, generalmente, confirman que las especies diferentes desde el 
punto de vista morfologico son en realidad grupos discretos, con 
nmchas diferencias ademas de las morfologicas. 

El concepto biologico de especie 

La definition primaria de especie utilizada con mayor frecuen- 
cia en este libro fue propuesta en 1942 por el bidogo Ernst Mayr, 
Este concepto biologico de especie define una especie como una 
poblacidn o grupo de poblaciones cuyos miembros tienen el po¬ 
tential de entrecruzarse en la naturaleza y producir descendencia 
viable y fdrtil, pero que no son capaces de producir descendiemes 
viables y fertiles con miembros de otras poblaciones {fig. 24-3). 
En otras palabras, lo que une a los miembros de una especie bio¬ 
logica es ser reproduciivameme compatibles, al menos potencial- 
mente. Todos los seres humanos, por ejemplo, pertenecen a la mis- 
ma especie biologica. Es poco probable que una mujer de negocios 
de Manhattan se encuentre con un campesino de un tambo en 
Mongolia, pero, si llegara a suceder que ambos se unieran, podrian 
tener ninos viables que se desarrolkran como adultos fertiles. Por 
el contrario, los seres humanos y los chimpances continuan sien- 
do especies biolbgicas diferentes aun en el caso de que compartan 
un lerritono porque hay muchos factores que impiden que se apa- 
reen y produzcan descendencia fertil. 

Atsfcmiioito reproductive 

Como las especies biologicas se diferencian en funcibn de su 
incompatibilidad reproductiva, el concepto se articula con el ais¬ 
lamiento reproductive, la existenda de factores biolbgicos (ba¬ 
rreras) que impiden a los miembros de dos especies diferentes 
producir hibridos viables y fendes. Pese a que una barrera tinica 
tal vez no consiga bloquear todo el intercam bio genetico entre las 
especies, una combination de varias barreras puede aislar de ma- 
nera efectiva la reserva g€nica de una especie. 

Es evidente que una mosca no puede aparearse con una rana 



{a) Semejanza entre especres diferentes. Sturneiia magna 
(nombre tomun, turpial oriental) y Sturneiia neglects (nombre 
comfin, turpial gorjeador) tienen la forma del cuerpo y el color 
similares. No obstante, son especies biolbgicas diferentes porque su 
canto y otras conductas son sufic rente mente drstintas como para 
impedir que se apareen cuando se encuentran en la naturaieza. 



<b) Diversidad dentro de una especie. Aunque podemos ser muy 
diferentes en nuestro aspeeto, Todos los seres humanos 
pertenecemos a una especie btoJbgica Cinica (Homo sapiens), 
definida por nuestra capacidad de reJacionarnos. 

A Fig. 24-3. El concepto biologico de especie se basa en el po¬ 
tential de cruzamiento mas que en la semejanza f isica. 

o con un helecho, pero las barreras reproductivas entre especies 
emparentadas mas cercanamente no son tan obvias. Estas barre¬ 
ras pueden clasificarse en fundon de que contribuyan al aisla¬ 
miento reproductive antes o despues de la fecundation. Las ba¬ 
rreras precigoticas (“antes del cigoto”) impiden el apareamien- 
to entre las especies o evitan la fecundation de los bvulos si Los 
miembros de especies diferentes intentan aparearse. Si un esper- 
matozoide de una especie supera las barreras precigbticas y fe- 
cunda un ovulo de otra especie, las barreras postcigoticas 
C‘ despues del cigoto”) impiden con frecuencia que el huevo ht- 
brido se desarrolle en un adulto viable y fertil. La f igura 24-4, 
describe varias barreras precighticas y postcigoticas. 
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Figura 24-4 


Las barreras precigoticas impiden el apareamiento o evitan la fertilizaoion si se produce apareamiento 
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AISLAMIENTO DEL HABITAT AISLAMIENTO TEMPORAL AISLAMIENTO CONDUCTUAL AISLAMIENTO MECANICO 


Dos especies quo ocupan diferentes 
habitats en el mismo area pueden 
encontrarse Taramente una con la 
oi ra, aunque no esien a i slacks por 
barreras fisicas obvias oomo cadenas 
montanosas 

Ejemplo: dos especies de serpientes 
de jarretera del gCnero ThumnophLs 
exisEen en las mismas areas geogra- 
fieas, pero una vive sobre lodo en el 
agua (a) mien Mas que la oiia m 
prindpalmenle terresue (b). 


Las especies que se aparean du¬ 
rante diferentes mementos del 
dfa, diferentes estadones o dife¬ 
rentes anos no pueden mezdar 
sus gametos, 

Ejemplo: en America del Norte, 
la distribudon geografiea de la 
mofeta moteada oriental (5pi lega¬ 
le putotius) (c) y de la mo feta roo- 
teada occidental (SpifogoJe gracilis) 
(d) se superponen, pero S. puto- 
rius se aparea al final del inviemo 
y 5. gracilis lo hace al final del ve- 
rano* 


Los rimales de eorlejo que atraen a 
las parejas y otras conductas unicas 
de una espede son barreras re pro- 
ductivas efectivas, incluso entre es- 
peeies cercanamente emparcntadas. 

Ejemplo: lospiqueros de patas azu- 
les, habitants de las Galapagos, se 
aparean solo despues de un ritual 
de cortejo dnico de esta espede. 
Parte del “guiorT de este ritual exige 
que el macho levante sus patas en lo 
alto, una conducta que llama la 
atencidn de las hembras por las bri- 
llantes patas azides del macho (e). 


Las diferencias morfolbgicas pue¬ 
den impedir el apareamiento con 
6dto, 

Ejemplo: aun en especies vegetales 
cercanameme emparentadas, a ve- 
ces, las floras, tienen aparienda dis- 
tinta que atrae a polinizadores 
dilerentes. Estas dos especies de 
miraulo (Mimuks) difieren const- 
derablememe en la forma y el color 
de sus (lores (f, g). Por esa razdn 
no se produce la polmizacion cru- 
zada entre estas plantas. 
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Las barreras postcigoticas impiden a un cigoto hibrido desarrotlarse como 

adulto viable y fertil 
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AISLAMIENTO GAMETICO 


VIABILIDAD REDUCIDA 
DEL HIBRIDO 


FERTILIDAD REDUCIDA 
DEL HIBRIDO 


FRACASO DEL HIBRIDO 



Los espermatozoides de una espe- 
cie pueden no ser capaccs de ferti- 
lizar tos tfvulos de otra especie. 
Muchas irtecanismos pueden pro- 
ducir este aislamiento. Por ejem- 
pio, los espermatozoides pueden 
ser incapaces de sobrevivit en el 
tracto reproductive de las hembras 
de otras especies T o mecanismos 
btoquimicos pueden impedir que 
el espermaiozoide atraviese la 
membrana que rodea al 6vulo de 
otras especies. 

Ejemplo: el aislamiento gametieo 
separa ciertas especies de animales 
acuaticos estrechamente enrparen- 
tadas como los erizos de mar (h). 
Los erizos de mar liberan sus Es¬ 
permatozoides y dvdlos al agua 
dretmdante, don de seriusionan y 
forman cigotos* Los game tos de <ii- 
ferentes especies, como los erizos 
rojo y purpura que aqui se mues- 
Iran, son incapaces de fusionarse. 


Los genes de especies progenilo- 
ras diferentes pueden interactuar 
y empeorar el desarrollo del hi¬ 
brido. 

Ejemplo: algunas subespeties de 
salamandras del genera Ertsurina 
viven en las mismas regiones y 
habitats, donde ocasionalmeme 
se hibridan. Pero la mayoria de 
los hibridos no compktan su de- 
sarrallo, y los que lo hacen son 
fragiles (i). 


Aunque los hibridos sean fumes, 
pueden ser esteriles. Si los cromo- 
somas de las dos especies progeni- 
loras difteren en numero o 
estructura; la meiosis en los hibri¬ 
dos puede fracasar y no producir 
gameios normal es. Puesto que los 
hibridos infer tiles no pueden pro¬ 
ducir descendentia cuando se apa- 
rean con alguna de las especies 
progenitors^ los genes no pueden 
fluir libreniente entre las especies. 

Ejemplo: el descendiente hibrido 
de un asno (j) y un cabalto (k), la 
mu la CD, es robusto pero esteriL 


Algimos hibridos de primera genera¬ 
tion son viables y ferrites, pero cuan- 
do se aparean con otro hibrido o con 
alguna de las especies progenitoras, 
los de seen d ientes de la siguiente ge¬ 
neration son debiles o est tidies. 

Ejemplo: algunas razas de arroz cui- 
tivado han acumulado diferentes ale- 
los recesivos mutantes en dos loci 
durante su divergentia a partir de un 
ancestro comdn. Los hibridos son 
fuertes y fertiles (m, izquierda y dere- 
cha), pero las plantas de la siguiente 
generation que poseen demasiados 
de estos aides recesivos son peque- 
nas y esitiiles (m, centro). Aunque 
estas variedades de arroz todavia no 
se consideran especies diferentes, ya 
han comenzado a separarse mediante 
barreras postcigtiricas. 
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Limhadmies del concepto biologico de esperic 

Mientras que el hincapi6 en el aislamiento reproductive del 
concepto bioldgico de especie ha influido enormememe en la 
teoria evolutiva, el ntimero de espedes a las cuales puede aplicar- 
se con utilidad este concepto es limitado. Pot ejemplo, no hay 
forma de evaluar el aislamiento reproductivo de ios fosiles u or- 
ganismos asexuados como los procariontes. (Muchos procarion- 
tes transfieren genes por conjugacidn y otros procesos -vease 
capitulo 18- pero esta transference es diferente de la recombina- 
cirin sexual. Ademas, los genes se transfieren, por lo general, en- 
tre procariontes lejanamente emparentados) Tambien es dificil 
aplicar el concepto bioldgico de especie a muchos organismos se¬ 
xuales sobre los que se conoce muy poco acerca de su capaeidad 
de aparearse con diferentes tipos de organismos. Por esas razo- 
nes, en ciertas situaciones son utiles conceptos alternatives para 
definir que es una especie. 

Otras definiciones de especie 

Mientras que el concepto bioldgico de especie recalca la sepa- 
roddn de una especie con respecto a otra por medio de barreras 
reproductivas, muchas otras definiciones subrayan la unidad en- 
tre las espedes, Por ejemplo, el concepto morfologico de espe¬ 
cie caracteriza a una especie por la forma de su cuerpo, su tama- 
no, y otras caracteristicas estructurales. El concepto morfologico 
de especie tiene ventajas: puede aplicarse a organismos sexuales 
y asexuales, y puede ser Util aun sin informacidn de la extensidn 
del flujo gdiico. En la practica, asi es como los cientffkos distin- 
guen a la mayoria de las especies, Una desventaja, sin embargo, 
es que esta definicion se fundamenta en criterios subjetivos; los 
mvestigadores pueden no estar de acuerdo en curies son las ca¬ 
racteristicas estructurales que distinguen a una especie. 

El concepto paleontologico de especie se centra desde el 
punto de vista morfologico en especies discretas conocidas solo 
a trav^s del registro fosil. Estamos forzados a distinguir muchas 
especies de esta manera porque existe muy poca o ninguna infor- 
macidn acerca de su capaeidad de apareamlento, 

El concepto ecologico de especie analiza una especie en fun- 
cion de su nicho ecoldgico, es decir, su papel en una comunidad 
biologica (cap. 53), Por ejemplo, dos especies de pinzones de 
Galapagos pueden ser similares en su aspecto pero se diferencian 
en funcion de lo que comen. A diferencia del concepto bioldgico 
de especie, esta definicidn puede aplicarse tamo a las especies se¬ 
xuales como a las asexuales. 

El concepto filogenetico de especie define a una especie co¬ 
mo un conjunto de organismos con una historia genetica unica, 
es decir, como una rama en el arbol de la vida. Los bidlogos tra- 
zan la historia filogendica de una especie comparando sus carac¬ 
teristicas fisicas o sus secuencias moleculares con las de otros or- 
ganismos, Este analisis puede distinguir grupos de individuos 
que son suficientemente diferentes para ser considerados espe¬ 
cies separadas (por supuesto, la dtficukad estriba en determinar 
el grade de diferencia requerida para indicar especies separadas). 
A voces, la informacidn filogenetica revela la existencia de '^spe¬ 
cies hermanas”: especies que parecen tan similares que no se 
pueden diferenciar en funcion de su morfologla. Los cientificos 
pueden, entonces, aplicar el concepto bioldgico de especie para 
determinar si la distincidn filogenetica se confirma mediante la 
incompatibiiidad reproductiva. 

La utilidad de cada una de estas definiciones depende de la si- 
tuacidn y de las preguntas que nos hacemos. El concepto biold¬ 
gico de especie, con su enfoque en las barreras reproductivas, es 


particularmente valioso para estudiar como se originan las espe¬ 
cies. 


Eva hi a cion tie conceptos 


1. No se sabe si dos especies de pajaros de un bosque se 
aparean entre si. Una especie se alimenta y se aparea en 
la copa de los arboles y la otra en el suelo. Pero en cauti- 
verio, las dos especies se aparean y producen descenden- 
cia enable y feniL ^Que tipo de barrera reproductiva es ta 
que con mayor probabtlidad mantiene a estas espedes 
separadas? Explique su respuesta. 

2. a. concepto para definir especie puede utilizarse 
tanto en el caso de las espedes sexuales como en el de 
las asexuales? b. ^Cual puede aplicarse solo a las espedes 
sexuales? c. ^Cual seria el mas util para identificar 
especies en el campo? 

Veanse los respuestos en el Apendiee A. 



La especiacion puede tener lugar 
con separation geografica o sin ella 

La especiacion se puede producir de dos formas principales, 
que dependen del modo en que se interrumpe el flujo genico en¬ 
tre las poblaciones (fig. 24-5). 



(a) Especiacion atopatrica. 

Una pobladon forma una 
nueva especie cuando se 
afsla geogr^ficamente de la 
poblacidn progenitora. 


(b) Especiacion simpatrica. 

Una pequena poblacidn se 
transforma en una nueva 
especie sin separacidn 
geografica. 


A Fig. 24-5. Los dos principals modos de especiacidn. 
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Especiacion alopatrica (“en otro pais”) 

Eo !a especiacion alopatrica (del griego altos, oiro, y patra, 
pals), el flu jo genico se interrumpe cuando una poblacion se divide 
en dos subpoblaciones geograficamente aisladas. For ejemplo, el 
nivel de agua de un jago puede descender y producir como resub 
tado lagos mas pequenos que constituyen el habitat de poblaciones 
separadas (Tig. 24-5), Un no puede modificar su curso y dividir una 
poblacion de animates que no pueden atraversarlo. La especiacion 
alopatrica puede producirse tambien sin remodelacion geoldgica, 
como cuando los individuos colonizan un area remota y sus des- 
cendientes quedan geograficamente aislados de la poblacidn proge- 
nitora. Un ejempio es la especiacion que se produjo en las islas Ga¬ 
lapagos tras la colonizacidn de organismos del cominente. 

lQu£ eficacia debe tener una barrera geografica para mantener 
separadas las poblaciones alopatricas? La respuesta depende de la 
capacidad que tengan los organismos para desplazarse. Los pajaros, 
los pumas y los coyotes pueden cruzar colinas, rios y canones. Tam- 
poco impiden esas baiTeras el traslado por action del viento del po- 
len de los pinos o las semillas de rnuchas plantas con [lores, Por el 
contrario, para los pequenos roedores, un catkin prohindo o un no 
ancho pueden consiituir una barrera muy eficaz (fig* 24-6). 

Una vez que se ha producido la separation geografica las reservas 
genicas separadas di vergen por medio de alguno o Lodos los meca- 
nismos descritos en el capltulo 23: se originan mutaciones diferen- 
ies, la selection sexual toma un camino diferente en las respeciivas 
poblaciones, otras presiones selectivas actuan de manera distinta en 
los organismos separados y la deriva genetica altera las frecuencias 
alelicas. Dado que las poblaciones pequenas y aisladas tienen mas 
oponunidades que las poblaciones grandes de sufrir una modifica¬ 
tion sigmficaiiva de su reseda genica en un lapse de nempo relati- 
vamente cono a causa de la seleccion y la deriva, son las que mayor 
probabilidad tienen de experimental una especiacion alopatrica, En 
tnenos de 2 millones de aflos, los pocos animates y plantas del con¬ 
tinente sudamericano que colonizaron las islas Galapagos dieron ori- 
gen a todas las nuevas especies que ahora se encuentran alii. Fero 
por cada poblacion pequena y aislada que se transforma en una nue- 
va especie, muchas mas perecen en su nuevo medio ambiente. 

Para confirmar un caso de especiacion alopatrica es necesario 



A Fig. 24-6, Especiacion alopatrica de las ardilfas antifope en fas 
oritlas opuestas del Gran Canon del Colorado. La ardilla antflope de 
Harris iAmmospermophilus harrisi) habita en la orilfa o borde sur del ca- 
ndn (izqulerda), Separada por unas pocas millas, la ardilla anti lope de 
cola blarrca (Ammospermophilus teucurus), estrechamente emparenta- 
da, vive en el borde norte (derecha). Por el contrario, las aves y otros or¬ 
ganismos que pueden dispersarse f^dlmente a traves del canon no se 
ban diversifreado en especies diferentes en las oriilas opuestas. 


determinar si las poblaciones alopatricas se ban modificado sufi- 
cientemente como para no tener mas d potencial de cruzarse en- 
tre dlas y producir descendencia fdrtil En algunos casos, los in- 
vestigadores evaluan si la especiacidn se ha producido colocando 
juntos a los miembros de poblaciones separados en el ambito del 
laboratorio (fig. 24-7), Los biologos tambkn pueden establecer 


Figura 24-7 

iLa divergencia de las poblaciones alo 
patrkas de la mosca de la fruta puede llevar at aisla- 
miento reproductive? 


Diane Dodd, de la Universidad de Yale, divrdid 
una poblacidn de moscas de la fruta poniendo algunas poblaciones 
en un medio con almiddn y otras en un medio con maltosa, Tras 
varias generadones, la seleccidn natural produjo como resulfado una 
evolution divergent^: las poblaciones criadas con almidon digerfan el 
almiddn m£s eficientemente, mientras que las que se cnaron con 
maltosa digerfan la maltosa con mayor eficienda. Ententes Dodd 
puso moscas de la misma o de diferentes poblaciones en cajas de 
apareamiento y midid las frecuencias de apareamiento. 



Algunas moscas 
crecieron en el 
medio con almidbn 


Experimenter de 
apareamiento despu£s de 
varias generadones 



Algunas moscas 
crederon en el 
medio con maltosa 


Cuando las moscas de las "poblaciones de almi¬ 
ddn" se mezdaron con las moscas de las "poblaciones de maltosa", 
las moscas ten dieron a aparearse con parejas si mi la res, En el grupo 
control, las moscas tomadas de diferentes poblaciones que se habfan 
adaptado al mbmo medio se aparearon aproximadamente de forma 
similar entre ellas que con moscas de sus propias poblaciones. 
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Frecuencias de apareamiento 
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La marcada preference de las "moscas del almi¬ 
don" y de las "moscas de la maltosa" para aparearse con moscas 
adaptadas de forma semejante, aun provenlendo de diferentes po- 
blaciones, tndica que se est^ formando una barrera reproductive en- 
tre las poblaciones divergentes de moscas. La barrera no es absolute 
(se produjo algOn apareamiento entre las moscas en almiddn y las 
moscas en maltosa) pero parece estar en camino tras varias genera¬ 
ciones de divergencia, como resultado de la separacidn de estas po¬ 
blaciones alopatricas en diferentes ambientes. 
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La especiaeibn alopatrica en La naturaleza. Por ejemplo, las hem- 
bras de pinzdn terrestre de Galapagos, Geospiza dijficilis, respon- 
den al canto de Los machos de la misma isla, pero ignorao Los 
cantos de los machos de la misma especie de otras isias (pobla- 
clones alopairicas) con los que se encuentran, Este hallazgo indi- 
ca que se han desarrollado diferentes barreras conductuales (pre- 
cigoticas) en estas pobladones alopatricas de G. difjfidlis, que 
pueden, finahneme, transformarse en especies separadas, 

Debemos hacer hincapie en que el aislamiento geografico, 
aunque obviamente impide el apareamiento emre las poblacio- 
nes alopairicas, no es, en s£ mismo, un mecanismo de aislamien¬ 
to biolbgico. Los mecanismos de aislamiento -que son intnnse- 
cos a los organismos misrnos- impiden el cruzamiento incluso en 
ausencia de aislamiento geografico, 

A continuadbn explicaremos los mecanismos que pueden 
produdr una nueva especie sin el aislamiento geogr^ftco de la po- 
blacidn progenitora. 

Especiacion simpatrica (“en el mismo pais 1 ") 

En la especiacion simpatrica (del griego syrc, juntos), la es- 
peciacion dene lugar en poblaciones que se superponen geogra- 
ficameme. ^Como pueden evolucionar las barreras reproductivas 
entre las poblaciones simpatrieas cuando sus mtembros perma- 
necen en contacto uno con el otro? Los mecanismos de la espe¬ 
ciacion simpatrica eomprenden los cambios cromosdmicos y el 
apareamiento no aleatorio que reduce el flujo genico. 

Potiploidia 

Algunas especies vegetables tienen sus origenes cn accidentes 
durante la division celular que dan lugar a un juego extra de cro- 
mosomas, una modificacion mutaciona! que produce como re- 
sultado la condition denominada poliploidia. Un autopoliploi- 
de (del griego dutos, por si mismo) es un individuo que tiene mas 
de dos juegos de cromosomas, todos derivados de una unica es¬ 
pecie. Por ejemplo; un error de la division celular puede dupli- 
car La cantidad de cromosomas de una celufa desde un numero 
diploide (2n) a un numero tetraploide (4n) (f ig. 24-8). Esta mu- 
tacibn impide a un tetraploide cruzarse con exito con plantas di- 
ploides de la poblacibn original: los descendientes triploides (3n) 
de esas uniones son esteriles porque sus cromosomas imparts 
producen una meiosis anormal. Sin embargo, las plantas tetra- 
ploides todavia pueden producir una descendencia tetraploide 


El fracaso de la division 
celutar en una c£lula de una 
plants diploide despubs de la 
duplicadon cromosbmica 
ongina una rama u otro tejido 
tetraploide. 



feral mediame autopolimizacibn o cruzamiento con otras tetra- 
pioides. Por canto, en apenas una generacibn, la autopoliploidia 
puede generar un aislamiento reproductive sin ninguna separa- 
cion geografica. 

Una fonna mucho mas frecueme de poliploidia puede produ- 
eirse cuando dos especies diferentes se cruzan y producen un hi- 
brido. Los hfbridos interespeclficos son muchas veces esteriles 
porque el juego de cromosomas de una especie no se puede apa- 
rear durante la meiosis con el juego de cromosomas de la otra es¬ 
pecie, Sin embargo, pese a ser infertil, el hibrido puede ser capaz 
de propagarse de forma asexual (como pueden hacer muchas 
plantas). En generaciones sueesivas, varies mecanismos pueden 
cambiar un hibrido est£ril en un poliploide ferLil conocido como 
un alopoliploide (la f igura 24-9 ilustra este mecanismo). Los 
alopolipioides son fertiles emre si, pero no pueden cruzarse con 
ninguna de las dos especies progenitors: por tamo, representan 
una nueva especie biologica. 

El origen de nuevas especies de plantas poliploides es bastante 
comun y sufidentemente rapido como para que los cientlficos ba- 
yan documentado muchas de estas especiaciones; por ejemplo, dos 
nuevas especies de plantas del genero Tmgopogon (nombres comu- 
nes: barba de cabra y salsift) se originaron en el noroeste del Pacifi- 
co a mediados de 1900. Aunque el genero de barba de cabra es ori- 
grnario de Europa, los hombres introdujeron tres especies en Ame¬ 
rica al comienzo del siglo xx. Estas especies, I duhius, I pratensb y 
I porn/olius son actualmente malezas comunes en playas de esta- 
cionamiento abandonadas y otros terrenes baldlos urbanos. En la 
decada de 1950, los botanicos identificaron dos nue vas especies del 
genero Tragopogon en regiones de Idaho y Washington, donde se 
encuentran tambtbn las tres especies europeas. Una nueva especie, 
I mlscelltis, es un hibrido tetraploide de I dubius y I pratensis: la 
otra nueva especie, I mirus, tambien es un alopoliploide, pero sus 
ancesLros son I duhius y T pornfolim, Mientras que la poblacibn de 
I mines crece, printipalmente por reproduccibn de sus propios 
miembros, episodios adicionales de hibridacibn emre las especies 
ancestrales continuan agregando individuos a la poblacibn de I mi- 
ms; este es solo un ejemplo entre muchos de un proceso de espe- 
ciacibn en marcha que es posible observar. 

Muchos cultivos agricolas importantes -como avena, algodbn, 
patatas, tabaco y trigo- son poliploides. El trigo utilizado para el 
pan, Tritkum aestivwm, es un alohexaploide (seis juegos de cromo¬ 
somas, dos juegos de cada una de tres especies diferentes). El pri- 
mero de los acontecimientos poliploides que con el Ltempo condu- 
jo al trigo mode mo t probablememe se produjo hace cerca de 
8 000 anos en el Oriente Medio como un 
hibrido espont^neo de un trigo primitive 
cultivado y una hierba silvestre. Hoy en 
dia, los genetistas de vegeta I es crean nue- 
vos poliploides en el lab oratorio, utilizan- 
do sustancias qufmicas que inducen erro- 
res meibticos y mitbticos. Aprovechando 
el proceso evolutive, los investigadores 
pueden producir nuevas especies hfbridas 
con la calidad deseada, como, por ejem¬ 
plo, un hibrido que combina el alto rendi- 
miento del trigo con la dureza del centeno. 


Los descendientes con 
cariotipos tetraploides 
pueden ser viables y 
fertiles: una nueva 
especie biolbgica. 


Los gametos producidos 
por ias f lores de esta 
rama tetraploide son 
diploides. 



2n =6 
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2n 


An 


Diferenciacion del habitat y selection 
sexual 


La especiacion poliploide Lambien se 
produce en los animates, aunque es me- 

£ Fig. 24-8> Especiacion simpatrica por autopoliploidia en las plantas. nos frecuente que en las plantas. Existen 
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Especie B 
2n = 6 


Gamete no reduado 
con 4 cromosomas 


2n - 10 


Gameto normaf 
n = 3 


Gameto normal 
n = 3 


Gameto no reduddo 
con 7 cromosomas 


Hfbrido viable fertil 
(alopoliploide) 


Especie A 
2n = 4 


ei numero de 
cromosomas no 
se reduce de 
2n an 


A Fig. 24-9. Un mecanismo de especiacion alopoliploide en las plantas. Un hfbrido de dos espedes diferentes es 
generalmente estdil porque sus cromosomas no son an^ogos y no pueden aparearse durante la meiosts. Sin embargo, 
ese hfbrido tiene la capacidad de reprodudrse asexualmente. Este dlagrama muestra un mecanismo que puede produ¬ 
ce hfbridos f£rt(les (afopolipbides) que constituyen nuevas especies. La nueva especie tiene un numero diploide de cro¬ 
mosomas igual a la suma de los numeros diploides de los cromosomas de las dos especies progenitoras. 


otros mecanismos que tambien pueden producir especiacion 
simpatrica tanto en los animates como en las plantas. Por ejem- 
plo, puede producirse aislamiento reproductivo cuando los fac- 
tores geneticos permiten a una subpoblacion explotar un recur- 
so no milizado por la pobladon progenitora. Este es el caso de la 
larva de la mosca de la manzana norteamericana, Rbagdehs po- 
mondfa. El habitat original de la mosca eran los espinos natives, 
pero hace aproximadamente 200 anos, algunas poblaciones co- 
lonizaron los manzanos introduddos por colonos europeos. Las 
manzanas maduran con mayor rapidez que la fruta del espino, y 
entonces las moscas que se alimentaban de manzanas fueron se- 
leccionadas por su rapido desarrollo, Estas poblaciones que $e 
alimentan de manzanas actualmente muestran un aislamiento 
temporal de las R. pom on ell a que se alimentan de los espinos. 
Aunque los dos grupos estan todavia clasificados como subespe- 
cies en vez de como especies separadas, la especiacion parece ha- 
llarse en camino. 

Uno de los puntos de especiacidn animal mas activos de la 
Tierra es el lago Victoria en Africa Oriental. Este enorme lago de 
aguas poco profundas se lleno y seco repetidas veces en respues- 
ta a cambios elimaticos. El lago actual, que solo tiene 12 000 
afios de edad, es el habitat de mas de 500 especies de peees d- 
clidos. Estas especies son, desde el pumo de vista genetico, tan 
similares que es muy probable que muchas se hayan originado 
desde la ultima vez que el lago se Uen6. La subdivision de la po- 
biacion original de peees en grupos adaptaclos a explotar diferen¬ 
tes fuernes de alimentaciOn fue uno de los [actores que comribu- 
yo a esta rapida especiacion. Pero los investigadores de la Univer- 
sidad de Leiden, en Holanda, han demostrado que un factor adi- 
cional puede haber sido el apareamiento no aleatorio (seleccion 
sexual) T por el cual las hembras eligen a los machos segOn su as- 
pecto. 

Estos investigadores estudiaron dos espedes simpatricas de 
ciclidos estrechamente emparentadas que se diferencian, sobre 
todo, por su color: Pundamiha pundamiHa tiene el dorso de color 
azulado, y PundamilU nyzrtrd tiene el dorso de color rojizo. Es 
una hipotesis razonable que la preferencia por parejas del mismo 
color actua como una barrera conductual para el cruzamiento. 


En un acuario con luz natural, las hembras de cada especie se 
aparean solo con los machos de su misma especie. Pero en un 
acuario iluminado con una lampara monocrom^tica anaranjada, 
que determina que las dos espedes de ciclidos parezean identi- 
cas, las hembras de cada especie se aparean de manera indiscri- 
minada con los machos de ambas espedes (fig, 24-10). Los hi- 
bridos del cruzamlento entre f? pundamilia y P nyererd fueron 
viables y fertiles. 

A partir de los resultados de estos experimentos podemos de- 
ducir que la eleccidn de pareja basada en el color es la principal 
barrera reproductiva que normalmente mantiene separadas las 
reserves genicas de estas dos especies. Y, tambien podemos de- 
ducir de su capacidad de aparearse en el laboratorio que, como 
las larvas de la mosca de la manzana, estas espedes est&n comen- 
zando a divergir recientemente. Parece probable que la pobladdn 
ancestral fue polimorfa para el color y que la divergencia comen- 
z6 con la aparicion de dos nichos ecolOgicos que dividieron a los 
peees en sub poblaciones. La deriva gendica produjo diferencias 
aleatorias en su constitucion genetica, con el resultado de que las 
hembras de una subpoblacion favorecen el rojo en sus parejas, 
mientras que las hembras de la otra subpoblacidn prefieren el 
azul. Entonces la seleccion sexual refuerza preferentemente la di- 
ferencia de color, ya que las hembras se aparean con los machos 
que tienen los genes para el color menos equfvoco (vCase en el 
capitulo 23 la seleccion sexual). En la actualidad, la polucidn es¬ 
ta volviendo mas opacas las aguas del lago Victoria, de manera 
que quizas la divergencia de los ciclidos pueda invertirse. Si a las 
hembras de los ciclidos se les hace mas diffdl distinguir visual- 
meme entre los machos, las reservas genicas de R pundamdia y 
R nyererei pueden mezclarse entre si nuevameme. 

Especiacion alopatrica y simpatrica: resumen 

Antes de continuar con nuestra explicacion, repasemos las 
dos principales maneras por las cuales se forman nuevas espe¬ 
cies. En la especiacion alopatrica, una nueva especie se forma 
cuando esta aislada geograficamente de su pobladdn progenito¬ 
ra. Como la poblacion aislada evoluciona por selecddn natural y 
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Radiacion a dap tali va 


Figure 24-10 

iLa selection sexual en los ticlidos pro¬ 
duce el aislamiento reproductive? 



_ Los investigadores de la Universidad de 

Leiden juntaron machos y hembras de Pundaftiilia pundamifia y R 
_ nyererei en dos tanques acuario, uno con luz natural y el otro con 
una lampara monocrom^tioa anaranjada. Con luz normal, las dos 
especies son visiblemente diferentes en su color; con luz mono- 
crom^tica anaranjada, las dos especies parecen identicas en su 
color. Los investigadores observaron tas elecdones de pareja de 
los peces de cada tanque. 


Luz normal 


Luz monocromatica 
anaranjada 



P pundamifia < s 


P. nyererei 


RESULTADQS 


Con tuz normal, las hembras de las dos espe¬ 
cies se aparearon solo con machos de su misma especie, Pero con 
luz anaranjada, las hembras de las dos especies se aparearon indis- 
crimlnadamente con los machos de ambas especies. Los hfbridos 
resultantes fueros viables y fElites. 


CONCLUSION 


Los investigadores concluyeron que la eleccibn 
de la pareja de las hembras basada en el color es la principal 
barrera reproductiva que normalmente mantiene separadas las 
reservas gen£ticas de estas dos especies. Como las especies toda- 
via pueden cruzarse entre ellas, cuando esta barrera conductua! 
precigbtica se supers en el laboratorio la divergencia genetica 
entre las especies es pfobablemente pequeha. Esto sugiere que la 
especiacion en la naturaleza se ha producido en un momento 
relatlvamente reclente. 


deriva genetica, el aislamiento reproductive de la especie ances¬ 
tral puede originarse como un producto colateral de la modiiica- 
cion genetica. Estas harreras reproduetivas impiden el cruza- 
miento con la poblacion progenitora, atin cuando las poblacio- 
nes vuelvan a estar en conmcto. 

La especiacion simpatrica, por el comrario, requiere la emer- 
gencia de una barrera reproductiva que aisla a una parte de la 
poblacion sin una separacion geografica de la poblacion proge¬ 
nitora. Un mecanismo frecuente, en especial en las plantas, es 
la alopoliploidla: la hibridacibn entre especies estrechameme 
emparentadas que se conjuga con errores durante la division 
celular que conducen a la produccibn de individuos poliploi- 
des fertiles. La especiaci6n simpatrica tambien puede producir- 
se cuando una parte de una poblacibn queda aislada desde el 
punto de vista reproductive por un cambio de habitat, fuente 
de altmemos, u otros recursos que no son utilizados por la po- 
blacibn progenitora. En los animates, la especiacion tambien 
puede ser resuhado de la seleccion sexual en una poblacion po- 
Timor fa. 


La evolucibn de muchas especies diversameme adaptadas a 
partir de un ancestro comun iras la introduccion a diferentes 
oportunidades y desafios ambientales nuevos se denomina radia- 
cibn adapiativa. La radiacibn adaptativa se produce de forma ca- 
racteristica cuando unos pocos organismos se encaminan hacia 
nuevas areas, generalmente alejadas (fig. 24-11), o cuando los 
cambios ambientales ocasionan numerosas extinciones y se 
abren nichos ecolbgicos para los sobrevivientes. Por ejemplo, la 
evidencia fbsil indica que los mamiferos experimemaron una 
dramatica dispersibn adaptativa tras la extincibn de los dinosau- 
rios hace 65 miUones de anos. 

El archipielago de Hawai es una de las grandes vidrieras del 
xnundo de la dispersion adaptativa, como explico Kenneth Ka- 
neshiro en la entrevista de las paginas 436-437. Localizado apro- 
ximadamente a 3 500 km del continente mas cercano, las islas 
voleanicas son progresivamente mas jbvenes a medida que uno 
se desplaza hacia el sudeste; la isla mas reciente, Hawai, tiene 
menos de un millon de anos y todavta tiene volcanes activos. Ca¬ 
da isla nacib “desnuda” y se fue poblando de forma gradual me¬ 
dian te organismos extraviados que viajaron tiansportados por las 
corrientes oceanicas y los vientos, no solo desde lejanas dreas del 
continente sino tambien de las islas mas antiguas del tnismo ar¬ 
chipielago. La diversidad fisica de cada isla -que incluye inmen- 
sos rangos de altitudes y de precipitaciones pluviales- proporcio- 
na muchas oportunidades para la divergencia evolutiva por se- 
leccion natural (fig. 24-12). 

Las invasiones multiples y los acontecimientos de especiacibn 
alopatrica y simpatrica encendieron una explosion de dispersibn 
adaptativa: la mayoria de las miles de especies que habitan las is¬ 
las no se eneuentran en ninguna otra parte de la Tierra. 


Estudio de la genetica de la especiacion 

Los rapidos avances en genetica estan permitiendo a los inves¬ 
tigadores deLerminar con precision los genes que desempenan un 
papel clave en casos particulars de especiacion. En uno de estos 
estudios, Douglas Schemske y sus colegas de la Universidad de 



A Fig. 24-11. Dispersion a grandes distances. Las semillas de la 
plants Pisonia se adhieren como si fueran Velcro a este garotfn oscuro 
o tinosa negra (Anous minutus) migratorio lejos de las costas de Aus¬ 
tralia. Este mecanismo permite que las semillas sean transportadas a 
distances grandes (de hecho, el estudio de ]a forma en que estas semi¬ 
llas se unen de forma estrecha pero reversible a las plumas y a la piel 
inspirb a los mventores del Velcro). 
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A Fig, 24-12, Dispersion adaptativa. El analisis molecular indica que estas plantas hawaranas, nota- 
blemente variadas, conoddas tolectivamente como la "alianza silverswQf$\ son todas descendientes de 
una planta ancestral del g£nero Madia (llamada comunmente melosa) que llegd a las islas hace 5 millo- 
nes de anos desde America del Norte, Los mtembros de la ailanza siiversword se ban diseminado desde 
entonces en varies habitats dlferentes en las islas, para evoludonar en formas distintas mediante espe- 
ciacibn alop^trica y simpatrica. 


Michigan examinaron dos espedes de mimulo (Mmu/us; vease 
fig, 24-4f y g), Mimulus icwisii Cmimulo o bufdn rosado) y Mimu- 
(us cardinals (mimulo o bufdn rojo) son polinizados por abejas y 
colibries, respectivamente, y mantienen sus reservas genicas se- 
paradas mediante aislamiento precigotico, Pero estas especies no 
presentan hasta ahora un aislamiento postcigotico; pueden eru- 
zarse efectivamente en un invemadem Los hibridos resultantes 
producen descendlentes con Qores con una amplia variedad de 
formas y colores. Observando que polinizadores visitaban a cada 
fior e investigando con posterioridad las diferencias geneticas en- 
tre las plantas, los investigadores llegaron a la conclusion de que 
dos loci genicos eran los principales responsables de la eleccidn 
del polinizador. Un locus tnfluye en el color de ia fior y el otro 
afecta a la cantidad de nectar que producen las flores. Por tamo, 
al determinar el atractivo de las flores para los diferentes polini¬ 
zadores, la diversidad aleiica en estos loci produjo como results- 
do, en ultima instancia, la especiacion. 


El “rilmo rt de la especiacion 

El registro fosil incluye muchos episodios en los cuales nue- 
vas espedes aparecen de manera subita en un estrato geologico, 
persisten esencialmente sin modificaciones a trav£s de varies es- 
tratos y luego desaparecen. Los paleontdlogos Niles Eidredge, del 
Museo Americano de Hisioria Natural, y Stephen Jay Gould, de 
la Universidad de Harvard, acunaron el termino equilibrio pun- 
tual para describir estos periodos de aparente estancamiento in- 
terrumpidos por cambios subitos. 

Algunos dentificos sugieren que estos patrones exigen una ex- 
plication distinta del modelo darwiniano de descendencia con 
modification gradual. Sin embargo, este no es necesariamente el 
caso. En primer termino, estas puntuaciones deben haber sido 
menos abruptas de lo que parecen considerando el registro fosil. 
Suponga que una especie sobrevivio durante 5 millones de anos, 
peTo que la mayoria de sus alteraciones morfologicas se produje- 
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(a) Modelo de gradualismo. 

Las especies que descends ran 
de un ancestro comiin 
gradualmente divergen 
m3s y m£s en su morfologia a 
medida que adquieren 
adaptaciones iinicas. 


(b) Modelo de equilibria 
puntual. Una nueva especie 
cambra sobre todo cuando 
surge a partir de una especie 
progenitora y luego se 
modifica poco durante ef 
resto de su existenda. 


A Fig. 24-13, Dos modeios del JJ ritmo" de especiacion. 


ran durante los primeros 50 000 arios de su existencia, un 1% de 
su tiempo total de vida. Debido a que los periodos de tiempo de 
esta magnitud, generalmeme no pueden distinguirse en los esira- 
tos fosiles, parecera que esta especie aparecio subitamente y lue¬ 
go permanecio con muy pocos o ningun cambio antes de llegar 
a su extincion. Aun si la emergenda de esta especie en re alidad 
tardo decenas de miles de arios, esLe periodo de cambio no se 
percibe en el registro fosil {#ig. 24-13}. 

De hecho, el mismo Darwin observe este patron en el registro 
Ibsil. Aruicipo el concepto de equilibrio puntual cuando escribio: 
^Aunque cada especie ha debido pasar por numerosos estados de 
transition, es probable que los periodos durante los cuaies cada 
especie experLmemo una modtfieaeiOn, si bien inedidos en arios 
parecen muchos y prolongados, hayan sido cortos en compara- 
cion con los periodos durante los cuaies cada especie permane- 
ri6 en una condition sin cambios”. 

Tambien puede explicarse el estancamiento. Todas las espe¬ 
cies continuan adapt&ndose despues de que inician su existencia, 
pero, con frecuencia, en formas que no pueden detectarse me- 
diante los fdsiles, como por ejemplo, modificationes pequerias 
en su bioqufrnica. Por necesidad, los paleomdlogos ban basado 
sus hapotesis acerca de la descendencia casi por complete en la 
anatomia externa y los esqueletos. Durante los periodos de apa- 


rente equilibrio, las modificationes en la conducta, en la anato¬ 
mia interna y en la fisiologia pueden pasar inadvertidas. Sin 
embargo, el medio ambiente cambia, el estancamiento se inte- 
rrumpira por puntuaciones que dejardn trazas visibles en el re¬ 
gistro fosil. 


Evaluation de conceptos 


1, Expiique por que es metros probable que la especiacion 
alopatrica ocuiTa en una isla cercana al continente que 
en una isla del mismo tamario mas aislada. 

2, Las plantas normales de la sandia son diploides {In = 

22), pero los criadores ban produeido sandias tetraploi- 
des {4n = 44). Si las plantas tetraploides se hibridan con 
sus patten tes diploides producen semillas triploides (3n 
= 33). Estos descendientes pueden produtir rapidamente 
sandias sin semillas y se pueden seguir propagando me- 
diante secciones. ^las plantas de sandia diploides y tetra- 
ploides son especies diferentes? Justifique su respuesia. 

3- En el registro fosil, los fosiles transicionales que relatio¬ 
nal! las especies mas nuevas con las mas antiguas son re- 
lativamente raros. Sugiera una explication para esta 
observation. 

Veansc las respuestas en el A pend ice A.. 


Concepto 


Los cambios macroevolutivos 
pueden acumularse a traves 
de muchos acontecimientos de 
especiacion 

La especiacion puede ser el resultado de diferencias apareme- 
mente pequerias, como el color del dorse de un ciclido. Sin em¬ 
bargo, como las especies divergen y La especiacion se produce 
una y otra vez, esLas diferencias pueden acumularse y hacerse 
mas pronunciadas. Por esa razon, la especiacion es el comienzo 
del cambio macroevolutivo. Las transformaciones macroevoluti- 
vas, como los cambios microevolutivos que tienen lugar dentro 
de una reserva genica unica, se acumulan por medio de procesos 
que examinamos en el capitulo 23: selection natural, mutation, 
deriva genetica y flujo genico. Son los cambios acumulados du¬ 
rante miles de pequerios episodios de especiacion los que explb 
can las profundas transformaciones evolutivas. Veremos a conti¬ 
nuation algunas de las maneras en las que ban tenido lugar estas 
impoitantes transformaciones. 

Novedades evolutivas 

El concepto darwiniano de descendencia con modification 
puede extenderse para explicar incluso las transformaciones 
morfoldgicas mas grandes. En la mayoria de los casos, las estruc- 
turas complejas ban evoludonado de forma escalonada a partir 
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de versiones mucho mas simples que cumplen las mismas fun- 
ciones basicas. 

For ejemplo, considere el ojo humano, un organo muy sofis- 
ticado construido con numerosas partes que trabajan juntas pa¬ 
ra formar una imagen y transmuirla al cerebro. ^C6mo pudo ha¬ 
ber evolucionado el ojo humane mediante increment os gradua¬ 
tes? Si el ojo requiem todos sus componemes para funcionar, ^co- 
mo podria un ojo parcial haber sido de alguna utilidad para 
nuesiros ancestros? 

La endeblez de este argumento, como el mismo Darwin ob¬ 
serve , reside en la suposicion de que solo los ojos complejos 
son utiles. De hecho, muchos animales dependen de ojos que 
son mucho menos complejos que los nuestros {fig. 24-14). 
Los ojos mas simples que conocemos son parches de celulas fo- 
Lorreceptoras sensibles a la luz. Estos ojos simples parecen ha¬ 
ber tenido un origen evolutivo unico y se encuentran actual- 
mente en una variedad de animales, como las lapas, pequenos 
moluscos (miembros del I'ilo Mollusca). Estos ojos no tienen 
lentes ni nitigun otro equipo que les permita focalizar las ima- 
genes, pero le permiten al animal distinguirda luz de la oscuri- 
dad. Las lapas se aferran mas estrechamente a la roca cuando 
cae una sombra sobre ellas t una adaptacion conductual que re¬ 
duce el riesgo de ser comido. Puesta que las lapas tienen una 
larga historia evolutiva podemos concluir que sus ojos "sim¬ 
ples” son bastame adecuados para sostener su supervivencia y 
reproduccion. 

En el reino animal, ojos complejos de varios tipos evoiudona- 
ron independientemente varias veces a partir de esas estructuras 
basicas. Algunos moluscos, erttre ellos los calamares y los pulpos, 
lienen ojos tan complejos como los de los seres humanos y otros 
vertebrados (fig. 2444). Aunque los ojos complejos de los mo¬ 
luscos evolucionaron de forma independiente de lps ojos com¬ 
plejos de los vertebrados, ambos evolucionaron de un simple eft- 
mulo ancestral de celulas fotorreceptoras. Esta divergence tuvo 
lugar mediante una serie de modificaciones incrementales que 
beneficiaron a los poseedores de ojos en cada eiapa. Las eviden¬ 
ces de esta divergence evolutiva provienen del andlisis filogene- 
tico de los genes que actuan. como “reguladores maestros” del de- 
sarrollo del ojo y que se comparten por todos los animales con 
ojos. 

A lo largo de toda su historia evolutiva, los ojos han mameni- 
do su funciftn basica de la vision. Fero las novedades evolutivas 
tambien pueden originarse cuando las estructuras que original- 
nieme desempenaban un papel adquieren de modo gradual un 
papel diferente, Las estructuras que evolucionan en un contexto 
pero que son elegidas para otra funciftn se denominan, a veces, 
exaptaciones para distinguirlas del origen adaptativo de la estruc- 
tura originaL 

Observese que el concepto de exaptacion no implica que 
una estructura de alguna manera evolucione en anticipacldn a 
una utilidad futura. La seleceibn natural no puede decir el fu¬ 
ture; puede solamente mejorar una estructura en el contexto de 
su utilidad actual For ejemplo, los huesos esponjosos de los 
pajaros, de poco peso y estructura en panal de abejas, son ho¬ 
mologos de los huesos de los ancestros terrestres de las aves. 
Sin embargo, los huesos esponjosos pudieron no haber evolu¬ 
cionado en los ancestros como una adaptacion para el vuelo fu- 
turo: deben haber tenido otro beneficio. Se han encontrado en 
China fosiles de algunos parientes cercanos de los pajaros. Es¬ 
tos pequenos animales no eran capaces de volar pero Lentan 
pies que les permuian trepar y posarse en los arboles. Los hue¬ 
sos de poco peso podrian haber contribuido a este estilo de vi- 
da. Es posible que las extremidadcs anteriores con aspecto de 


Celulas pigmentadas 
(fotorreceptores) 

Epitelio 



Fibras nervfosas 



pigmentadas 


nerviosas 


(a) Conjunto de celulas pigmentadas. (W Copa optica. El molusco 
La lap a Patella tiene un conjunto de caparazdn hendido 

simple de fotorreceptores. Pleurotomaria tiene una 

copa 6ptica. 


Cavidad llena 



(c) Ojo tipo camara Pinhole, 

EJ ojo de Nautilus funciona 
como una camara con un 
orificio, del tamano de ia cabeza 
de un alfiler (la camara pinhole, 
es un antiguo tipo de camara 
que carece de lente). 


(d) Ojo con una lente primitive 

El caracal marina Murex tiene 
una lente primitive com puesta por 
una masa de celulas semejantes 
al aistaL La edrnea es una regibn 
transparent© del epitelio (capa 
exterior) que proteje al ojo y 
contribuye a focafizar la luz, 



(e) Ojo complejo tipo camara. El calamar Loligo tiene un ojo 
comptejo cuyas caracterlsticas (cornea, lente y retina), a pesar 
de ser similares a las de los vertebrados, evolucionaron de forma 
independiente. 


4 Fig. 24-14, El rango de complejidad del ojo entre los moluscos. 


alas y las plumas, que aumemarian la superficie de los miem- 
bros anteriores de estos pequenos animales, fueran elegidos pa¬ 
ra el vuelo, despues de haber funcionado en alguna otra capa- 
cidad, como el cortejo, la termorregulacion o el camuflaje (fun- 
ciones que todavia cumplen las plumas). Los primeros vuelos 
pueden haber sido solo cortos planeos. En realidad, las prime- 
ras plumas que dejaron trazos en el registro foil eran cortas y 
vellosas; las plumas adaptadas para el vuelo aparecieron mas 
tarde. Con el paso del tiempo, la seleccion natural remodeld las 
plumas y las alas, al actuar sobre muLaciones adicionales de 
manera que se adapt a ran mejor a su nueva funcion. 

El concepto de exaptacion ofrece una explicaddn sobre la 
forma en que mievas caracteristicas pueden originarse gradual- 
mente mediante una serie de estados interniedios, cada uno de 
los cuaies tiene alguna funcion en el contexto actual del orga- 
nismo. En las palabras del zoblogo Karel Liem de la Universi- 
dad de Harvard: “La evoiucidn e$ como modificar una maqui- 
na mientras esta funcionando”. 
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Evolution de los genes que controlan 
el desarrollo 

Como usted ley6 en el capitulo 21, la biologia del desarrollo 
evolutiva o “evo-devo” -la interfase entre la biologia evolutiva y 
la biologia del desarrollo- esta esclareciendo la manera en que le- 
ves divergencias geneticas se pueden magnificat para constituir 
importantes diferencias morfologicas entre las especies, Los ge- 



Reden naddo 2 5 15 Adulto 

Edad (ahos) 


(a) Tasas de credmiento diferencial en el hombre. Los brazos y 
las piernas se alargan m£s durante el credmiento que la 
cabeza y el tronco, como puede verse en esta conceptualization 
de un individuo a diferentes edades, representadas a diferentes 
escalas para que la altura del individuo no varie. 




Feto humano 



Adulto humano 


(b) Comparadon del credmiento del craneo del chtmpance y 
del hombre. Los craneos fetales del thimpancG y del hombre 
tlenen una forma similar, El credmiento aiometrico transforma el 
cr^neo redondeado y la cara vertical de un thimpanc£ reci£n 
naddo en el tr^neo aJargado y cara obiicua caractehstica de I os 
monos adultos. El mismo patrdn de credmiento aiometrico se 
produce en el hombre, pero con una elongacibn menos 
acelerada de la mandfbula en relacron con el resto del cr^neo. 


A Fig, 24-15. Credmiento aiometrico. La veloddad de credmiento 
diferencial de las distlntas partes del cuerpo determ ina las proporciones 
corporales. 


nes que programan el desarrollo controlan la veloddad, el tiem- 
po y el paLron espacial de los cambios en la forma del organismo, 
miemras esta se desarrolla desde un cigoto hasta un adulto, 

Cambios en la veloddad y ei iiempo 

Muchas transfomiaciones evolutivas impactantes son resulta- 
do de la heterocronia (del griego hetero , diferente, y chronos, 
tiempo), un cambio evolutive en la tasa (veloddad) y en el tiem- 
po en que se producen los acomedmientos del desarrollo. Por 
ejemplo, la forma de un organismo depende en parte de las tasas 
de crecimiento relatives de diferentes partes del cuerpo durante 
el desarrollo, Esta proportion, que contribuye a darle al cuerpo 
su forma especifica, se denomina credmiento aiometrico (del 
griego dlos, otro, y metwn , medida), La figura 24-15a muestra 
el modo en que el credmiento aiometrico altera las proporciones 
del cuerpo humano durante el desarrollo. Cambiar ligeramente 
estas tasas de crecimiento relatives, transfonna la forma del adul¬ 
to de manera sustancial Por ejemplo, patrones alometricos dife¬ 
rentes contribuyen a las formas contrastantes del cr&neo de los 
seres humanos y de los ehimpances (fig, 24-15b). 

La heterocronia tambien ha desempefiado un papel en la evo¬ 
lution de los dedos de la salamandra (fig, 24-16). La mayoria 



Un periodo m£s proton gado de credmiento del pie produce 
dedos mas largos y men ores uni ones interdig [tales. 



(b) Salamandra arbbrea, 

El crecimiento del pie finaliza antes, Este cambio evolutrvo en el 
tiempo es responsabJe de los dedos m£s cortos y las un tones 
interdigitales mas extensas, que ayudan a la salamandra a Irepar 
verticalmente por las ramas de los Wholes. 

A Fig. 24-16. La heterocronia y la evolucion de los pies de fa sa¬ 
lamandra en especies estrechamente emparentadas. 
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de las salamandras viven en cl suelo, pero algunas especies viven 
cn los arboles. Los pies de las especies que habitan en los Arbo- 
les estan adaptados para trepar verticalmente mas que para eami- 
nar sobre el suelo; por ejemplo, sus dedos mas cortos con unio- 
- ties interdigitales mas extensas les otorgan una mejor traccibn. La 
base para esta adaptation fue, probablemente, la seleccibn de ale- 
los de genes que controlan el momento adecuado del desarrollo 
del pie. De acuerdo con esta hipotesis, el pie de la salamandra an¬ 
cestral crecia hasta que los productos de ciertos genes regulado- 
res deiertian el crecimiento y producian un pie de un determina- 
do tamano. Una mutacibn en uno o mas de estos genes reguia- 
dores podria haber detenido el crecimiento mas temprano, para 
dar como resukado el pie menos desarroUado de la salamandra 
que habita en los arboles. De esta manera, una proportion rela- 
tivamente pequena de cambio gentiico puede verse amplificada 
en un cambio morfologico sustancial, 

La heterocroma tambien puede alterar el tiempo del desarro- 
llo reproductive en relation con el desarrollo de los organos so- 
maLicos (no re product ivos). Si la velocidad de desarrollo repro¬ 
ductivo se acelera en comparacion con el desarrollo somatico, el 
estado sexualmente maduro de una especie puede retener carac- 
teristicas corpomles que fueron estructuras juveniles en una es- 
pecie ancestral, una condition denominada pedomorfosis (del 
griego paedos, de un nirio, y morphosis, formacibn). Por ejemplo, 
la mayoria de las especies de salamandras tienen un estado larval 
que experimenta una metamorfosis para transformarse en un 
adulto, Pero algunas especies crecen hasta el tamano de un adul- 
to y maduran sexualmente, mientras que simultaneamente eon- 
servan las branquias y otras caracteristicas larvales (fig. 24-17). 
Esta alteration evolutiva del insiante en que se produce el desa¬ 
rrollo puede producir animales con un aspecto muy diferente del 
de sus ancestros, pese a que el cambio genetico total puede ser 
pequeno. Efectivameme, algunas evidencias recientes sugieren 
que un cambio genetico en un locus unico es probablemente su- 
ficiente para product la pedomorfosis en la salamandra ajolote 
tambien denominada axolote), aunque otros genes tambien 
pueden contribuir a ello. 

En resumen, la heterocroma afecta a la evolution de la morfo- 
logia al alterar las velocidades a las euales se desarrollan diferen- 
tes partes del cuerpo, o al modificar el tiempo de comienzo o de 
termination del desarrollo de una parte de el. 

Cambios en el patron espacial 

Los cambios evolutivos sustanciales tambien pueden ser re- 
sultado de alteraciones en los genes que controlan la ubicacibn y 
la organization espacial de las partes del cuerpo. Por ejemplo, 
como se describio en el capitulo 21, los genes homeoiicos de- 
terminan esas caracteristicas basicas, como por ejemplo dbnde se 
desarrollara un par de alas y un par de patas en un pajaro o co¬ 
mo se dispondran las partes de la flor de una planta. 

Los productos de una clase de genes homebticos denomina- 
dos genes Hox proporcionan information positional en el cm- 
brion animal. Esta information induce a las celulas a desarrollar- 
se en estruauias apropiadas para una localization particular. Los 
cambios en los genes Hox y en los genes que a su vez los regu¬ 
lar^ pueden tener un impacto profundo en la morfologia. Consi¬ 
der, por ejemplo, la evolution de los tettipodos (los vertebra- 
dos terrestres que incluyen anfibios, aves y otros reptiles, y rna- 
miferos) a partir de los peces, que son vertebrados acuaticos. Du¬ 
rante este proceso, cuatro aletas de los peces evolucionaron en 
extremidades. Enire las adaptations de los miembros de los te- 
tnipodos se encuentran los dedos (de la mano y del pie en el 


hombre) que extienden el soporte del esqueleto hasta el extremo 
del miembro, 

En el embrion de un pez, el gen Hox se expresa en una banda de 
cblulas que se distribuyen a lo largo de un horde del brote de la ale- 
La (fig. 24-18). En los embriones de los tetrapodos este mismo gen 
Hox esta tambien expresado en el extremo del origen del miembro, 
la esiructura embrionaria que se desarrolla en un miembro anterior 
o un miembro posterior. El producto de este gen Hox proportion 
information positional acerca de la distaneia a la cual los dedos y 
otros huesos deben extenderse desde el miembro. 

La evolucibn de los vertebrados a partir los animates inverte- 
brados fue un cambio evolutivo prolongado, y ademas se asocio 
con alteraciones en los genes Hox y en los genes los regulan (fig. 
24-19). Al producir esta novedad morfolbgica, los cambios en la 
dinamica del desarrollo sin duda han desempenado un papel im- 
portante en la macroevolucion. 

La evolucion no esta orientada hacia un 
objetivo 

El registro fbsil muestra con frecuentia tendencias tiaras en la 
evolution. Por ejemplo, algunos linajes evolutivos exhiben una 
tendencia hacia un tamano corporal mas grande o mas pequeno, 
Un ejemplo es la evolution del caballo actualmente existente (ge- 
nero Equus), que desciende de Hyracothmum, de 40 mil tones de 
arias de edad (fig. 24-20). Con el tamano aproximado de un pe- 
rro grande, Hyrcajj^herium tenia cuatro dedos en sus pies anterio- 
res, tres dedos en sus pies posteriores y dientes adaptados para 
ramonear en arbustos y arboles. En eomparacion, los caballos ac¬ 
tuates son de mayor tamano, tienen solo un dedo en cada pie y 
poseen dientes modificados para pastorear en la hierba. ^Estos 
cambios represeman tendencias verdaderas? y en ese caso, ^cb- 
mo las justificamos? 



A Fig. 24-17. Pedomorfosis. Algunas especies conservan en la 
edad adulta caracteristicas que fueron juveniles en sus ancestros. Es¬ 
ta salamandra es un ajolote (tambibn denominado axolote), que cre- 
ce hasta su tamano complete, madura sexualmente y se reproduce 
reteniendo ciertas caracteristicas larvales (renacuajo), induyendo las 
branquias. 
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^fig, 24-18. Los genes Hox y la evolution de los miembros en los 
tetrapodos. Las zonas rojas indkzan las regiones donde se expresa un gen 
Hox implicado en el desarroilo del esqueleto. 




Origen de la aleta 
del pez cebra 


Origen de la pata 
del pol*o 


Regidn de 
expresibn 
Hox 


Extraer una progresion evolutiva unica a parti r del registro fo- 
sil puede conducir a equivocaciones; es como describir un arbus- 
to que crece en direction a un punlo tmico, trazando solamente 
las ramas que conducen a esa ramification. For ejemplo, al selec- 
cionar ciertas especies de los fbsiles disponibles es posible orde- 
nar una sueesibn de animales intermedios entre Hyratothcnum y 
los caballos actualmeme vivos que muestra una tendencia a au- 
memar el tamafio, reducir el numero de dedos y a modificar los 
dientes para el pasLoreo (llnea amarilla en fig, 24-20). Sin embar¬ 
go, si induimos todos los caballos fbsiles hoy conocidos, esia 
tendencia clara se desvanece. El genera Equus no evolucionb en 
Imea recta; es la unica rama superviviente de un arbol evolulivo 
tan ramificado que se parece mas a un arbusto que a un arbol. 
Equus desciende a trav£s de una serie de episodios de especiacibn 
que incluyen varias dispersiones adaptativas, de las cuaies, no to- 
das condujeron a caballos de mayor tamafio, con un solo dedo, 
que se alimeman de hterbas. For ejemplo, observe en la figura 
24-20 que solo los linajes derivados de Parahippus incluyen pas- 
toreadores; otros linajes derivados de Miofiippus, todos los cuales 
estan extintos en la actualidad, permanecieron como ramonea- 
do res con multiples dedos durante 35 mi Hones de anas. 

La ramificaeion evolutiva puede resultar en una tendencia 
evolutiva a pesar de que algunas nuevas especies contradigan la 


Ancestro hipot£tico 
de los vertebrados 
(irwertebrado) con un 
unico grupo Hox 



Primers 
duplication 
de los genes 
Hox 



Q La mayoria de los invertebrados tienen un grupo de 
genes homeoticos (el complejo Hox), que aquf se muestra 
como bandas coloreadas en un cromosoma. Los genes Hox 
dirigen el desarroilo de las principals partes del cuerpo, 

© Una mutation (duplication) del complejo Hox unico 
se produjo hace cerca de 520 mi Hones de anos y puede 
haber proporcionado material genetico asociado con el 
origen de los primeros vertebrados. 


Vertebrados inipot&icos 
primitivos (sin mandfbulas) 
con dos grupos Hox 



Segunda 
duplicacion 
de los genes 
Hox 




© En un vertebrado primitive, el juego de genes 
dupilcadosdesempeno funciones completamente nuevas, 
como dirigir el desarroilo de una columna vertebra!. 

© Una segunda duplicacion del complejo H0x t que genero 
los cuatro grupos que se encuentran en la mayorla de los 
vertebrados actuates, se produjo mas tarde, hace alrededor 
de425 millones de ahos. Esta duplication, probablemente, 
resultado de un acontedmiento de poliploidfa, permitib el 
desarroilo de una complejidad estructural aun mayor, como 
las mandfbulas y las extremldades. 

© £1 complejo Hox en los vertebrados contiene 
duplicados de muchos de los mismos genes de un 
unico grupo invertebrado, practlcamente en el mismo 
orden lineal en los cromosomas, que dirigen el 
desarroilo secuencial de las mismas regiones 
corporales. For esa razon, los cientificos deducen que 
los cuatro grupos del complejo Hox de los vertebrados 
son homologos del grupo unico de los invertebrados. 


ik Fig. 24-19. Mutaciones Hox y el origen de los vertebrados. 
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A Fig. 24-20. La evolution ramificada de los caballos. Utilizando e! color amarilio par a trazar la secueneia 
de Jos caballos fosiles que son intermediaries en la fornnaddn del caballo aauafmente viviente ( Equus ) y su ances- 
tro del Eocene, Hyracotherium l se genera la Huston de una tendenda progreslva hacia mayor tamano, reduedbn 
del numero de dedos y modificacion de los dientes para el pastoreo. De hecho, el caballo viviente es la untca ra- 
ma sobreviviente de un arbusto evolutivo con muchas tendendas divergentes. 


lendencia, Por ejemplo, un modelo de lendencias a largo plazo 
propuesto por Steven Stanley de la Unlversidad de Johns Hop¬ 
kins considera que las especies son analogas a los individuos: la 
especiacidn es su nacimienro, la extincidn es su muerte y las nue- 
vas especies que divergen de ellas son sus descendientes. En es- 
te modelo, Stanley sugiere que asi como un organismo individual 
experiments la selection natural, las especies experimenLan la se¬ 
lection de especies. Las especies que sobreviven mas tiempo y 
generan la mayor cantidad de nuevas especies descendientes de- 
terminan la direction de las principals tendencias evolutivas. El 


modelo de selection de especies sugiere que el “exito diferencial 
de la especiacidn" desempena un papel en la macroevolutibn se- 
mejame al papel del exito reproductive diferencial en la microe- 
volucidn. 

En tanto que la tasa de especiacidn y la longevidad de las es- 
pecies reflejan el exito, la analogia con la selection natural es aun 
mas intensa. Es posible que algunas caracteristicas que no esLan 
relationadas con el exito general de los organismos en ambientes 
especificos se vuelvan lmporiantes cuando se selecciona la espe- 
cie completa. Por ejemplo, si una especie es capaz de dispersar- 
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se Facilmeme a nuevas localizaciones, puede dar origen a un gran 
numero de "especies hijas”. 

Sea o no v^lido el modelo de seleccibn de especies, hay otras 
posibles fuemes de tendeneias que se observaron en el registro 
fbsil. For ejemplo, !a seleecibn sexual del alee irlandbs del none 
de Europa impulsb un aumento inmenso del tamario de sus cuer- 
nos deciduos, aunque ello no impidio que el alee se extinguiera 
a causa del cambio de la vegetacion y de la catena por parte del 
hombre. Y cuando ios ancestros del cabal lo invadieron las prade- 
ras que se disermnaron en la Edad de ios Mamfferos, se produjo 
una intensa seleecibn a favor de los pastoreadores que podfan es- 
capar de sus depredadores porque corrian con mas velocidad. 
Esia tendencia no se Kubiera producldo sin praderas abiertas, 

Cualquiera que sea su causa, la aparicion de una tendencia 
evolutiva no imp l tea que hay a alguna fuerza intrinseca que la im¬ 
pulse hacia un fenotipo particular. La evolucion es resultado de 
tas interacciones entre los organism os y sus actuates ambientes. 
Si las conditioned ambientales cambian, una tendencia evolutiva 
clam puede detenerse o incluso invenirse, 

En e! proximo capltulo continuaremos nuestro estudio de la 
especiacidn y la divergence posterior de los organismos, con una 


vision mis detallada del registro fbsil y los efectos de las modifi- 
caciones ambientales significativas. 


Evaluacion de concepios 


1, ^Cbmo puede el concepto darwiniano de descendencia 
con modification explicar la evolucion de estruciuras tan 
complejas como el ojo o el corazon de los vertebrados? 

2. Explique por que el concepto de exaptacibn no signifies 
que una estructura evolucione como una amicipacibn a 
un cambio ambiemal futuro. 

3* ^Cbmo puede la heterocronia causar la evolucion de 
diferentes formas corporales? 

Veanse las re spues ias en el Apendice A. 


Revision del capitulo 


_jpgUME:N UE CQNCEPTQS CLAVE 


El concepto biologico de especie snbraya el 
aislamiento reproductive 

El concepto biologico de especie (p. 473), Una especie biologies 
se compone de un gmpo de poblaciones cuyos individuos tienen el 
potential de cruzar^e y producir descendientes fertiles entre si, pe- 
ro no con los miembros de otra especie. El concepto biolbgico de 
especie subraya el aislamiento reproductive mediante barreras pre- 
cigbticas y postcigbricas que, como resultado, pueden separar las 
reservas gentiicas de poblaciones diferentes. 

Otras defmiciones de especie (p. 476), Aunque es particular- 
mente util para pensar en ios procesos de especiacibn, el concepto 
biologico de especie tiene algunas limitadones impo it antes. Por 
ejemplo. no puede aplicarse a organismos que se conocen solo co¬ 
mo fbsiles o a organismos que se reproducen solo asexual men te. 

Por esa razbn, los cientiTicos conservan conccptos akernativos de 
especie, como el concepto morfolbgico de especie, que son utiles 
en diferentes contextos. 


Concepto 


La especiacton puede tenet lugar con separacidn 
geografica o sin ella 

Especiacion alopatrica (“en otro pafisT) (pp. 477-478), La es- 
peciacion alopatrica puede producirse cuando dos poblaciones de 
una especie se separan geograficamente una de la otra. Una o las 
dos poblaciones pueden experimemar un cambio evolutivo durante 
el pertodo de separacibn. Si vuclvert a ponerse en comae to, pueden 
quedar separadas por !os mecanismos de aislamiento predgbticos y 
posteigbricos que han acumulado. 


Especiacibn simpatrica (“eii el misnto pais”) (pp. 478-479), 
Una nueva especie puede origmarse mientras permanece en un area 
de superposicibn geografica con la especie progertitora. En particu¬ 
lar, muchas especies vegeta les han evolucion ado simpatricamente 
mediante poliploidia (multiplicaciones del numero de cromoso- 
mas). Los autopoliploides son especies derivadas de esta manera de 
una especie ancestral. Los alopoliploides son especies con multiples 
juegos de cromosomas derivados de diferentes especies. La espetia- 
cion simpatrica tambien puede ser resultado de la aparicion de 
nuevos nichos ecolbgicos y del cruzamienLo no aleatorio en pobla- 
ciones polimorfas. 

Especiacibn alopatrica y simpatrica: resumen (pp. 479-480). 

En la especiacibn alopatrica se forma una nueva especie cuando es 
aislada geograficamente de su poblacibn progenitora. En la especia¬ 
cibn simpatrica, una barrera reproductiva aisla parte de una pobla¬ 
cibn sin separacibn geografica. 

Radi a cion adaptativa (pp. 480). La radiacibn adaptativa puede 
producirse cuando una poblacibn encuentra una mukiplicidad de 
nuevos o recientemente disponibles nichos ecolbgicos, Esto puede 
producirse durame la colonization de un nuevo ambieme, como 
las islas volcanicas de reciente formacibn, o tras un cambio ambien- 
tal que haya producido extinciones en masa de otras especies en un 
area determinada. 

Estudio de la genetica de la especiacibn (pp. 480-481). La 

explosion de la genomica est£ permitiendo a los investtgadores 
identificar genes especificos que participan en algunos casos de 
especiacibn. 

El u ritiuo” de la especiacibn (pp. 481-482). El modelo de equi- 
librio puntual de Eldredge y Gould se basa en evidencia fbsil que 
muesua que las especies se modifican en mayor medida cuando se 
originan a panir de una especie ancestral, para luego experimenrar 
relativamente muy pocos cambios durante el resto de su existencia. 
Este modelo se opone al modelo del cambio gradual a lo largo de la 
existencia de una especie. 
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Concept© 




Los cambios macroevolutivos puedeti acumularse a 
traves tie muchos acontecimientos de especiacion 

Novedades evolotivas (pp. 482^83), La mayor pane de las mie- 
vas estructuras biologicas evolucionan en varias etapas a partir de 
estructuras previamente existentes. Algunas estructuras compiejas, 
como el ojo, ban cumplido funciones simibres durante todas las 
etapas de su evolution. Asimismo, las funciones mas impottames 
de otras, como por cjemplo las plumas, se ban modificado. 

Evolution de los genes que eontrolan d desarroUo (pp. 484- 
485). Muchos cambios evolutivos importantes se han asocbdo con 
muiationes en genes que regubn el desarrollo, Dichos cambios 
pueden afectar al momento en que se producen los eventos del de- 
sarrollo (heterocronla) o la organization espacial de las partes del 
euerpo, Algunas de estas modificacibnes son el resultado de cam¬ 
bios mutacionales en genes homecticos y en los genes que los regu¬ 
bn. 

* La evolution no esia orient ada hatia un objetivo (p. 485- 
488). Las tendencias evolutivas a largo plazo pueden originarse co¬ 
mo adaptations a un medio ambiente eambiante. Ademfc, de 
acuerdo con el modelo de selection de especies, bs Lendencias pue¬ 
den producirse cuando espeties con ciertas caractertsticas existen 
durante mas Ltempo y se especian con mayor frecuencia que aque- 
Uas con otras earacterfsticas. 


E VALTJ.ACI 0N DE GONOCIMLENTOS 


Autoevaluadon 


L El concepto bioldgico de especie no es util en organismos conoci- 
dos solo como fOsiles porque; 

a. Los fpsiles raramente se conservan suficientemente bien como 
para disringuir bs especies sobre la base de la morfologia. 

b. No es posible tnvesdgar el aisbmiemo reproductive en las for¬ 
mas fOsiles. 

c. No es posible deducir los tipos de habitats ocupados por los fbsi- 
les antes de su extincion. 

d. Al examinar los organismos fbsiles no es posible disiinguir los 
machos de las hembras. 

e. El registro fdsil puede utilizarse solo para estudiar la anagenesis, 
pero no la cladogenesis. 

2, La unidad mayor dentro de b cual puede producirse con bcilidad el 
ffujo genico es: 

a. Una poblacidn. 

b. Una especie. 

c. Un genero. 
cl Un hibrido. 
e. Un file. 

3, Las guias omitologicas anteriormente clasificaban a (Dendvoica audu- 
boni) chipe eoronado y al chipe de Audubon como espeties disiin- 
tas. Recientemente, estos pajaros se han ebsificado como formas 
orientals y occidentals de una unica especie, Dendroica coronata, 
el chipe rabadilla-amarilla. ^Cual de las siguientes evidentias, si 
fuera verdad, seria la causa de esta recbsiftcatidn? 

a. Se observo que bs dos formas se cruzan con £xito donde sus ha¬ 
bitats se superponen. 


b. Las dos formas viven en habitats simitares. 

c. Las dos formas tienen muchos genes en comiim 

d. Las dos formas Lienen requerimiemos alimentarlos simibres, 
^ r Am fnrmas son muv simibres en su color. 


4 , 


5 , 


Los machos de diferentes especies 


de la mosca de la fruta Dro- 


sophila que viven en las mismas regiones de las islas de Hawai 
tienen elaborados rituales de cortejo diferentes que implican la 
lucha con ottos machos y movimientos estilizados para atraer a 
las hembras, iQui lipo de aislamiento reproductive represema es- 
to? 

a, Aislamiento de habitat. 

b, AislamienLo temporal. 

c. Aislamiento conditctual. 

d. Aislamiento garnetico. 
e> Barreras posicigdticas, 

ual de los siguientes betores no contribuiria a la especiacion alo- 
pAtrica? 

a. Una pobbtion queda geogrAficamente aisbda de la poblacldn 
progenitora. 

b. La poblacion separada es pequena y se produce deriva genetica. 
Ci La poblacidn aislada esta expuesta a presiones de selection dife¬ 
rentes de la pobbtidn ancestral 

d. Diferentes muiationes comienzan a disiinguir las reservas geni- 
cas de las poblationes separadas. 

e. El Qujp g£nico emre bs dos poblationes es extenso. 


6, La especie vegetal A tiene un numero dipioide de 12. La especie ve¬ 
getal B tiene un numero dipioide de 16, Una nueva especie C se 
origina como un alopoliploide a partir de A y B. El nCmero dipioi¬ 
de probable de b especie C seria presumiblentente: 

a. 12. 

b. 14. 

c. 16, 


d. 28. 


e, 56. 


7. El episodio de especiacion descrito en la pregunta 6 es probable 
mente un caso de: 

a. Especiacion alopatrica. 

b. Especiacion simpatrica. 

c. Especiacion basada en la seleccidn sexual. 

d. Radiation adaptativa. 

e. Anagenesis, 



8. Mimulus kwisii y M. cardinalis son pbmas que no se hibridan en la 
naturaleza pero que pueden cruzarse bcilmeme en el laboratorio 
para producir descendientes fertiles, iCu^l de las siguientes causas 
es la que tiene menus probabilidad de mantener bs reservas genicas 
de estas dos plantas separadas en la naturaleza? 

a. IneompatibiUdad gametica. 

b. Diferente atractivo para los polinizadores. 

c. Diferentes nichos ecolOgicos. 

d. Diferentes ranges geograheos, 

e. Diferencias esLacionales para Horecer. 

9. De acuerdo con el modelo de equilibrio puntual, 

a La selection natural no es impoitante como mecanismo de la 
evolution. 
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b. Con suficiente tiempo, la mayoria de las especies existences se 
ramificaran de forma gradual en nuevas especies. 

c. La mayoria de las nuevas especies acumulan sus caraaeristicas 
unicas cuando inician su existencia, luego cambian poco durante 
el resio de su duration como especie, 

d* La mayor pane de la evolucidn se orienta hacia un objetim 
e. La especiacidn se debe en general a una mutacibn Onica. 

10. Un cambio genetico que causo que un determinado gen i-fox se ex- 
prese a lo largo del extreme del origen de un miembro de un verte- 
brado, en lugar de hacerlo a mayor distaneia en el dorso, hizo posi- 
ble la evolucidn de los miembros de los teir£podos. Este Lipo de 
cambio es ilustrauvo de: 

a. La iniluencia del ambience en el desarrollo de un individuo. 

b. Pedomorfosis, o retenddn de estructuras juveniles ancestrales en 
un organismo adulto. 

c. Un cambio en un gen del desarrollo o en su regulation que ake- 
r6 la organization espadal de las panes del cuerpo. 

d. EquUibrio puntual. 

e. HI origen de una nueva especie causado por alopoliploidfa. 

Vianse las respuestas en el Apendice A. 


Interrelation evohitiva 

En el margen de uno de sus cuademos de apuntes, Darwin garabateo 
una noia para acordarse el misnio de no utilizar los terminos “supe¬ 
rior" o “inferior” al referirse a las especies. Era, y todavia es, muy co- 
mun que la gente piense que aigunas especies o grupos de especies es- 
v&n mas o menus evoludonadas que otras. Esto, probablenience, se ori- 
gina en una nocidn de “progreso" evolutivo. ^Existe algo como progre- 
so evolutivo? justibque su respuesta y delienda su position como si es- 
ru viera debatiendo con alguien que sostiene el pun to de vista opuesto. 


P roblem as eientificos 

Las p lamas cukivadas de algodon americano tienen un total de 52 cro- 
mosomas (2 n = 52). En cada cOlula, 13 pares de cromosomas (26 cro- 
mosomas) son mas pequenos que los otros 13 pares. Las plantas de al¬ 
godon del Viejo Mundo tienen un total de 26 cromosomas (2n - 26), 
lodos grandes, Las plantas silvestres de algodon americano tienen 26 
cromosomas, codas pequenos, Proponga una hipotesis para explicar 
c6mo pudo haberse originado el algodon americano cultivado. ^Cdmo 
podria poner a prneba su hipotesis? 


Ciepcia* tecnologia y spciedad 

^Cual es la base bioldgica para sosiener que todas las poblaciones hu- 
manas conslituyen una unica especie? ^Puede pensar en un escenario 
en ei que una segunda especie humana pudiera originarse en el futuro 
por cladogenesis? 


490 uiMiDAD cuatro Meeanismos de la evolucidn 




















k Figura 25-1. Ei fosil de una libelula de Brasil, de mas 
de 100 millones de afios de antigiiedad. 


Conceptos clave 


25-1 Las filogenias se basan en los ancestros 

comunes inferidos a partir de la evidencia fosil, 
morfologica y molecular 
25-2 La sistematica filogenetica conecta la 
clasificacion con la historia evolutiva 
25-3 La sistematica filogenetica describe la 

construccion de arboles filogeneticos basados 
en caracteristicas compartidas 
25-4 Gran parte de la historia evolutiva de un 

organismo esta documentada en su genoma 
25-5 Los relojes moleculares contribuyen a trazar el 
tiempo evolutivo 


Panorama general 


Investigaeion del arbol de la vida 

L a biologis evolutiva estudia los procesos evolutivos y la his¬ 
toria de la Ticrra. En esta unidad ya hemos examinado los 
procesos de la evoluciOn: la selection natural y otros meca- 
nismos que cambian la composition genetica de las poblaciones 
(vease cap, 23) y que pueden conducir al origen de especies nuevas 
(vease el cap. 24). Pero los bidlogos evolutivos tambien intentan re- 
construir los resultados a largo plazo de estos procesos: la historia 
completa de la vida en la Tierra. 

En este capitulo se describe la Forma en que los biologos trazan 
la filogenia (del griego phylrn, tribu, y genesis \ origen), la historia 
evolutiva de una especie o grupo de especies. Para construir las fi¬ 
logenias, los biologos estudian el registro fosil, que aporta informa- 
cidn sobre organismos antiguos (fig. 25-1). Tambien utilizan la sis¬ 
tematica, un enfoque analitico para emender la diversidad y las re- 
iaciones de los organismos, tanto actuates como extinguidos, Tradi- 
cionalmente, los sistematicos estudiaron las semejanzas morfoldgi- 
cas y bioqulmicas entre los organismos como base para inferir las 
relaciones evolutivas, En decadas recientes, los sistematicos ban ob- 
tenido una poderosa herramienta nueva: la sistematica molecular, 


que utiliza comparaciones de DNA, RNA y oiras moleculas para in¬ 
ferir las relaciones evolutivas entre genes individuales e induso en- 
tre genomas enteros (fig* 25-2). Esta explosion de informacibn es- 
pennitiendo a los biologos evolutivos construir un arbol univer¬ 
sal de toda la vida, el cual continuara vefmandose a medida que 
crezca la base de datos de secuencias de DNA y RNA. 



A Figura 25-2. Un arbol familiar inesperado. ^Que relation evo¬ 
lutiva existe entre una persona, un champinOn y un tulip^n? La siste- 
m^tica molecular ha demostrado que r a pesar de las apariencias; los 
animates, inctuidos los seres humanos, y los hongos, como el champi- 
nbn, est£n m£s retacionados entre si que con las ptantas. 
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Concepto 


Las filogenias se basan en los 
ancestros comunes inferidos a 
partir de la evidencia fosil, 
morfologica y molecular 

Para deducir las filogenias debemos recopilar tanta informa- 
cion como podamos acerca de las morfologias, el desarrollo y la 
bioquimica de los organismos vivos. Pero tambien es esencial es- 
tudiar los fosiles, los restos conservados de las impresiones deja- 
das por los organismos que vivieron en el pasado. Los fosiles son 
utiles para establecer las relaciones entre los organismos vivos 
porque revekn las caracteristicas ancestrates que pueden haber- 
se perdido a lo largo del tiempo en el caso de ciertos linajes, 

El registro Fosil 

Las rocas sedimentarias son las fuentes de fosiles mas ricas, La 
arena y el cieno erosionado de la tierra son transportados por los 
rios hasta los mares y pantanos, donde los minerales $e asientan 
en el fondo junto con los restos de organismos. A lo largo de mi- 
Hones de anos T los depOsitos se acumulan y se comprimen deba- 
jo los sedimentos mas antiguos formando capas llamadas estra- 
tos (fig. 25-3) El registro fosil se basa en la secuencia en la cual 
los fosiles se acumularon en esos estratos. 

Pese a que los fosiles sedimentarios son ios m&s comunes, los 
paleontologos tambien estudian otros tipos de fosiles (fig. 25-4). 
Pero los fosiles aportan algo a la filogenia solo si es posible deter- 
minar sus edades, al dilucidar el orden en el que diversas caracte¬ 
risticas aparecieron y desaparecieron. En el capitulo 26 se comen- 
taran los metodos para datar fosiles y para asignar las divisiones del 
registro geologico. Por ahora mantengamos en mente que el regis¬ 
tro fosil es una cronica del cambio evolutive sustancial pero in- 
completa. Un gran numero de especies de la Tierra probablemen- 
te no murieron en el lugar apropiado y en el momento apropiado 
para ser convertidas en fosiles; muchos de los fosiles que se foraia- 
ron, probablemente, fueron destruidos por procesos geolOgicos 
posteriores y solo se ha descubierto una fraccidn de los fosiles exis- 


tentes, En lugar de propordonar una indicaciOn verdadera de la di- 
versidad de la vida pasada, el registro fosil es parcial a favor de las 
especies que existieron durante mucho tiempo, que eran abundan- 
tes y esLaban ampLamente extendidas, y que poseian conchas du- 
ras s esqueletos u otms partes duras que facilitaron su fosilizadon. 
Sin embargo, incluso con estas limitaciones, el registro fosil cons- 
tituye un informe muy detallado de cambio biofogico a lo largo de 
la vasia escala de tiempo geologico. 

Homologias morfologicas y molecuiares 

Ademas de los organismos fosiles, la historia filogen£tica pue- 
de deducirse a panir de ciertas similitudes molecuiares entre or¬ 
ganismos vivos, Recuerde que las similitudes debidas a la ascen- 
dencia se denominan homologias, Por ejemplo, la similitud en el 
numero y disposicion de huesos en los miembros posteriores de 
los marmferos se debe a su descendencia de un ancestro comun 
con la misma estmctura 6sea; £ste es un ejemplo de una homo- 
logia morfofogica (fig. 22-14). De igual forma, los genes u otras 
secuendas de DNA son homologas si la naturaleza de sus simili¬ 
tudes sugiere que son deseendientes de las secuencias transpor- 
tadas por un ancestro comun. 

En general, es probable que los organismos que eomparten 
morfologias muy similares o secuencias de DNA similares ten- 
gan un parentesco mas cercano que los organismos con estruc- 
turas o secuencias enormememe diferentes. Sin embargo, en al- 
gunos casos, la divergence morfologica entre especies empa- 
rentadas es mayor y su divergencia genetica menor (o vicever- 
sa). Por ejemplo, considere las plantas hawaianas llamadas sil- 
vrnword que estudiamos en el capitulo 24. Estas especies va- 
rian de manera espectacular en aparienda a lo largo de las is- 
las. Algunas son arboles altos y ramificados, y otras son arbus- 
tos densos pegados al suelo (fig, 24-12), Pero a pesar de estas 
llamativas diferencias fenottpicas, los genes de las silyersword 
son muy similares. Basadas en estas pequenas divergencias mo¬ 
lecuiares, los cientificos estiman que el grupo de las silvers word 
comenzd a divergir hace 5 mi 11 ones de anos, lo que es tambien 
ia epoca aproximada en la que se formo la mas antigua de las 
islas actuates. Podemos deducir que la diversidad morfologica 
de las silversword esta controlada por rektivamente pocas dife¬ 
rencias geneticas. 



Estratos mas 
antiguos con fosiles 
mas antiguos 


0 Los rios transportan sedimentos 
hacia el oceano. Las capas de roca 
sedimentaria que contienen fosiles 
se forman sobre el suelo oceanico. 


Q Con el tiempo se depositan 
nuevos estra'tos que contienen 
fdsiles de cada periodo de tiempo. 


0 A medtda que el nivel del mar cambia 
y el suelo ocean ico es empujado hacia 
arriba, las rocas sedimentarias quedan 
expuestas. La erosion revela estratos 
y fosiles. 


Estratos m£s 
jdvenes con fosiles 
mas redentes 


A Figura 25-3. Formation de estratos sedimentarios que contienen fosiles. 


492 unidad cuatro Mecanlsmos de la evolucion 






























fc) Rotas fbsiles de terta de 40 millones de anos de 
antiguedad 


(b) Arbol petrificado en Arizona, de alrededor de 
190 millones de anos de antiguedad 


(d) Conchas de amonites 
de unos 375 millones 
de anos de antiguedad 


(a) Huesos de drnosaurb excavados 
de una arenrsca 


(f) Insectos 
preservados 
completos 
en 3m bar 


(g) Colmillos de un mamut de 23 000 anos de antiguedad, 
congelado par complete en hielo siberiano 


(e) Nino parade en una huella de dinosaurio 
de 150 millones de anos de antiguedad en 
Colorado 


A Figura 25-4. Una galena de fosiles. (a) Es 

m3s probable que se conserven como fdsiles las 
partes duras de un organismo que contienen mi¬ 
nerals, como los huesos, las conchas o los diem 
tes. (b) Algunos fosiles se formaron cuando los 
minerales se filtraron y reemplazaron la materia 
org^nica, (c) Algunos fbsiles sedimentarios retie- 


nen material org3nico, a partir del cual, los cien- 
tfficos pueden extraer mol^culas para el an3tisis. 
(d) Los organismos enterrados que se descom- 
ponen pueden dejar impreslones que se Henan 
de agua que conti ene minerales disueltos. Los 
moldes que se forman cuando los minerales se 
endurecen son replicas de fos organismos. (e) 


Los rastros fdsiles son las huellas de pEsadas, ma- 
drigueras y otros restos de las actividades de un 
organismo antiguo. (f) A veces, se encuentran 
organismos enteros preservados en 3mbar (resi- 
na petrificada de un arbol). (9) Raramente, el 
hielo o una ci£naga 3dda preservan el cuerpo de 
un organismo muy grande. 


Closi/karidu de fa hotnologia a partir de la analogia 

Una potential pista falsa que puede presentarse en la cons- 
truccibn de ima filogenia es la similiiud debida a la evolution 
convergente -denominada analogia- en lugar de a una ascen- 
dencia comto (homologia). Como se comernb en el capitulo 22, 
la evolution convergente se produce debido a la presion de un 
medio similar en el cual la selection natural produce adaptatio¬ 
ns similares en organismos de dtferentes linajes evolurivos (fig, 
22-17), Pot ejemplo, los Lopos excavadores australianos y nortea- 
mericanos son muy similares en apariencia (fig. 25-5). Sin em¬ 


bargo, sus sistemas reproductivos son muy diferenies: los topos 
australianos son marsupiales (sus crias completan su desarrollo 
embrionario en una bolsa fuera del cuerpo de la madre), mien- 
tras que los topos norteamericanos son euterios (sus crias com¬ 
pletan su desarrollo embrionario en el utero, dentro del cuerpo 
de la madre), De hecho, las comparadones geneticas y el registro 
fbsil proporcionan evidencias de que el ancesrro comun de los 
topos vivib hace, aproximadamente 120 millones de anos, el me¬ 
mento en que divergieron los mamlferos marsupiales y los eute- 
rios- Este ancestro y la mayor parte de sus descendientes no eran 
parecidos a los topos, pero algunas caracteristicas similares evo- 
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hidonaron de forma independiente en estos dos linajes de topos, 
a medida que se adaptaron a diferentes estilos de vida. 

Distinguir entre homologia y analogia es crucial para recons- 
truir las filogenias. Por ejemplo, tamo los murcielagos como las 
aves tienen adaptaciones que les permiten volar. Esta similitud 
superficial puede implicar que los murcielagos eskn mis estre- 
chamente emparentados con las aves que con los gatos, que no 
pueden volar. Pero un examen mis deiallado revela que la es- 
tructura compleja del aparato de vuelo de los murcielagos es mu- 
cho mas similar a los miembros delanteros de los gatos y otros 
mamiferos que al ala de un ave. La evidencia fosil tambien docu- 
menta que los miembros delanteros de los murcielagos y las alas 
de las aves surgieron independiememente de los miembros de¬ 
lanteros de locomocibn de ancestros diferentes. Por tanto, es li- 
cito afirmar que los miembros delanteros del murcielago son ho- 
mologos a los de otros mamiferos, pero an&logos en Funcion al ala 
de un ave. Las estructuras anilogas que ban evolucionado de for¬ 
ma independiente, como los miembros delanteros de un murcie- 
lago y las alas de las aves, se denominan homoplasias (del grie- 
go “moldear de igual manera”) 

Ademas de intentar corroborar las similitudes o la evidencia 
fosil, otra pista para distinguir entre homologia y analogia es con- 
siderar la cornplejidad de los caracteres que estin sujetos a com- 
paracibn. Cuanto mas puntos de semejanza tengan dos estructu¬ 
ras complejas, menos probable es que hayan evolucionado de 
forma independiente. Por ejemplo, los crineos de un ser huma¬ 
ne y un chimpancb no se componen de un unico hueso, sino de 
muchos huesos fusionados entre si. La composicion de los dos 
crineos coincide casi a la perfeccidn, hueso por hueso. Es muy 
improbable que estructuras tan complejas, que coincidan en tan- 
tos detalles, tengan origenes separados. Es mas probable que los 
genes implicados en el desarrollo de ambos craneos se heredaran 
de un ancestro comdn. El mismo argumento se aplica a la com- 
paracibn de los mismos genes, que son secuencias de miles de 
nuclebtidos. Cada position de los nucledtidos a lo largo de una 
extension de DNA o RNA represents un caracter heredado en 
forma de una de las cuatro bases del DNA: A (adenina), G (gua- 
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A Flgura 25-5. Evolucion convergerrte de caractensticas para la 
excavation analogas. Un cuerpo alargado, patas frontales agranda- 
das, ojos pequenos y una almohadilla de piel engrosada que protege 
una nariz aguzada han evolucionado de forma independiente en et to- 
po austral iano marsupial (arriba) y en el topo norteamericano euterio 
(abajo). 


nina), C (eitosina) o I (timlna). For tanto, las regiones compara¬ 
bles de DNA que tienen 1000 nucleotides de largo proporcionan 
1000 puntos de similitud o diferenda entre dos especies. Los sis- 
tematicos comparan Largas extensiones de DNA e incluso geno- 
mas enteros para evaluar las reladones entre las especies. Si los 
genes de dos organismos comparten muchas porciones de sus se¬ 
cuencias de nuclebtidos, es muy probable que los genes sean ho- 
mblogos. 

Evaliuiddn de Im homologtas tuoleoifcires 

Con frecuencia, las comparadones moleculares de los icidos 
nucleicos plantean retos tbenieos. El primer paso es alinear se¬ 
cuencias comparables de acidos nucleicos de las dos especies en 
estudio. Si las especies estin estrechamente emparentadas, es 
probable que las secuencias difieran solo en uno o en pocos si- 
tios. En contraste, las secuencias de acidos nucleicos compara¬ 
bles en especies remotamente emparentadas, por lo general, tie¬ 
nen bases diferentes en muchos sitios e incluso pueden tener 
longitudes diferentes. Esto se debe a que durante periodos de 
tiempo mas largos se acumulan inserctones y deleciones, que al- 
reran las longitudes de las secuencias de genes (cap. 23). Supon- 
ga, por ejemplo, que ciertas secuencias de DNA no codificante en 
un gen particular en dos especies son muy similares, pero que 
una mutacion de delecion ha eliminado la primera base de la se- 
cuencia en una de las especies. El efecto es que la secuencia rema- 
nente se desplaza una posicibn hacia atras. Una comparacibn de 
las dos secuencias, que no tenga en cuenta esta delecion, pasaria 
por alto lo que de hecho es una coinridencia muy buena. Para evi- 
tar este problema, los sistemiticos utilizan programas informiticos 
para analizar segmentos de DNA comparables de diferentes longi¬ 
tudes y realinearlos de forma apropiada (fig. 25-$). 

Estas comparadones moleculares revelan que se han acumu- 
lado un enorme numero de sustituciones de bases y otras dife- 
rencias entre los genes comparables de los topos australianos y 
norteamericanos, indicando que sus linajes divergieron enorme- 
mente desde su ancestro comun; por lo tanto, decimos que las 
especies vivas no estan estrechamente emparentadas. For el con- 
trario, el alto grade de similitud en la secuencia genica entre las 
ri/versword susLenia la hipotesis de que estan estrechamente em¬ 
parentadas, pese a sus considerables diferencias morfologicas. 

El hecho de que las molbcuks hayan divergido entre las especies 
no nos dice por si solo en que bpoca vivid su ancestro comun. A ve- 
ces, al igual que en el caso de los topos, el registro fosil propor- 
ciona informacion acerca de! momento en el cual habria vivido 
el ancestro comun. Pero en el caso de la silvers word se han encon- 
trado pocos fosiles. Para este tipo de especies, los investigadores 
pueden comparar su divergenda molecular con la que se en- 
cuentra en otros linajes vegetales que tienen registros fdsiles mas 
com pi ej os. Estos valores pueden servir como un tipo de patron 
molecular para medir el lapso de tiempo aproximado de diversos 
grades de divergenda (asi es como los investigadores calcularon 
que el ancestro comun de las stivers word vivd hace cerca de 5 mi- 
llones de anos, como comentamos con anterloridad). Igual que 
con los caracteres morfoldgicos, es necesario distinguir homolo¬ 
gia de analogia con el objeto de determinar la utiiidad de las si¬ 
militudes moleculares para los estudios evolutivos. Es muy pro¬ 
bable que dos secuencias que se asemejan entre si en muchos 
puntos en toda su longitud sean homblogas (fig. 25-6). Pero en 
los organismos que no parecen estar estrechamente emparenta¬ 
dos, las bases que comparten sus secuencias -que de otra forma 
serian muy diferentes- pueden tratarse simplemente de coinch 
dencias fortuitas o de homoplasias moleculares (fig* 25-7), Los 
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Los segmentos de DNA . 
homologos ancestrales 
son id^ntico cuando la 2 
especie 1 y la especie 2 
tomienzan a divergir de 
su ancestro com On. 


La deleddn y la | 

insercidn de mutationes 
cambian lo que han 2 

sido secuencias 
coincidentes en las das 
espedes. 


CCATCAGAGTCC 
CCAT CAGAGTCC 


I 


' Deletion 

C C A T C A(GJA GTCCy 
'CCATCAGAGTCC 
fG TA) Inserci6n 


I 


Debido a estas 
mutadorres, no tod as 1 

las regiones homdogas 2 
(amarillo) se alinean. 


CCATCAAGTCC 
CCATGT AGAGAGT CC 


Las regiones homblogas 
se realinean despuGs de 1 
que un programa de 
ordenador agrega 2 
espacios en la secuenda 1, 


\ 

CCAT CA AGTCC 

CCATGTACAGAGTCC 


4 Figura 25-6* Alineadon de segmentos de DNA. Los ststem£ti- 
cos utilizan programas de ordenador para encontrar y realinear secuen- 
das si mi la re s a \o largo de segmentos de DNA de dos espedes (en este 
ejemplo, nmguna base ha cambiado y las secuencias comparables to- 
davia son id£nticas despu£$ de ajustar la longitud). 


cientificos han desarroliado herramientas mateiMticas que pue- 
den distinguir homologias Mistames” de estas coincidencias for* 
uiitas en secuencias extremadamente divergences. For ejemplo, 
esLe analysis molecular proporciond evidences de que, pese a 
nuestra ausencia de stmilitud morfologica, los seres humanos, en 
efecLo, compartimos un ancestro comOn con las bacterias, 

Hasta el momento, los cientificos han secuenciado mas de 20 
mil millones de bases de acidos rmcleicos de miles de espedes. 
Esta enonne cantidad de informacibn ha suscitado un fiored- 
tniento en el estudio de la filogenia, al explicar muchos parentes- 
cos evolu Lives, como los que exist en entre los Lopes austral! an os 
y norteamericanos y los que existen entre las silversword. En el 
resto de este capitulo y en la siguiente unidad usted vera muchos 
ejemplos del tremendo impacto de la sistematica molecular 


Evaluation dc conceptos 


l. Sugiera si cada uno de los siguiemes pares de estmeturas 
represents analogla u homologla y explique su razona- 
miento; a) las puas de un puercoespin y las espinas de 
un cactus; b) una pata de gato y una mano humana; c) el 
ala de un buho y el ala de una avispa. 

2* iCikH de los siguientes pares de espedes es mas probable 
que esten emparentadas: dos espedes con aparienda si¬ 
milar pero secuencias genicas muy divergentes, o dos es¬ 
pedes con apariendas muy diferentes pero genes casi 
identtcos? Expltquelo. 

V&inse respites ms eii d Ap£ndice A. 


ACGGATAGTCCACTAGGCACTA 

TCACCGACAGGTCTTTGACTAG 


4 Figura 25-7. Una homoplasia molecular, Estas dos secuencias de 
DNA de organismos que no estan cercanamente emparentados com- 
parten, por casual idad, el 25% de sus bases. Se han desarroliado mu* 
chas herramientas para deternmnar si las secuencias de DNA que 
comparten proporciones m&s elevadas de sus bases lo hacen debido a 
que son homblogas. 


Concepto 


La sistematica filogenetica conecta 
la clasificacion con la historia 
evolutiva 

La disdplina de la sistematica data del siglo xvm. En 1748, el 
botanico y anatomisLa Carlos Linneo publieb Sistcma naturae 
CSistema de la naturaleza 51 ), su clasificacion taxonomica de todas 
las plantas y animates conocidos en aquel momento. La taxono- 
mia es una division ordenada de organismos en categorias basa- 
das en un conjunto de caractedsticas utilizadas para evaluar las 
similitudes y diferencias, Aunque la clasificacidn de Linneo no se 
basaba en relaciones evolutivas, sino simplemente en semejan- 
zas, muchas caractedsticas de su sistema siguen siendo utiles en 
la sistematica filogenetica, Dos de estos son las designaciones bi- 
nomiales para especie y la clasificacion jerarquica. 

Nomendatura binomial 

Los nombres comunes para los organismos —como el mono, el 
pirtzon y la lila- transmiten un significado en el uso informal, pe¬ 
ro Lambien pueden causar confusidn. Cada uno de esos nombres, 
por ejemplo, se refiere a mas de una especie. Y por supuesto, di¬ 
ferentes lenguajes tienen diferentes palabras para diversos orga¬ 
nismos, 

Fara evitar la ambiguedad cuando se comunica una investiga¬ 
tion, los bidlogos se refieren a los organismos por sus nombres 
cientificos en latin. El formato de dos partes del nombre cientifico, 
Uamado binomio, fue instituido por Linneo. La primera parte del 
binomio es el genera al oral pertenece la especie. La segunda par¬ 
te, el epiteto especifico, se refiere a una especie dentro del g£nero. 
Un ejemplo de binomio es Panthera pardus T el nombre dentifico pa¬ 
ra el gran felino que, en general, se conoce como guepardo. Notese 
que la primera letra del g£nero se escribe mayuscula y todo el bino¬ 
mio esta en cursiva (los nombres cientificos tambi£n estln “latiniza- 
dos”: usted puede bautizar un insecto que descubra en honor a un 
amigo, pero le debe agregar una terminacidn latina apropiada), Mu¬ 
chos de los mas de 11 000 binomios asignados por Linneo aun se 
utilizan hoy en dia, incluido el nombre optimista que le dio a nues¬ 
tra propia especie, Homo sapiens, que significa “hombre sabio n . 


Clasificacion jerarquica 

Adem^s de nombrar espedes, Linneo tambien las agrupU en 
una jerarquta de categorias cada vez mas amplias. El primer 
agrupamiemo esta constituido dentro del binomio; las espedes 
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▲ Figura 25-8, Gasification jerarquica, Las especies se ubican en 
grupos que pertenecen a grupos m3$ amplios. 



.S Pant herd Mephitis Lutra lutra 

pardus mephitis (nutria 
£ (guepardo) (mofeta rallada europea) 
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A Figura 25-9, La conexion entre clasificacion y filogenia. La da- 

sificaoibn jerarquica se refleja en el estrechamiento progresivo de la ra- 
mificacibn de I os Arboles filogenicos. Este arbol traza las posibles 
relaciones evolutivas entre algunos de Ids taxones dentro del orden Car¬ 
nivora, en sf mismo una rama de la clase Mammalia, 


que parecen hallarse estrechamente emparentadas se encuentran 
agrupadas en el mismo genero. Por ejemplo, el guepardo (Pant- 
hera pardus) pertenece a un genero que tambien incluye al lebn 
africano {Panthera ko ), el tigre (Panthera tigris) y el jaguar ( Pant- 
hera onca ). Por endma del genero, los sisiematicos emplean cate- 
gorias de clasificacibn progresivamente mas amplias (fig. 25-8), 
Agrupan los generos emparemados en la misma familia, las Fa- 
milias en brdenes, los ordenes en clases, las dases en filos, los 
filos en reinos y recientemente, los reinos en dominios. La uni- 
dad Laxonomica denominada a cualquier nivel se llama taxon. 
Pot ejemplo, Panthera es un taxbn en el nivel del genero y Mam¬ 
malia es un taxon en el nivel de clase que incluye los numero- 
sos brdenes de mamiferos, Nbtese que los taxones mas amplios 
que el nivel del gbnero no estan en cursiva, a pesar de que van 
con mayuscula, La clasificacibn biologica resultante de un orga- 
nlsmo concreio es en cierta forma como una direccibn postal que 
identifica a una persona en un apartamento en particular, en un 
edificio con muchos apartamentos, en una calle con muchos edi- 
fidos de apartamentos, en, una ciudad con muchas calles, en un 
estado con muchas ciudades, y asi sucesivamente. 

Clasificar especies es algo natural en los seres humanos: es 
una forma de estructurar nuestra vision del mundo. Agrupamos 
varias especies de Arboles a las cuales les damos el nombre co- 
mtin de roble y los distinguimos de otTas especies de arboles a los 
que Llamamos castanos, Los taxonomistas decidieron que los ra¬ 


bies y los castanos son suficientemente diferentes como para per- 
tenecer a diferentes generos. Aun asi, a los rabies y los castanos 
se les considera suficientemente similares como para ser agrupa- 
dos en la misma familia, Fagaceae, Esta decision tue, en Ultima 
instancia, arbitraria porque, por lo general, los niveles de clasifi¬ 
cacion superiores se definen por diversos caracteres moi folbgicos 
elegidos por los taxonomistas en lugar de por alguna medida 
cuantitativa aplicable a Lodos los organismos. Por este tnotivo, las 
categorias mas grandes a rnenudo no son comparables entre lina- 
jes; es decir, un orden de caracoles no Liene, necesariamente, el 
mismo grado de diversified genetica o morfologica que un orden 
de mamiferos, 

Vificuiacion entre clasificacion y filogenia 

Vimos el modo en el que los sistemattcos exploran la filoge¬ 
nia, al examinar diversas caracteristicas en los organismos vivos 
y fosiles. Utilizan diagramas de ramification denormnados arbo¬ 
les filogentiicos para representar sus hipotesis sobre las relacio- 
nes evolutivas. La ramificacibn de estos arboles refleja la clasifi¬ 
cacion jerarquica de grupos incluidos dentro de grupos mas in- 
clusivos (fig. 25-9). Con frecuencia, un arbol filogenetico se 
construye a partii de una serie de dicotomias o puntos de rami¬ 
fication de dos vias; cada punto de ramificacibn represents la di- 
vergencia de dos especies de un ancestro comun. Por ejemplo. 
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podemos representar un punto de ramificacion dentro de la fa- 
mil ia del gato de esta forma: 

>#fr 

guepardo Gato dom£stico 



Ancestro comun 


Como en la figura 25-9 T podemos diagramar la ramificacion 
dieotdmica de los taxones que son mas inciusivos que las espe¬ 
cies, como las familias y los drdenes. Cada uno de los puntos de 
ramificadon “m&s profundos” represents cantidades progresiva- 
mente mayores de divergencia. 



Lobo Guepardo Gato dom£sfeo 



No confunda la secuencia de ramificacidn en un arbol con la 
longevidad (edad real) de las especies en particular. El arbol en 
la figura 25-9 no indica que el lobo evolucionara mas reciente- 
niente que la nutria europea, sino solo que su ancestro comun 
precedi6 el ultimo ancestro comun del lobo y el perro domestico, 
Los metodos para Lrazar la filogenia comenzaron con Darwin, 
qtiien a diferencia de Linneo, se dio cuenia de las consecuencias 
evolutivas de la dasificaciOn jer&rquica. Darwin imrodujo la sis- 
temitica filogen^tica en El origen de las especies al escribir: “Nues- 
tras dasificaciones se volveran, en la medida en que se las pueda 
configurar de esa manera, genealogfas 1 2 ’. 


EvaluacLon dc coneeptos 


1. ^Que nivetes de la claslficadon en la figura 25-8 
comparten los seres humanos con el guepardo? 

2. c Qu£ indica el arbol Filogenetico en la figura 25-9 acerca 
de los parentescos evolutivos del guepardo, la mofeta 
rayada, y el lobo? 

Veanse las rcsjmesfas en el Apendice A . 


Concepto 


La sistematica filogenetica describe 
la construction de arboles 
filogeneticos basados en 
caracteristicas eompartidas 

Los patrones de caracteristicas eompartidas pueden representar- 
se en un diagrams llamado cladograma (fig. 25-1 lb, p. 499). Un 
cladograma por si solo no implies historia evoliuiva. Pero si las ca- 
racterisiicas eompartidas se deben a un ancestro comun (es dech; si 
son homologos), entonces, el cladograma forma la base de un arbol 
filogenetico. Dentro del arbol, un dado (del griego klados, rama) se 
define como un grupo de especies que incluye una especie ances¬ 
tral y Lodos sus descendientes* El an&lisis de la manera en que las 
especies pueden agruparse en dados se denomina cladistica. 

Cladistica 

Los dados, al igual que los rangos taxondmicos, pueden agm- 
parse dentro de dados mas grandes. Por ejemplo, la famdia del 
gato representa un dado dentro de un dado mayor que tambien 
incluye la Familia del perro. Pero no todos los agrupamientos de 
organismos se calihcan como dados, Un dado valido es monofi- 
letico (que significa “tribu unica”), que significa que esta com- 
puesto por las especies ancestrales y todos sus descendientes 
(fig. 25-10a). Cuando carecemos de informaeiOn acerca de al- 
gunos miembros de un dado, el resultado es un agrupamiemo 
parafiietico que esta compuesto por una especie ancestral y al- 
gunos, pero no todos sus descendientes (fig- 2 5-10b). O el re¬ 
sultado puede ser un agrupamiemo polifUeuco de varias espe¬ 
cies que carecen de un ancestro comun (fig. 25-10c). Estas si- 
tuaciones demandan una mayor reconstruccion para develar es- 
pedes que unen estos agrupamientos en dados monofileticos. 

Carnetcres pnutitivos y derivados campartidos 

Despues de que los sistematicos hayan separado las similitu¬ 
des homdlogas de las analogas, deben clasificar las homologias 
para distinguir entre caracteres compartidos primitives y com- 
pariidos derivados. Aqui "caracter* hace alusion a cualquier ras- 
go que posea un taxon particular, Los caracteres que son relevan- 
tes para la filogenia, por supuesto, son los homOlogos. Por ejem- 
plo, todos los mamiferos comparten el caracter homologo de una 
columna vertebral. Sin embargo, la presencia de una cdumna 
vertebral no distingue a los mamiferos de otros vertebrados por- 
que los vertebrados no mamiferos como los peces y los reptiles 
tambien tienen columna vertebral. La columna vertebral es una 
estructura homologa que precede a la ramificacion del dado xna- 
mlfero de los otros vertebrados; es un caracter primitive corn- 
par tido, un caracter que es compartido mas alia del taxon que 
tratamos de definir. For el contrario, el pelo, un caracter compar¬ 
tido por todos los mamiferos pero que no se encuentra en los 
veriebrados no mamiferos, es un caracter derivado compartido, 
una novedad evolutiva uniea de un dado particular, en este ca- 
so, el dado de los mamiferos, 

Notese que la columna vertebral tambien puede clasificarse 
como un caracter derivado compartido, pero en un punio de ra¬ 
mificacion mas profundo que distingue a Lodos los vertebrados de 
otros animates. Entre los vertebrados, la columna vertebral se 
considers un caracter primitivo compartido porque evoluciono 
en el ancestro comun a todos los vertebrados. 
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Agrupamiento 1 


Agrupamiento 2 


Agrupamiento 3 


D E G H J K 


LcJ U LJ 



(a) Monofifetico. En este el agrupamiento 
1, Compuesto por las siete especies B-H, es un 
grupo monofiletico, o dado. Un grupo 
monofiletico este constituido por una especie 
ancestral (especie B en este caso) y todas sus 
especies descendientes, S6lo los grupos 
monofil^ticos pueden califi'carse como taxones 
legftimos derivados de la cladfstica. 


0 E G H J K 

UJ UJ u 

L_l I 

l-A-) 

I 

(b) Parafileticos. El agrupamiento 2 no rumple 
con el criteria cladfstico; es parafiletico, lo 
que significa que se compone de un 
ancestro (A en este caso) y algunos, pero no 
todos, los descendientes de ese ancestro (e! 
agrupamiento 2 incluye los descendientes \ t 
J, y K, pero excluye B-H, que tambten 
descienden de A). 


D E G H j K 

U LJ LJ 

LJ 

I 

(c) Polifiletico, El agrupamiento 3 tambten falla 
en fa prueba de cladfstica. Es polififetico, lo 
que significa que carece del ancestro comun 
(A) de las especies en el grupo. M&s abn, un 
taxon v^fido que incluye las especies 
existentes G, H ( J y K, necesariamente, 
contendna tambten a D y E, que tambidn son 
descendientes de A, 


A Figura 25-10, Agrupamientos monofileticos, parafiletieos y polifileticos. 


Grupo ratfemo 

Los sistematicos utilizan la comparacion de grupos extern os 
para diferenciar entre caracteres derivados y caracteres primitives 
compartidos. Para demostrar este mdtodo dispongamos cinco 
vertebrados -un guepardo, una tortuga, una salamandra, un atun 
y una lamprea (un veriebrado acu&tleo sin mandibula)- en un 
dadograma. Como base de comparacion necesitamos designar 
un grupo extemo, que es una especie o un grupo de especies 
que esta estrechamente emparentado con el grupo interno, las 
diversas especies que estamos estudiando; se sabe, que el grupo 
extemo esta menos emparemado de lo que lo estan cualquiera de 
los miembros del grupo interno entre si basandose en otra evi¬ 
dence (como la evidencia paleontolbgica, el desarrollo embrio- 
nario y las secuencias genicas). Una buena eleccidn de un grupo 
extemo para nuestro ejemplo es Brcmcfiiostoma lanceo/cifum (Pa- 
llos, 1774) (nombre comun, anfioxo), un pequerio animal que 
vive en las mansmas y (al igual que los vertebrados) es un miem- 
bro del file Cordata* pero no tiene una columna vertebral. Pode- 
mos comenzar a construir nuestro dadograma por medio de la 
comparacion del grupo interno con el grupo extemo. 

La comparacion del grupo extemo se basa en la suposicibn de 
que las homologfas presentes tamo en el grupo extemo como en 
el grupo interno deben ser caracteres primitives que anteceden a 
la divergence de ambos grupos de aneestros comunes. En nues¬ 
tro caso de estudio, un ejemplo de este caracter es una estructu- 
ra denominada notocorda, un cordon flexible que come a lo lar¬ 
go del animal. Los anfioxos Lienen notocordas durante toda su yi- 
da pero, en los vertebrados, la notocorda esta presente solo en los 
embriones y la reemplaza la columna vertebral en las etapas pos- 
teriores del desarrollo. Las especies que constituyen el grupo in¬ 
terne muestran una mezcla de caracteres primitives y derivados 
compartidos. La comparacion del grupo extemo nos peunite 
centrar la atencion en solo los caracteres que se derivaron en los 
diversos puntos de ramificacibn de la evolution de los vertebra¬ 
dos. La figura 25-1 la tabula ejemplos de estos caracteres. Ob- 
servese que Eodos los vertebrados en el grupo interno tienen 
columna vertebral; este es un caracter primitive compartido que 
estuvo presente en el veriebrado ancestral, pero no en el grupo 
externo. Ahora nbtese que las mandibulas con bisagra son un ca¬ 
racter ausente en las lampreas pero presentes en otros miembros 


del grupo interne; este caracter nos ayuda a idemificar un punto 
de ramificacion temprano en el dado de los vertebrados. La fi¬ 
gura 25-11b ilustra como puede traducirse la informacibn de 
nuestro cuadro de homologias en un dadograma. 

HI dadograma en la figura 25-1 lb no es un arbol filogenetico. 
Cabe sospechar que nos relata una historia evolutiva, pero, para 
convertirlo en un arbol filogenetico, necesitariamos mas informa¬ 
cibn; por ejemplo, de fosiles, que pueden indicar cuando, y en 
que grupos, aparecieron los primeros caracteres, 

Arboles filogeneticos y datacion 

Cualquier cronologia representada por el patron de ramifica- 
cibn de un arbol filogenetico es relativa (antes y despu£s) m&s 
que absoluta (numero de millones de arias atras). Pero algunos 
tipos de diagramas de arbol pueden utilizarse para presentar in¬ 
formacibn m&s especlfica acerca del momento del suceso: los fi- 
logramas presentan mformacibn acerca de la secuencia de aeon- 
tedmientos en relacibn mutua, y los arboles ultrametricos pre- 
sentan la mformacibn del momento real en que tuvo lugar un su¬ 
ceso concrete. 

Filogramas 

En un filograma, la longitud de una rama refleja el numero 
de cambios que se ban producido en una determinada secuencia 
de DNA en ese linaje (fig, 25-12), Nbtese que en el Filograma en 
la figura 25-12, la longitud total de las llneas verticals desde la 
base del arbol hasta el ratbn es menor que la de la linea que con¬ 
duce a las especies del grupo extemo, la mosca de la fruta Dro¬ 
sophila. Esto seriala que se produjeron mas cambios geneticos en 
el linaje de Drosophila que en los linajes de las aves y los mami- 
feros desde que divergieron. En un apartado posterior de este ca- 
pitulo ap renders el mo do en que los cientfficos pueden estimar 
el tiempo que transcuirib para que se produjera un numero par¬ 
ticular de cambios en una secuencia de DNA o RNA, 

Aifro/es uhrametricos 

Aunque las ramas de un filograma pueden tener diferentes 
longitudes, todos los linajes diferentes que descienden de un an¬ 
cestro comun ban perdurado el mismo numero de anos. Toman- 
do un ejemplo extreme, los seres humanos y las bacterias tuvie- 
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Cuatro patas 
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0 

0 

0 

1 

1 
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MandJbulas 

articuladas 
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0 

1 

1 

1 

1 

Columna vertebral 

0 

1 

1 

1 

1 
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(a) Cuadro de earaeteres, Un 0 indie a que un caracter est£ ausente; 
un 1 indica que un caracter est5 presente. 





Anfioxo 
(grupo externo) 


Tortuga Guepardo 

M 

Pdo 

Satamandra 

Huevo amniotieo 
(con envoltura) 

. 

Cuatro patas para caminar 
Mandtbulas arficuladas 



(b) Cladograma* Ef analbis de la distribution de estos caracteres 
derivados puede propordonar una vision mas profunda de la 
filogenia de los vertebrados. 


A Figura 25-11. Construction de un cladograma. 



A Figura 25-12, Filograma. Este filograma se construyo mediante la 
comparacion de genes homologos hedgehog , al emplear e! gen de 
Drosophila corro grupo externo. El gen hedgehog es importante en el 
desarrollo. Las longitudes variables de las ramas indlcan que el gen evo- 
luciond en tasas levemente diferentes en los drstintos linajes. 


ron un ancestro tomrin que vivid hace 3 mil millones de an os. La 
evidencia indica que este ancestro era un procarionte unicelular 
y, por consiguietite, debt haber side mas similar a una bacteria 
modems que a un ser hiimanp. Aunque la estructura de las bae- 
terias parece haber cambiado poeo desde aquel ancestro comun, 
ha habldo 3 mil miUones de anos de evolucidn en el linaje bac- 
teriano, al igual que ha habido 3 mil millones de anos de evolu¬ 
cion en el linaje de los eueariontes que incluye a ios seres huma- 
nos. Esta misma cantidad de tiempo cronologico puede repre- 
sentarse como un arbol uftramemco. En un arbol ultrametrico, 
el patron de ramification es el mismo que en un filograma, pero 
todas las ramas a las que se les puede seguir el rastro desde el an¬ 
cestro cornun hasta la actualidad tienen igual longitud (fig. 25- 
13). Aunque los arboles ultramemcos no contienen infoimacidn 
sobre las diferentes tasas evolutivas que pueden encontrarse en 


los filogramas, pueden extraer information del registro fosil para 
colocar ciertos puntos de ramificacion en el contexto del tiempo 
geolbgico. 

Maxima parsimonia y maxima probabilidad 

A medlda que la information disponible acerca de las secuen- 
cias de DNA se incrementa y se pueden conectar mas y mas es¬ 
pecies, la dificultad de construir el arbol filogenetico que mejor 
describe la historia evolutiva tambien crece. <>Que sucede si ana- 
liza la information de 50 especies? [Existen 3 x 10™ formas dife- 
remes de disponer 50 especies en un arbol! que arbol en este 
enorme bosque refleja la verdadera filogenia? Los sistematieos 
nunca pueden estar seguros de encomrar el mejor arbol en tan 
enorme coleccion de datos, pero pueden acotar las posibilidades 
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► Figura 25 - 13 . Arbol ultrametrico. 

Este arbol ultram^trico se construyd a 
parti r de la misma information molecular 
que el filograma de la figura 25-12. A 
continuation, estos datos se adaptaron 
para encontrar los acontetimientos de ra- 
mificatidn en el registro fdsil, En este 3r- 
bol ultram^tnco, todas las ramiftcationes 
ahora tienen la misma longitud desde la 
base del Srbol a traves de los diversos 
segmentos verticals que conducen a los 
rdtulos en la parte superior Esto refleja la 
evidence de que todos estos flnajes di- 
vergieron a partir del ancestro comun de 
la base en cantidades iguales de tiempo, 
Ndtese tambien que a medida que usted 
se mueve hacia arriba en el arbol, de ca- 
da punto de ramification brotan dos lina- 
jes de igual longitud, representando mo- 
mentos iguales de diverge rid a de dicho 
ancestro comun, Debido a que la rate del 
arbol se ubica un momento antes de que 
com ten ce un registro fosil sustancial, su 
fecha es me nos cierta. 



aplicando los principios de maxima parsimonia y maxima proba¬ 
bilidad. 

De acuerdo con el principio de maxima parsimonia deberia- 
mos investigar primero la explicacion mas simple que sea com¬ 
patible con los datos (el principio de parsimonia tambien se lla¬ 
ma la “Navaja de Occam", en honor a Guillermo de Occam, un 
filosofo del siglo xiv que abogaba por esta metodologia minima- 
lista de resolucion de problemas en la cual se “arrasa" con las 
complicaciones innecesarias), En el caso de los arboles basados 
en caracteres morfologicos, el arbol parsimonioso es el que re- 
quiere que se hay an presentado el menor ntimero de sucesos 
evolutivos en forma de caracteres derivados compartidos. Para 
los filogramas basados en las secuencias de DNA, el arbol mas 
sencillo requiere el menor ntimero de cambios de base. 


El principio de maxima probabilidad enuncia que dadas cier- 
tas reglas acerca de cdmo cambia el DNA a lo largo del tiempo se 
puede encontrar un arbol que refleje la secuencia mas probable de 
sucesos evolutivos. Los metodos de maxima probabilidad incorpo- 
ran tama informacion como sea posible. Como ejemplo simple de 
arboles mas probables y menos probables regresemos a las relacio- 
nes filogeneiicas entre un ser humane, un bongo y un tulip&n. La 
figura 25-14 muestra dos posibles arboles igualmente senciUos 
para estos ires seres vivos, En el arbol 1, el ser humane esta mis em- 
pareniado con el hongo, mientras que en el arbol 2, el ser humane 
esta mas emparentado con el tulipan, El arbol 1 es mas probable si 
suponemos que los cambios en el DNA ocurrieron a tasa iguales a 
lo largo de todas las ramas del arbol desde el ancestro comtin. El ar¬ 
bol 2 tambien es posible, pero requiere aceptar que la tasa de evo- 
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Ser humano 

Hongo 

Tulipan 

Ser 

humano 

0 

30% 

40% 

Hongo 


0 

40% 

Tulipan 
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(a) Diferencias de porcentaje entre secuencias 



Arbof 1: mas probable Arbol 2: menos probable 
(b) Comparacion de arboles posibles 


A Figura 25-14. Los arboles con diferentes probabilidades. Sobre la base de las diferencias de porcentaje entre genes portados por un ser hu¬ 
mano, un bongo y un tulipan (a), podemos construir dos filogramas posibles con la misma longitud total (b). La suma de los porcentajes desde un 
panto de divergencia en un arbol iguala las diferencias de porcentaje como se indican en (a). Por ejemplo, en el arbol 1, la divergent^ ser humane- 
tulipan es de 15% + 5% + 20% = 40%. En el Srbol 2, esta divergencia tambien iguala el 40% (15% + 25%), En el supuesto de que los genes evo- 
lucionaran a la misma velocidad en las diferentes ramas, el arbol 1 es m3s probable que el 3rbol 2. 


iucibn se netrasb en gran medida en el dado de los hongos y que se 
acelero de forma notable en el dado de los tulipanes. Por tanto, al 
suponer que las tasas iguales son mas comunes que las tasas desi¬ 
gnates, el arbol 1 es mas probable. Promo veremos que muchos ge¬ 
nes evolucionan con una tasa aproximadamente igual en diferentes 
linajes, Pero si se encontrase evidenda nueva de tasas designates, jel 
arbol 2 podria ser mas probable! La probabilidad de un arbol de- 
pende de las suposiciones en las cuales se basa. 

Se han desarrollado muchos programas informaticos para 
buscar Arboles que son parsimoniosos y probables, Esto incluyen 
los siguientes metodos: 

1. Los metodos de “distanda” minimizan el total de las dife- 
rencias porcentuales entre todas las secuencias. 

2. Los metodos mas complejos de ‘testados de caracter’ 5 mini¬ 
mizan el numero total de cambios de base o buscan el pa¬ 
tron mas probable de cambios de base entre todas las se¬ 
cuencias. 

Aunque los investigadores nunca pueden estar seguros de que 
arbol refleja verdaderamente la filogenia, si han recopilado una 
gran cantidad de information precisa, los diversos metodos 
generalmente producen arboles similares. Como ejemplo de un 
metodo, la figura 25-15 lo lleva a traves del proceso de identi- 
ficacidn de los Arboles moleculares mas parsimoniosos para un 
problema de cuatro especies. 

.Arboles filogeneticos como hipotesis 

Este es un buen momento para reiterar que cualquier arbol fi- 
logenetico const ituye una hipotesis sobre como se relacionan en¬ 
tre si los diversos organismos en el arbol. La mejor htpbtesis es la 
que hace concordar mejor «toda la infonnaciOn disponible. Una 
hipotesis ftlogentiica puede modificarse cuando hay nuevas evi- 
dencias que obligan a los sisrematieos a revisar sus arboles. De 
hecho, muchas hipotesis filogeneticas mas antiguas se han cam- 
biado o rcchazado desde ia introduction de los metodos molecu¬ 
lares para comparar especies y trazar filogenias. 


Con frecuencia, en ausencia de informacion contradictor^, el ar¬ 
bol mas parsimonioso es tambien el mas probable, pero, a veces, 
existe una poderosa evidenda que indica que la mejor hipotesis no 
es la mas parsimoniosa (fig. 25-16). La naturaleza no siempre to- 
ma el curso mas simple. Quizes, el caracter molecular o morfolbgi- 
co particular que utilizamos para clasificar el taxon, en realidad, 
evolution^ multiples veces. Por ejemplo, tanto las aves como los 
mamiferos tienen corazones con cuatro camaras, mientras que los 
lagartos, las serpientes, las tortugas y los cocodrilos tienen corazo¬ 
nes con tres camaras (vease cap, 42), La suposicidn mas sencilla se- 
ria que el corazon de cuatro camaras evoluciono una vez y estuvo 
presente en un ancestro comun a las aves y a los mamiferos pero no 
a los lagartos, las serpientes, las tortugas y los cocodrilos. Sin em¬ 
bargo, hay abundances evidencias que indican que las aves estan 
mas emparentadas con los lagartos, las serpientes, las tortugas y los 
cocodrilos que con los mamiferos. Por consiguieme, el corazon de 
cuatro camaras parece haber evolucionado de forma independten- 
te en las aves y en los animates. En efecto, los estudios han demos- 
trade que los corazones de cuatro camaras de las aves y los mami¬ 
feros se desarrollaron de forma diferente, lo que sustema la hipote¬ 
sis de que evolucionaron de forma independiente. El arbol aparen- 
temente parsimonioso de la figura 25-16a no es compatible con es- 
tos hechos, mientras que el arbol de la figura 25-16b concuerda con 
los hechos adicionates. 

En esLe ejemplo, el problema no tiene que ver tanto con el 
principle de parsimonia como con el asunto de la analogfa-ho- 
mologia. Los corazones de cuatro camaras de las aves y los ma¬ 
miferos resultan ser analogos, no homologos. Los cambios coin- 
cidentes de bases en las secuencias de DNA de dos especies tam¬ 
bien pueden susritarse de forma independieme, pero mientras 
haya mas bases involucradas, es menos probable que los cambios 
coincidentes sean pura casuaiidad. Aplicar la parsimonia en la 
sistematica molecular es mas liable para un conjunto de datos de 
muchas secuencias largas de DNA que para un conjunto de da¬ 
tos mas pequerio. igualmente, es menos probable que un mal jui- 
cio sobre una similitud an&loga en morfologia, como un caracter 
(homdlogo) derivado compartido, distorsione un arbol filogene- 
tico si cada clado en el arbol se define por varios caracteres deri- 
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Aplicacion del principio de parsimonia a un probiema de sistematica molecular 



Al considerar las filogenias posibles para un 
grupo de espedes, los sistem^ticos comparan la informatidn mo¬ 
lecular de la especie. La forma mas eficiente de estudiar las diver- 
sas hipotesis filogen£ticas es comenzar por considerar las mas 
parsimoniosas; es decir, las hipdtesis que requieren que ocurra el 
menor numero de sucesos evolutivos (cambios moleculares), 


Siga los pasos numerados a medida que aplicamos 
el principio de parsimonia a un probiema filogen^tico hipotetico 
que afecta a cuatro espedes de aves estrechamente emparentadas. 


Primero dibuje las filogenias posibles para 
las espedes (aqui se muestran solo 3 de los 
15 Wholes posibles que relacionan a estas 
cuatro espedes). 






Especie 


Espede 


Especie 


Espede 

I 


11 


111 


IV 


□ IlDlIlQ^QIIllinQZlElEQDII] 

vv vv vv 


r 


Tres posibles hipotesis filog£nicas 


Tabule la informacibn molecular para las espedes (en este ejemplo 
simplifieado, la informacibn representa una secuencia de DNA que se 
compone de solo siete bases de nudebtidos). 


Sit los en la secuencia de DNA 


Espedes 



Ahora centrese en el sitio 1 de la secuencia de DNA. Un unico suce- 
so de cambio de base, marcado medlante la barra transversal en ia 
rama que conduce a la especie 1, es suficiente para exp!icar la infor¬ 
mation de el sitio 1. 



Bases en el 
sitio 1 para 
cad a especie 
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Al continuar la comparacion de ba¬ 
ses en los sitios 2, 3 y 4 se hace evl- 
dente que tada uno de estos 
posibles boles requiere un total de 
cuatro sucesos de cambios de base 
(marcados por barras transversals). 
Por lo tanto, los prinneros cuatro si¬ 
tios de esta secuencia de DNA no 
nos ayudan a identificar e! arbol 
mas parsimonioso. 




YY YY 


Despues de analizar los sitios 5 y 6, 
encontramos que el primer arbol 
requiere menos sucesos evolutivos 
que los otros dos arboles (dos cam¬ 
bios de base frente a cuatro). Ob¬ 
serve que en estos diagramas 
suponemos que el ancestro comun 
tenia GG en los sitios 5 y 6. Pero 
induso si comenz^ramos con un 
ancestro AA, el primer arbol toda- 
vfa requerina solo dos cambios, 
mientras que se necesitarfan cuatro 
cambios para que las otras hipbte- 
sis funcionaran. Mantenga en men- 
te que el prindpio de parsimonia 
solo co ns id era el numero total de 
sucesos, no la naturateza particular 
de los sucesos (cu^n probable es 
que sucedan Ids cambios de bases). 




l En el sit io 7, los tres Arboles tambien 
difieren en el numero de aconted- 
mientos evolutivos necesarios para 
explicar la informacibn de DNA. 




Para identificar el 3r- 
bol nricis sencillo surnames todos los su¬ 
cesos de cambios de bases destacados 
en los pasos 3-6 (no Divide incluir los 
cambios del sitio 1). Concluimos que el 
primer arbol es el m3s parsimonioso de 
estas tres posibles filogenias (pero ahora 
debemos completar nuestra bdsqueda 
investigando los otros 12 arboles posi- 
bles). 


RESULTADOS 




9 sucesos 


10 sucesos 
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vados. Las hipotesis filogen£ticas mas fuertes son las que tienen 
un sustemo de multiples tineas de evidencia morfologica y mo¬ 
lecular al igual que de evidencia fosil 


Evaluation de conceptos 


1. Para distinguir un clado de mamiferos, en particular, 
dentro de wn clado mas grande que corresponde a la 
clase Mammalia, ^seria el pelo un caracter util? ^Por que 
si b por que no? 

2, ^Por que el arbol mas parsimonioso no sera necesaria- 
mente el mas precise para representar las relaciones evo- 
lutivas 

entre on grupo de espedes en particular? 

Veanse las respuestas en d Aptndice A. 


Concepto 


Gran parte de la historia evolutiva 
de un organismo esta 
documentada en su genoma 

Usied pudo ver a lo largo de.todo este capftulo que la sistema- 
tica molecular -comparar los acidos nucleicos u otras molSculas 
para deducir el pareniesco- es una herramienta valiosa para ras- 
trear la historia evolutiva de un organismo. El enfoque molecu¬ 
lar nos ayuda a entender las relaciones filogeneticas que no pue- 
den medirse mediante tnetodos moteculares como la anatomia 
comparativa. Por ejemplo, la sistematica molecular nos ayuda a 
desvelar las relaciones evoluiivas entre grnpos que tienen pocos 
pumos en comun pata una comparacibn morfologica, como los 
seres humanos y las bacterias. Es posible reconstruir las filoge- 
nias entre grupos o bacterias de ia actualidad y otras microorga- 
nismos para los cuales no tenemos ningun registro fosil. La siste- 
mauea molecular permiie a los cientificos comparar la divergen¬ 
ce genetica dentro de una especie- La biologla molecular nos ha 
ayudado a extender la sistematica a las relaciones evolutivas que 
estan por eneima y por debajo del nivel de las especies, desde las 
ramas principals del arbol de la vida hasta sus ramitas mas ft- 
nas. No obstante, con frecuencia, sus hallazgos no son decisivos, 
como cases en los en que el taxon divergib casi al mismo tiempo 
en el pasado distante. Las diferencias pueden ser aparentes, pero 
no el orden de su aparidbn. 

La capacidad de los irboles moleculares para abarcar tanto 
los periodos de tiempo conos como los largos se basa en que 
di femmes genes evolutionary a tasas diferentes, incluso en el 
mismo linaje evolutivo. Por ejemplo, el DNA que codifica el 
RNA ribosomico (rRNA) cambia relativamente poco, por lo que 
las comparaciones de las secuencias de DNA en estos genes son 
utiles para investigar relaciones entre taxones que divergieron 
hace aentos de millones de anos. Los esmdios de las secuen¬ 
cias de rRNA, por ejemplo, indican que los hongos estan mas 
estrechameme empareniados con los animates que con las 
plantas (fig. 25-2). Por el contrario, el DNA en la mkocondria 
(mtDNA) evolutions de forma relativamente rapida y puede 
utilizarse para explcrar sucesos evolutivos recientes. Un equipo 
de investigation trazb las relaciones entre los grupos de natives 



(a) Clado mamifero-ave 





A Figura 25-16, la parsimonia y la analogia frente a una dificut- 
tad en ia homologia. Si interpretamos a I coraz6n de cuatro c^maras 
de las aves y los mamiferos como homologos en lugar de analogos y no 
utiiizamos ninguna otra informaclon, el arbol en (a) parece ser el mSs 
parsimonioso Sin embargo, hay abundantes evidences que sustentan la 
hipbtesis de que las aves y los lagartos estan mas estrechamente empa- 
rentados que las aves y los mamiferos y que los corazones de cuatro ta- 
maras evolucionaron mas de una vez, para dar sustento al arbol en (b). 


americanos por medio de sus secuencias de mtDNA. Los ha¬ 
llazgos moleculares corroboran otra evidencia de que los Indies 
Pimas de Arizona, los Mayas de Mejico, y los Yanomanis de Ve¬ 
nezuela estan muy empareniados, por lo que deseenderian de 
la primera de tres oleadas de inmigranies que cruzaron el estre- 
cho de tierra de Bering desde Asia a America hace alrededor de 
13 000 anos. 

Duplicacion de genes y familias genicas 

La duplicacion de genes es uno de los tip os en la evolucibn 
mas importanies de mutation, debido a que incremema el ntime- 
ro de genes en el genoma, y propordona oportunidades para que 
haya eambios evolutivos posteriores. Ahora se pueden seguir con 
details las filogenias moleculares de la duplicacion de genes y la 
influencia de estas duplicaciones en la evolution del genoma. Es- 
tas filogenias deben explicar las duplicaciones repetidas que pro- 
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Duplicacibn gGnica 



A Figura 25-17. Dos tipos de genes homologos. Las bandas de 
color marcan regiones de los genes donde se han acumulado diferen- 
das en las secuencias de base. Los genes ortbiogos solo pueden diver¬ 
gir despubs de la especiacibn, mientras que Jos genes paralogos pueden 
divergir dentro del mismo linaje evolutivo. 


dujeron familias genicas, que sou grupos de genes emparentados 
dentro del genoma de un oiganismo (fig. 19-17). Al igual que los 
genes homologos en diferentes especies, estos genes duplicados 
uenen ancestros contunes. Distinguimos estos tipos de genes ho- 
mologos por medio de nombres diferentes: genes ortologos y ge¬ 
nes paralogos. 

El termino genes ortologos (del griego orthos, derecho) se re- 
fiere a los genes homologos que se pasan en Imea recta de una 
generacion a la siguiente pero que han terminado en diferentes 
acervos genicos debido a la especiacion (fig. 25-17a). Los genes 
de la hemoglobina p en los seres humanos y en los raiones son 
ortologos. 

Los genes paralogos (del griego para, al lado de) resultan de 
la duplication de genes, por lo que se encuentran en mas de una 
copia en el mismo genoma (fig, 25-17b). En el capltulo 23, us- 
tecl encontro un ejemplo: los genes del receptor olfativo, que han 
sufrido muchas duplicaciones de genes en los animates vertebra- 
dos. Los seres humanos y los ratones Uenen familias enomies de 
mas de 1 000 de estos genes paralogos. 

Es posible describir la mayoria de los genes que constituyen 
genomas como re presen tantes de uno de estos dos tipos de ho- 
mologia, Notese que los genes ortologos solo pueden divergir 
despues de que haya tenido lugar la especiacion, con el resulta- 
do de que los genes se encuentran en acervos genicos separados. 
Por ejemplo, los seres humanos y los ratones lienen un gen de 
hemoglobina P I undonaL Estos genes cumplen funciones simila- 
res, pero sus secuencias han divergido desde el moment© en que 
los seres humanos y los ratones tuvieron un ancestro comun. Por 
otro lado, los genes paralogos pueden divergir incluso mientras 
se encuentran en el mismo acervo gbnico debido a que estan pre¬ 
semes en mas de una copia en el genoma. Los genes paralogos 


que comp re n den la familia de genes del receptor olfativo en los 
seres humanos han divergido entre si durante nuestra larga his- 
toria evolutiva, Ahora especifican proteinas que confieren sensi- 
bilidad [rente una amplia variedad de olores, desde los alimentos 
hast a las feromonas sexuales. 

Evolution del genoma 

Ahora que podemos comparar los genomas completes de di¬ 
ferentes organismos, incluyendo el nuestro, han surgido dos he- 
chos notables. Primero, los genes ortologos estan ampliamente 
diseminados y pueden extenderse a traves de enormes distancias 
evolutivas. El 99% de los genes de los seres humanos y los rato¬ 
nes son perceptiblemente ortblogos y el 50% de nuestros genes 
son ortologos con los de la levadura. Esta notable universalidad 
demuestra que todos los organismos vivos comparten muchas 
vias bioquimicas y del desarrollo. 

Y segundo, el numero de genes no parece haberse incremen- 
tado a traves de la duplicacion en el mismo grade que la comple- 
jidad fenotipica. Los seres humanos uenen apenas cinco veces 
mas genes que la levadura, un eucarionte unicelular simple, a pe- 
sar de que -a diferencia de las cblulas de la levadura- tenemos 
un cerebro grande y complejo y un cuerpo que contiene mas de 
200 tipos de tejidos diferentes. Est&n apareciendo evidencias de 
que muchos genes humanos son m&s versatiles que los de la le¬ 
vadura y son eapaces de desempenar una amplia variedad de ta- 
reas en diversos tejidos del cuerpo. Frente a nosotros se extiende 
un enorme y excitame desafto cientlfico: desentraiiar los meca- 
nismos que permiien esta adaptabilidad genomica. 


Evaluation de conceptos 


1. Explique de que forma las comparadones entre las pro¬ 
teinas de dos especies pueden proporcionar information 
acerca de su parentesco evolutivo. 

2. Contraste los genes ortologos con los paralogos. 

Viansc las respuestas c\i d Apindtee A. 


Concepto 


Los relojes moleculares contribuyen 
a trazar el tiempo evolutivo 

Como mencionamos al principle de este capitulo, uno de los 
objetivos de la biologia evoluiiva es comprender las relaciones 
que hay entre todos los organismos vivos, incluidos aquellos pa¬ 
ra los cuales no hay fosiles. Sin embargo, cuando extendemos las 
filogenias moleculares mas alia del registro fosil, debemos confiar 
en una suposidon importante acerca de cbmo puede suscitarse 
el cambio a nivel molecular. 

Relojes moleculares 

Recuerde nuestra afirmacidn previa de que los investigadores 
estimaron que el ancestro comun de las silversword hawaianas vi- 
vib hace alrededor de 5 millones de ahos. iC6mo elaboraron es- 
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ta estimation? Esta se basa en el concepto de reloj molecular, un 
patrOn para medir el tiempo absolute de cambio evolutive basa- 
do en la observation de que algunos genes y otras regiones de ge- 
nomas parecen evolutional a velocidad constante. La suposicion 
que subyace a los relojes moleculares es que el nrimero de susii- 
tuciones nuckotidicas en los genes ortologos es proportional al 
tiempo transcurrido desde que las especies se ramificaron a par¬ 
ti r de su an test ro comum En el caso de los genes paralogos, el 
numero de sustituciones es proporcional al tiempo transcurrido 
desde que los genes se duplicaron . 

Podemos caiibrar el reloj molecular de un gen que tenia una 
tasa de evolucirin promedio liable representando graficamente el 
numero de diferencias nucleotldicas en Tuncidn de los tieinpos 
de una serie de puntos de ramification evolutivos que se cono- 
cen en [unci on del registro fosil Luego, la tinea grafica que re¬ 
presents la velocidad evolutiva de este reloj molecular puede uti- 
lizarse para estimar la fecha de episodios evolutivos que no pue- 
den diseemirse a partir del registro fosil, como el origen de las 
silvers words. 

For supuesm, ningun gen marca el tiempo con total precision. 
De hecho, algunas porciones del genoma parecen haber evolu- 
cionado en tropezones irregulares que no habrian seguido en ab¬ 
solute el ritmo regular de un reloj, E incluso los genes que pare¬ 
cen tener relojes moleculares fiables son precisos solo en el sen- 
tido estadlstieo de que muestran una tasa de cambio promedio 
bastame estable; con el tiempo, aim puede haber desviationes 
aleatorias por encima y por debajo de esta tasa promedio. For ul¬ 
timo, incluso entre los genes que son como relojes, la velocidad 
del reloj puede variai enormemente de un gen a otro; algunos ge¬ 
nes evolutionan un milldn de veces mas rapido que otros. 

Teona neutral 

La regularidad del cambio que nos pennite uTilizar algunos 
genes como relojes moleculares eleva la posiMidad de que mu- 
chos de los cambios en estas secuencias sean resuliado de deri- 
vas geneticas, y que los cambios sean mayoritariamente neutra- 
les: ni favorables ni perjudiciales a la adaptacidn. En la decada de 
I960, Jack King y Thomas Jukes, de la Universidad de California 
en Berkeley, y Maloo Kimura, del InstiLuto National Japones de 
Genetica, publicaron estudios que sustentan esta teoria neutral: 
es decir, que gran parte del cambio evolutive en los genes y pro- 
teinas no tiene efecto en la adaptabilidad y por lo tanto. no esta 
influido por la selection darwiniana, Kimura sehald que muchas 
mutaciones nuevas son daninas y se eliminan rapidamente. Pern 
si la mayoria de las restantes son neutrales y tienen poco o nin¬ 
gun efecto en la adaptabilidad, entonces, la tasa de cambio mo¬ 
lecular deberia ser regular como un reloj. Las diferencias en la ve¬ 
locidad del reloj en distintos genes son una funcidn de la impor¬ 
tance de cada gen. Si la secuencia exacia de aminodcidos que es- 
pecifica un gen es esencial para la supervivencia, la mayoria de 
los cambios mutacionales seran daninos y solo unos pocos seran 
neutrales. Como resuliado, esos genes solamente cambian con 
lentitud. Pero si la secuencia exacta de ammoacidos es menos ert- 
tica, menos de las nuevas mutaciones seran daninas y mas ser^n 
neutrales. Estes genes cambian con mayor rapidez. 

Las dificuhades con Jos relojes inoleculares 

En realidad, el reloj molecular no funciona de forma tan esta¬ 
ble como predice la teoria neutral, Es probable que muchas irre- 
gularidades sean resultado de la selection natural, en la cual al¬ 
gunos cambios de DNA se ven favorecidos en lugar de otros. En 


consecuentia, algunos cientificos cuestionan la utilidad de los re¬ 
lojes inoleculares para determinar los tieinpos de la evolution. 
$u eseepticismo es parte de un debate mas amplio acerca del gra- 
do en el cual la variation genetica neutral puede explicar la di- 
versidad del DNA. De hecho, hay nuevas evidences que sugie- 
ren que cast la mitad de las diferencias aminoacidicas en las pro- 
teinas de dos especies de Drosophila, D. simulans y D, yakubtf, no 
son neuLrales, sino que fueron resultado de la selection natural 
directional. Sin embargo, es probable que a lo largo de periodos 
de tiempo extremadatneme largos, las fluctuations en la tasa de 
evolution debida a la presion selective alcancen un promedio, de 
forma que incluso los genes con relojes irregulares pueden servir 
como marcadores aproximados del tiempo transcurrido. 

Surge otra cuestidn cuando los investigadores imentan extender 
los relojes moleculares mas alia del lapso de tiempo documentado 
por el registro fdsil. Aunque algunos fosiles datan de 3 mil millo- 
nes de arios atras, estos son muy raros. Un registro fdsil abundan- 
te se extiende solo a partir de alrededor de 530 millones de arios 
atras, pero se ban utilizado los relojes moleculares para datar di- 
vergencias evoluLivas que tuvieron lugar hace mil millones de arios 
o mas. Estas estimaciones suponen que los relojes fueron constan- 
tes durante todo ese tiempo. Por lo tanto, es probable que estas es¬ 
timations tengan un alto grade de incerudumbre. 

Abdication de itu reloj molecular: el origen del HIV 

Recientememe, los investigadores del Laboratorio National 
Los Alamos en Nuevo Mexico utilizaron un reloj molecular para 
datar el origen de la Infeccidn por HIV en los seres humanos. El 
analisis filogenetico muestra que el HIY el virus que causa el Sl- 
DA, descendio de virus que infectaron a chimpaneds y otros pri¬ 
mates (los virus no causan ninguna enfennedad como el SIDA en 
huespedes no humanos). ^Cuando se trasmitio el HIV a los seres 
humanos? No hay una respuesta simple debido a que el virus se 
propago a los seres humanos mas de una vez. Los origenes mul¬ 
tiples del HIV estan reflejados en la variedad de cepas (tipos ge- 
neticos) del virus, El material genetico del HIV esta constituido 
por RNA y, al igual que otros virus de RNA, evolutiona t&pida- 
mente. 

La cepa mas extendida en seres humanos es la HIV-1 M. Para 
loealizar con precision la infection por HIV-1 M mas temprana, 
los investigadores compararon las muestras de los virus en diver- 
sos momentos durante la epidemia, incluida una secuencia viral 
parcial de 1959. Las muestras revelaron que el virus ha evolucio- 
nado de forma notablemente similar a un mecanismo de reloje- 
ria desde 1959. Al realizar la extrapolation a partir de su reloj 
molecular, los investigadores concluyeron que la primera irans- 
mision del HIV-1 M a los seres humanos tuvo lugar durante la 
decada de 1930. 

El arbol universal de la vida 

En la decada de 1960, los investigadores que descifraban el 
codigo genetico descubrieron que es universal en todas las for¬ 
mas de vida, Dedujeron que todos los organismos actuates deben 
tener, en eonsecuencia, un ancestro comun. Hoy los investigado- 
res estan aplicando la sistemaiica para conectar todos los organis¬ 
mos en un arbol de la vida (fig, 25*18), 

Los investigadores urilizan dos criterios para identificar regio¬ 
nes de moteculas de DNA que pueden demostrar el patron de ra¬ 
mification de este arbol. Las regiones deben ser capaces de ser 
secuenciadas, y deben haber evolucionado tan lentameme que 
incluso las homologias entre organismos con un parentesco leja- 
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▲ Figure 25*18* El arbol universal de la vida, Todos los organis- 
mos vivos estan divi didos en tres dominios: Bacteria, Archaea y Euka- 
na. Los detalles de este arbol cambiar^n a medida que dispongamos de 
nuevos datos r pero sus Ifneas generales parecen firmes. 


no aun puedan detectarse, Los genes de rRNA, que codifican pa¬ 
ra las partes de RNA de ios ribosomas, se ajustan a estos reque- 
nmientos. Puesto que los genes de rRNA son fundamentales pa¬ 
ra los trabajos de la celula, su reloj molecular corre con tanta len- 
LLLud que pueden servir como base para un arbol universal de la 
vida, En los capitulos siguientes analizaremos con mayor detalle 
este mol pero por el momento baremos una observation: 

1. El arbol de la vida se eonipone de tres grandes dominios: 
Archaea, Bacteria y Eukarya. El dominio Bacteria incluye la 
mayor parte de los procariontes conocidos en la actualidad, en- 
ire ellos, las bacierias estrechamente emparentadas con los do- 
roplastos y las mitocondrias (examinaremos el origen bacteria- 
no de estos organulos en el capimlo 26). El segundo dominio, 
Archaea, es un grupo diverse de organismos procariontes que 
habitan una amplia variedad de ambientes. Algunas arqueobac- 


terias pueden utilizar el hidrogeno como fuente de energta, y ah 
gunas fueron las principales fuentes de los depositos de gas na¬ 
tural que se encuentran en la corteza terrestre. En el capltulo 27 
se exploran las bacterias y las arqueobacterias con mayor deta¬ 
lle, El tercer dominio, Eukarya, esta compuesto por todos los 
organismos que poseen celulas con un nticleo verdadero. Este 
dominio incluye los numerosos grupos de organismos unicelu- 
tares T al igual que las plantas mukicelulares, los bongos y los 
animates, y se tratara en los capitulos 28 a 34. 

2. La historia inicial de estos tres dominios aun no esta clara. 

Las comparaeiones de genomas completos de los tres dominios 
muestran que, en especial durante la historia primitiva de la vi¬ 
da, hubo imercambios sustanciales de genes entre los organis¬ 
mos de los diferentes dominios. Esto tuvo lugar mediante la 
transferencia genica horizontal, en la cual bs genes son trans- 
leridos de un genoma a otro a craves de mecanismos como ios 
elementos transponibles, y quizas a craves de fusiones de orga¬ 
nismos diferentes. El primer eucarionte pudo haber surgido a 
traves de estas fusiones entre una bacteria ancestral y una ar- 
queobacteria ancestral. Debido a que bs drboles Rlogenericos se 
basan en la suposicion de que bs genes pasan verticalmente de 
una generation a la siguiente, la ocurrencia de esos sucesos ho- 
rizontales significa que los arbofes universales construidos a 
partir de diferentes genes con frecuencia dan resultados incom¬ 
patibles, en particular, cerca de la raiz del &rboL Como resulta- 
do, los detalles del arbol se revisan eontinuameme. Sin embar¬ 
go, la divisibn en tres grandes dominios ha permanecido segu- 
ra desde que los sistematicos vislumbraron por primera vez la 
forma global del arbol universal. 

En la siguiente unidad de capitulos exploraremos la historia 
de la diversidad biologica y su variedad actual. Nuestro estudio 
se basara en los conceptos de evolution y sistematica que ha 
aprendido en esta unidad. 


Evaluation de conccplos 


1. iQut es un reloj molecular? ^Que suposicion subyace a! 
uso de un reloj molecular? 

2. Explique como pudieron ocurrir numerosos canibios de 
bases en el DNA y no tener ningun efecto en la 
adaptabilidad de un organismo, 

Wanse ks respuestas en el Apindiee A. 


Revision 


cap 


RESUMEN DE CONCEPTOS CLAVE 


Contcpto 


Las filogenias sc basan en los ancestros comunes 
mferidos a partir de la evidencia fosil, 
morfologica y molecular 


El registro fosil (p, 492), El registro fdsil se basa en organismos fOsi- 
les preservados en los estratos geologicos de diferentes edades y reve- 
\m camcteristicas ancestrales que pueden haberse perdido 

Homologias morfologicas y nioleculares (pp* 492-495). Es pro¬ 
bable que los organismos que comparten morfoioglas muy similares 
o secuencias de DNA e$t£n mas estrechamente emparertiados que 
los organismos con estrucLuras muy diferentes y secuencias geneti- 
cas. Pero la homologia (similitud debida al ancestro comun) debe 
clasificarse a partir de la analogia (similitud debida a la evolucidn 
converge me). 
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En www.medicapanamericaiia.com/cainpbell encontrara ejertieios interactive}*, animations*, 
videos y preguntas de autoevaluaeion. 


ConccpLo 


La sistematica filogenetica conecta la clasificacion 
con la historia cvolutiva 

Nomenklatura binomial (p, 495), El sistema de Linneo otorga a 
los organism os un nombre de dos panes; on g£nero mas on epfteto 
especifico. 

Clarification jcrarquica (pp, 495-496), Linneo intradujo un sis- 
Lema para agrupar espeeies en categories cada vez mas amplias. 

Vincula cion entre clarification y filogenia (pp. 496-497). Los 

sistematicos represeruan las relationes evolutlvas como arboles fiio- 
geneticos, que pueden basarse en di versos tipos de evidenda. 


Concep i o 


La sistematica filogenetica describe la construccion 
tie arboles filogeneticos basados en earacterislieas 
compartidas 

► Cladistica (pp, 497-498), Un dado es urn agrupacidn monofifoti- 
ca de espeeies que incluye una especie ancestral y todos sus des- 
cendientes, En el aMlisis dadistico, los dados se definen por sus 
novedades evolutivas, o caracteres derivados companidos. Estos se 
identifican por medio de la eomparaeiOu de espeeies del grupo in¬ 
terne con una especie de un grupo exierno que no tiene el earacier 
derivado compartido. 

Arboles filogeneticos y da tad on (pp, 498-499). En los filogra- 
mas, la iongiiud de una rama reQeja el numero de cambios evoluii- 
vos en ese linaje. Los arboles ulirameirieos ubican los punios de 
ramification evolutiva en el comexto del tiempo geofogieo. 

Maxima parsimonia y maxima probabilidad (pp, 499-501), 

Entre las hiptitesis ftlogentiicas, el arhol mas parsimonioso es el 
que requiere menos cambios evolu Lives, y el tnAs probable es el que 
se basa en el patrbn de cambios mas probable. 

> Arboles filogeneticos como bipotesis (pp. 501-504). Las mejo- 
res bipotesis filogeMticas son las que concuerdan con la mayoria 
de la information; morfologica, molecular y fosil. 


Con cep to 


Gran parte de la historia evolutiva de un organismo 
esta documentada en su genoma 

Duplication de genes y fa ini lias genicas (pp, 504-505). Los genes 
orttilogos, que se encuentran en una unica copia en el genoma, pue¬ 
den divergir solo despues de la especiacibm Los genes par&logos sur- 
gen a traves de la duplication dentro de un genoma y pueden divergir 
dentro de un clado; a menudo agregan fund ones nuevas. 

Evolution dd genoma (p. 305). Con frecuentia, los genes ortolo- 
gos son companidos por espeeies rdacionadas de forma distante. 

La variation relativamente pequefta en el numero total de genes en 
los organ ismos de complejidad variable indica que los genes de los 
organismos complejos son rimy Versailles y que cada gen puede 
realizar muchas funciones. 






lucion pasada. Estos relojes moleculares pueden ser resultado de la 
fijacidn de mutactones neutrales, pero incluso cuando la selection 
desempena un papel, muchos genes tienden a cambiar de una rna- 
nera tan uni forme como el rkmo de un mecanismo de relojeria a lo 
largo de extensos peiiodos de tiempo. Los investigadores ban medi- 
do algunos relojes moleculares y ban mostrado que son notable- 
mente constantes. Sin embargo, oLros genes, cambian de forma 
menos predetible. 



I> El arbol universal de la vida (pp. 506-507). El arhol de la vida 
tiene tres grandes dados (dominies): BacLeria, Archaea y Eukarya. 


EVALUACION DE CONOCIMIENTOS 


Autoevaluaeion 

1. Si los seres humanos y los pandas pcrienecen a la misma clase, en- 
tonces tambitir deben pertenecer al mismo: 

a. Orden. d. g£nero. 

b. File, e, especie, 

c. Familia. 

2. Tres espeeies vivas X, Y y Z compart en. un ancestro comtin I, al 
igual que las espeeies extintas U y V Un grupo de espeeies T t X, Y y 
Z constituyen: 

a, Un taxbn valido 

b, Un dado monofiletico, 

c, Un agnipamiento monofiletico, 

d, Un agrupamiento polifiletico, 

e, Un grupo interne para comparer con la especie U como grupo 
extemo. 

3. En una comparecibn de ayes con mamiferos, tener cuairo apendb 
ces es: 

a. Un caracter primitive compartido, 

b. Un caracter derivado compartido, 

c. Un caracter util para distinguir a las aves de los mamiferos. 

d. Un ejemplo de analogla mas que de homologia. 

e. Un caracter util para clasificar espeeies de aves. 

4. [Como se apMcatfa el printipio de parsimonia a la construction de 
un arbol filogentiico? 

a. Eligiendo un Arbol que suponga que todos los cambios evoluti¬ 
vos son igualmente probables. 

b, Eligiendo el &rbol en el cual los puntos de ramification se basan 
en tan los caracteres derivados como sea posible. 

c= Basando los arboles filogentiicos solo en el registro fosil, puesto 
que 6ste proporciona la explication mas simple para la evolu¬ 
tion, 

el. Eligiendo el £rbol que represente los menores cambios evoluti¬ 
vos, bien en las secuencias de DNA o en la morfologla, 
e. Eligiendo el arbol con el raenor numero de punios de ramification. 


Concept© 


Los relojes moleculares contribuyen a irazar 
el tiempo evolutivo 

Relojes moleculares (pp. 505-506). Las secuencias de bases de 
algunas regiones del DNA cambian a una velocidad suficientemente 
conststeme como para permittr la datacidn de episodios en la evo- 


5. [Coal seria la mejor fuente de informacion para determinar las rela- 
ciones filogeneticas de los Imajes de los proListas que divergieron 
hace cientos de millones de aaos? 

a, Fosil es del eon Proterozoico. 

b, Caracteres morfofogicos que son companidos y derivados, 

c, Secuencias de aminoacidos de sus diversas moleculas de cloiofi- 
la. 
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d. Secuencias de miDNA. 

e. Secuencias g£mcas de rRNA. 

6. Si fuera a utilizar analisis dadfcticos para constituir un arbol filogdii- 
co de gatos, ^cual de Ids siguientes seria el mejor grupo externo? 

a. Lebn d. Guepardo 

b. GaLo domestico e. Tigre 

c. Lobo 

7. ^Cu3l de los dates siguientes serla mas util para construir arboles 
Filogendicos para diversas especies de peces? 

a. Varias caracteristieas anabgas convpanidas por todos los peces. 
b> Una unica caracteriscica homDloga companida por todos los pe¬ 
ces. 

c, El grade total de similimd morfologica entre diversas especies 
de peces. 

d, Varias caracteristieas que se piensa que evolucionaron despu£s 
de que diferentes peces divergieron entre si. 

e, Una nnica caracteristica que es diferente en todos los peces, 

8. Las longitudes relativas de las ramas de los anfibios y los ratones en 
el filograma de la figura 25-12 indica que 

a. Los anfibios evolucionaron antes que los ratones. 

b. Los ratones evolucionaron antes que los anfibios. 

c. Los genes de anfibios y ratones solo tienen homoplasias coinci- 
dentes. 

d. E! gen hombbgo evolucionb con mayor rapidez en los anfibios. 

e. El gen homologo evoluciono con mayor rapidez en los ratones. 

9. Seleccione el par de genes ortologos de la siguiente lLsta: 

a. Hemoglobins oc humana y genes de hemoglobin^ a del chim- 
pance. 

b. Dos alelos del gen de la hemoglobin a ex humana, 

c. Gen de insulins de ratdn y gen de lipo de apareamiento de la le- 
vadura ♦ 

d. Dos genes de receptores olfativos de rata. 

e. Las copias multiples de genes de rRNA en un genoma eucarion- 
te. 

10. La reciente estimacion de que el HIV-1 M se transmitib por prime- 
ra vez de los chimpanc£s a los seres humanos en la decada de 
1930 se basa en: 

a. La primera evidencia clinica del S1DA regisirada en los registros 
locales de una villa en Africa. 


b. Un reloj molecular que utilizd cambics en las secuencias de un 
gen de HIV extraido como muesLra de pacientes durante los tilU- 
mos 40 aftos para proyectar hacia atr£s hasta un origen estimado. 

c. Una comparacion de genes homologos en el HIV encontrado en 
los chimpances y en los seres humanos. 

d. Una explication parsimoniosa de la relacion evoluuva entre las di¬ 
versas cepas dc virus encontradas en los seres humanos hasta el dia 
de hoy. 

e + El descubrirmento de HIV en una muestra de sangre de la d£ca- 
da de 1930. 

Vcanse Ins respuestas en el Apendite A. 


Interrelacion evolutiva 

Darwin sugirio observar a los parientes de especies cercanas para saber 
edmo pudieron haber side sus ancestros. ,?Por qu£ esta sugerencia anti- 
cipo el uso de grupos extemos en los analisis cladisticos? 


Problemas cientificos 


Algunos cambios en los nucleDtidos causan sustituciones de amino&ci- 
dos en las proteinas codificadas (cambios no sindnimos), y otros no 
(cambios sinommos). En una comparacibn de genes de roedores y de 
seres humanos, se descubrio que los roedores acumulan cambios sinO- 
nimos 2 veces mas rapido que los seres humanos, y sustituciones no 
sindnlmas 1,3 veces mas rapido. ^Que factores pueden explicar esta 
diferencia? =De que manera esta informacbn complica el uso de relojes 
moleculares para datar bs sucesos evolutivos? 


Ciencto, tecnologia y sociedad 

La capacidad para comparar los genontas ha abierto nuevas avenidas 
en la investigacibn medica, Debido a que tos seres humanos y los rato¬ 
nes comparten tantos genes ortologos es posible deducir la Fundon de 
los genes en los seres humanos a I *inactivar* f bs genes ortologos co- 
rrespondientes en bs ratones. iA qu£ aplicaciones m£dicas puede con- 
ducir esta investigacion? ^Cuales pueden ser las consecuendas de estos 
descubrimientos para la sociedad? 
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UNA ENTREVISTA CON 

Linda Graham 

La profesora Linda Graham vraja por el tienm 
po. Al examinar los fbsiles de las plantas mis 
primitives y sus parientes vivos mas cercanos a 
traves del microscope la doctor a Graham se 
remonta a quinientos millones de ahos atras 
para investlgar un avarice primordial en la his¬ 
toria de la vida: el origen de las plantas terres- 
tres a partir de su ancestro, el alga acuatica. 
Esas plantas primitives fueron las primeras 
crEaturas mlcroscopicas sobre la tierra. Ademas 
de su investigation acerca del origen y la 
diversification temprana de las plantas terres¬ 
tres, Graham y sus aEumnos estudian la forma 
en que las pEantas, en especial !os musgos, aun 
tienen un impacto enorme sobre la biosfera 
actual. La doctora Graham, que es profesora 
de estudios botantcos y ambientales en la 
Universidad de Wisconsin-Madison, tambien 
esta muy dotada para la ensehanza y en la 
entrevista que sigue exptica los motivos por los 
que el estudio de la diversidad biofbgica es 
una parte importante de vuestra education. 

^Cual es el ancestro de las 
plantas terrestres? 

Las plantas se originaron a par Li r de un 
grupo particular de algas verdes conocidas 
como las caroficeas. Hay evidencias muy fuer- 
tes a favor de que estos ancestros ya habian 
adquirido tierto grade de complejidad y que 
eran capaces de ramiFicarse. Tambien tenian 
cienas compkjidades reproductivas que proba- 
blememe tambien fueron heredadas por las 
plantas terrestres mas primitivas. 

^Hace cuanto tiempo que se 
originaron las plantas terrestres 
a partir de las algas? 

El origen de las plantas terrestres aUn es, en 
eiena medida, controversial en cuanto al tiem- 
po. La comunidad paleobotanica cree que exis- 
ten plantas sobre la superficie terrestre desde 
hace cerca de 475 mill ones de arios. Esta con¬ 
clusion se basa en evidencias de esporas fbsiles 
y otros tip os de materia fosillzada de las plan¬ 


tas. Sin embargo, algunos de mis colegas han 
haliado esporas fbsiles que cneen que se origi¬ 
naron de las plantas terrestres que vivieron 
bace 500 millones de arios, a mediados del 
period o Cambrico. Predigo que en el future 
extenderemos el origen de las plantas terrestres 
had a atras has la al menos la mi tad del periodo 
Cambrico, y quizes atm mSs. 

iQue plantas vivas piensa que 
son mas similares a las plantas 
terrestres mas primitives? 

La evidenria molecular indica que las brib- 
fitas -hepaticas, an Loce rotes y musgos- son las 
ramas m£s amiguas del re mo vegetal. Sin 
embargo, lodavla nadie habia encontrado fosi- 
ies completos de plantas similares a las bribfi- 
tas que fueran mas antiguos que los fbsiles de 
las plantas vasculares primitivas -plantas con 
venas que transportan agua y nutrientes- las cua- 
les, segQn la informacibn molecular, divergie- 
ran despues de las briO fitas, Eso simplemente 
no tenia sentido. La explication conventional 
de la ausencia de fbsiles de briofuas primitivas 
era que simplemente no se conservaban bien. 
Sin embargo, yo sabfa que las bribfitas produ- 
clan esporas y sospechaba que tambkn produ- 
dan otros materiales resistentes Por tanto, 
queriamos evaluar la idea de que las bridfitas 
tienen materiales que podrlan fosilizarse. 

iCoino la hicieron? 

Utilizamos dos tecmcas para intentar imitar 
los efectos de la degradation que ocurririan 
cuando una planta muere, cae en el agua y se 
degrada parctalmente por action microbiana. 
Primero, tratamos al material de bribfua viva 
con una t^cnica muy poteme conocida como 
acetblisis que combi na el calor intenso con lei- 
dos fumes. Esta es la misma tecnica que los 
paleobotanlcos urilizan para extraer esporas de 
las rocas. Pormulamos la hipotesis de que cual- 
quier material vegetal que sobreviviera a un tra- 
tamiento tan potente era fosilizable y deberia 
apaiecer en un registro fbsil. Algunos de nues- 
tros colegas arguments ron que, en realidad, 
podriamos estar generando materiales resisten¬ 
tes mediante ese Lratamiento tan extreme. Asi 
que agregamos t£cnicas rotativas a nuestro 


repertorio. Dejariamos nuestro material de brib- 
fita viva en suelo htimedo durante meses, y 
luego recuperariamos el material y verlamos que 
habia quedado. De forma sorprendente, ios mis- 
mos tipos de materiales de briOfita resisteme 
que soportaron la acetblisis tambien sobrevivie- 
ron al praceso m5s suave de descomposicion, Y 
de forma sorprendente, los pequenos de memos 
que sobrevivieron a la descomposicibn y a la 
acetblisis tenian el aspecto de ciertos fbsiles frag- 
memados de origen ancestral que la gente sim¬ 
plemente no reconoda como materia vegetal 

algunos de estos fragmentos 
fosiles son mas antiguos que las 
plantas vasculares? 

Si. Esos restos fbsiles fragmentados que se 
componen de esporas, estmeturas similares a 
tubos, y trozos de iaminas celulares eran 
muebo mas antiguos que los fbsiles de plantas 
vasculares. Por ello, pensamos que nuestro tra- 
bajo ayuda a cimentar la idea de que, efectiva- 
mente habia plantas similares a las bribfitas 
antes del origen de las plantas vasculares, 
como indican los datos moleculares, 

^De que forma la diseminacioo 
de estas plantas terrestres 
primitivas cambio la biosfera? 

Primero, ayudaron a producir sue!os primi- 
tivos. Incluso las plantas m^s primitivas tenian 
algunos materiales orgamcos que no eran faciL 
mente degradados por los micraorganlsmos, 
por lo que estos materiales constituyeron una 
capa orgdnica en el suelo. Segundo, por medio 
de esta conversion fotosintetica de dibxido de 
carbono a materiales organ!cos resistentes, las 
plantas primitivas comenzaron a reducir las 
cantidades de C0 2 en la atmbsfera. Asf, 
comenzb una tendencia que culminb en el 
menor nivel histbrico de C0 2 como resultado 
de las plantas leftosas primitivas de los pama- 
nos de carbbn durante el periodo Carbon!fero, 
Ademas, al producir atidos organicos, las plan¬ 
tas primitivas, probablemente, liberaron fosfato 
a partir del suelo, y el agotamiento del fosfato 
habria estimulado el crecimiento de microorga- 
nismos fotosinteticos en los ecosistemas mari- 
nos y de agua duke, Finalmente, las plantas 
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terrestres primitives establederon ecosistemas 
terrestres que, eon el tiempo, tuvieron sufici eli¬ 
te product! vidad organica para sustentar a los 
animales terrestres primigenios a traves de las 
cadenas alimenticias. 

Ademas de su interes en el origen 
de las plantas terrestres tambien 
estudia la ecologia de las turberas. 
iQue son las turberas y por que 
son tan importantes? 

Las turberas son pantanos en los que la 
planta dominance es el Sphagnum o “musgo de 
pantano”. Este es un musgo pameularmente 
imponante porque es un ingemero ecologico. 

El Sphagnum de las turberas absorbe cantidades 
masivas de CO, de la atmdsfera y lo almacena 
en materiales orgarticos que no son descom- 
puestos con Farilidad por los microorganismos, 
de forma similar a las briofitas pl imitivas de 
las que habUblamos antes. Las turberas son 
muy numerosas en el hemisferio norte; 
mucho mas de lo que la gente sabe debido a 
que los lodazales se encuentran en region es del 
norte que no estan densamente pobladas. 

Areas muy extensas de Norteamerica, Europa, 
y Asia estin cubienas por vastas Uanuras de 
turba que almacenan una enorme cantidad de 
carbono. Al ayudar a regular el C0 2 atmosferi- 
co t que es un gas de invemadero, las turberas 
funcionan como un teimostato global El 
musgo ayuda a estabilizar el ciima. Si la tempe- 
ratura se eleva un poco, se fadiitard el crtci- 
miento del musgo, que obtendra mas C0 2 de 
la atmbsFera y ayudara a enfnar d pi an eta. Si 
hace mucho Frio, d musgo no crecera tanto v 
habra una liberadbn de C0 2 a causa de la 
degradation microbiana que ayudari a calentar 
el ambieme. Asi que deberiamos estar agrade- 
ddos a las vastas tierras de turba que llevan a 
cabo esta funcion de termostato en nuestro 
planeta. 


como estamos iratando a este 
importante ecosistema de las 
turberas? 

Los ecologistas que esiudian las turberas 
est&n preocupados por la alteration de las tur¬ 
beras debido a la minerfa o para uses agricolas, 
como la production de arandano. Al redudr el 
area de las turberas, que desempena un papel 
importanie en la regulation del clima, podria- 
mos estar acelerando el calentamiento global. 

^Doctora Graham, como se inLcip 
en la ciencia, y como adquirio 
este interes en las plantas? 

Tuye profesores maravillosos en la ensenan- 
za primaria y secundaria; eltos estimularon ml 
interes en la ciencia. En particular, tuve una 
profesora de quimica que era un modelo mara- 
villoso a irnttar. Era inteligente v estaba segura 
de sf misma, y durante sus dases comencO a 
pensar en ser aentifica tambien. Siempre me 
senti atraida por los microscopies y fui capaz 
de ver las mavavillas de las intrincadas estruc- 
turas. Las plantas tienen una organization 
interna muy inter esame y sus parientes, las 
algas, tambien son muy hermosas bajo un 
microscopic. Asi que mi imeres especlfico en 
las plantas pro vino, principalmente, de mi fas¬ 
cination con la estruemra microscdpica. 

£Y como se centro esa fascination 
erTel origen de las plantas 
terrestres? 

Ese fue un acontecimiento fundamental que 
ocurriO mientras estudiaba un examen final de 
botanica en la Universidad de Washington en 
St. Louis. Uno de los temas del examen era los 
cidos de vida de las plantas, que tienen una 
altermciCn de generaciones multieelulares 
haploides y diplotdes.. El enigma de cOmo se 
origtnO este complejo ciclo de vida esiimulo mi 


curiosidad acerca de la evolution de las plantas 
a parLir de sus ancestros, las algas. 

^Por que piertsa que es importante 
para los estudiantes del primer 
ano de biologia conocer de la 
diversidad de la vida, incluidas 
las plantas, aun si piensan 
especializarse en biologia 
molecular o celular o planean ir 
a la facultad de Medicina? 

Una razOn por la que incluimos la diversidad 
biolOgica en nuestro plan de estudios en la 
Universidad de Wisconsin es que reconocemos 
que este puede ser el Onico momento en la edu¬ 
cation de los estudiantes de biologia en el que 
estamn en contacto con la diversidad de los 
organismos. Y reconocemos que la diversidad 
bioldgica es importante para el publico general, 
debido a su impacto en la salud humaoa. A 
medida que los estudiantes conocen a los proca- 
riontes, los protistas, las plantas, tos bongos y los 
animates, entre ellos, los invertebrados, comien- 
zan a ver la forma en que estos diversos organis¬ 
mos desempenan papeles esenciales en los 
ecosistemas. Y en Ultima instancia, nuesira pro- 
pia salud depende de la salud de los ecosistemas 
que suscentan a los seres humanos con bienes 
preciosos como el agua limpia y el aire pure, 

^En que otro punto importante 
hace hincapie en sus cursos de 
primer ano? 

Creo que uno de los aspectos mas important 
tes de la biologia cs la conexion que dene lug^r 
entre los diferentes enfoques jerarquicos, Por 
ejemplo, comprender los procesos molectilares y 
las estructums nos dice mucho acerca de los pro¬ 
cesos a nivel del organismo y tambien a nivd 
ecolOgico. Creo que lo que puedo aportarle a los 
biologos prindpiantes es el interes por el pensa- 
miento Integrador y el pensamiento a traves de 
los niveles jerarquicos. Por esto, en mis dases 
interim indicar que el conodmiento biologico no 
esd companimentado, sino que cada tema esd 
estrechamente conectado con otras ^reas de 
investigacion bioldgica. Tambien aliento a los 
estudiames de primer ano a pensar en grandes 
temas y hacerse grandes preguntas; incluso aun- 
que estas grandes preguntas no puedan respon- 
derse mediante la aplicacion de un solo 
experimenio o un linieo conjunto de obsen r acio- 
nes. Existen muchas preguntas en mi area de 
investigacion personal, desde el origen de las 
plantas hasta el origen de la vida, que parecen no 
tener respuesta porque sucedieron hace tanto 
tiempo que no podetnos realizar observaciones 
directas. Pero inceniivaria a los estudiames a eon- 
bar en que podremos dar respuesta a estas pre¬ 
guntas mediante la deduccidn y el pensamiento 
integrador. Pensar en grande y no prestar dema- 
siada atencion a los detalles de un sistema en 
particular sera util para entender loda la biologia. 
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El arbol de la vida 

Una introduction a la 
diversidad biologica 




A Fig. 26-1. Una conception artfstlca de la Tierra hace 3 000 
millones de anos. 
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Panorama general 


Vida cambiante en una Tierra 
cambiante 

L a vida es un lodo que se extiende desde los organ ismos 
m£$ primitives hasta la gran variedad de especies que exis- 
ten hoy en dia. En esta unidad revisaremos la diversidad 
de la vida y tmzaremos la evolucion de esta diversidad. 

Uno de los temas de este libro es la interaccibn entre los 
organismos y sus ambientes (vease cap. 1). A lo largo de esta 
unidad veremos ejemplos de ta conexibn entre la historia bio¬ 
logica y la historia geolbgica. Los acornecimientos geoldgicos 
que alteran los ambientes cambian el curso de la evolucidn bio¬ 
logica. For ejemplo, cuando un gran lago desciende y forma 
varios lagos pequerios, algunas poblaciones de organismos de 
los lagos quedan aisladas y pueden evolucionar y dar origen a 
especies diferentes (vease cap. 24). De manera inversa, los seres 
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vivos cambian el planets que habitan. For ejemplo, ta evolucion 
de los organismos fotosinteticos que liberaron oxigeno al v aire 
tuvo un impacto espectacular en la atmosfera de la Tierra (los 
primeros de estos organismos fueron procariontes simi lares a 
los de las densas alfombrillas que se asemejan a una fila de pie- 
dras colocadas para cruzar un arroyo como se muestra en la 
figura 26 - 1 . Otro ejemplo del modo en que la vida cambia la 
Tierra tuvo lugar cuando las plantas se despfezaron.a tierra 
firme, como explicb la doctors Linda Graham en la etitrevista 
en las paginas 510-511. Mucho despues, la aparicion del Homo 
sapiens cambio la tierra, el agua y el aire en una escala y ajjtna 
velocidad sin precedentes para una tinica especie. Las historias 
de la Tierra y la vida son inseparables. t 

En los capltulos de esta unidad tambi^i se subrayan coycfi- 
turas clave en la evolucion que han mircado la historia de la 
diversidad biologica. La historia geologica y la historia biologica 
han sido episbdicas, marcadas por lo que, en esencia, fueron 
revoluciones que originaron nuevas forjpas de vida. 

El estudio histbrico de cualquier tipo es una disciplina ine- 
xacta que depende de la preservacion, la confiabilidad y la inter- 
pretacibn de los registros del pasado. El registro fosil de la vida 
pasada es r por lo general, cada vez menos completo, a medida 
que retrocedemos en el tiempo. Sin embargo, cada organismo 
vivo actualmeme lleva trazas en sus moleculas, metabolismo y 
anatomia. Como vimos en la unidad cuatro, estas trazas son pis- 
tas hacia el pasado que optimizan el registro fosil. Auri asi, los 
episodios evolutivos de mayor antigiiedad generalmente son 
los menos dares, 

Comenzaremos este capitulo abordando el origen de la vida. 
Este anilisis e$ el mas especulativo de loda la unidad, ya que no 
existe evidencia fosil de que ese episodic decisive haya existido. 
Luego dirigiremos la atencidn hacia el registro fdsil y la conexibn 
entre los sucesos biologicos y la historia fisica de la Tierra. Luego, 
presemaremos un panorama general de los principals hitos de 
los 3 800 millones de arios de la historia de la vida en la Tierra. 
Por ultimo, consideraremos la manera en que los bidlogos ahora 
comprenden el arbol de la vida, un preludio a la inspeccidn de la 
diversidad biologica que se presenta en los capltulos 27-34. ^ 



















Concepto 


Las condiciones primitivas en la 
Tierra posibilitaron el origen 
de la vida 

t 

Exist en cada vez m&s evidencias cientificas de que los pro- 
cesos quimicos y fisicos'en la Tierra primitiva, ayudados por la 
emergente fuerza de la selection, produjeron cblulas seneillas 
a traves de una secuencia de cuatro etapas principales: 1) la 
sintesis abiotica (no %dva) de pequeftas moleculas organicas, 
como los ami no acid os y los nudebtidos; 2) la union de estas 
pequenas moleculas (monomeros) en polfmeros, incluidas las 
proteinas y los acidos micieicos; 3) la envoltura de estas molb- 
culas para dar “protobionies*\ gotas con membranas que teni- 
an una qulmica interna diferente de la de sus alrededores y 4) 
el origen de moleculas autorreplicantes, que, en ultima instan¬ 
ce posibilitaron la herenda. Esta situacidn hipotbtica plantea 
muchas dudas, pero conduce a predicciones que pueden 
corroborarse en el laboratorio. En esta section examinaremos 
algo de la evidencia en el caso de cada una de estas cuatro eta- 
pas. 

Sintesis de complies to s organicos en la 
Tierra primitiva 

La Tierra y otros planetas del sistema solar se formaron hace 
cerca de 4 600 millones de anos, condensandose a partlr de una 
vasta nube de polvo y rocas que rodearon al joven Sol. Es impro¬ 
bable que la vida se pudiera haber originado o sobrevivido en la 
Tierra durante los primeros cientos de millones de anos debido a 
que el planeta aun se hallaba sujeto al bombardeo de enemies 
trozos de roca y hielo que quedaron de la formation del sistema 
solar Las colisiones generaban suficiente calor para vaporizar 
toda el agua disponible y evitar que se formaran los mares, una 
fase que, probablemente, finalizb hace cast 3 900 millones de 
anos. Las rocas mas antiguas de la superfieie de la 1 terra que se 
conocen, ubicadas en un sitio llamado Issua, en Groenlandia, tie- 
nen 3 800 millones de anos de anriguedad. Aunque la inlorma- 
cion quimica de estas rocas sugiere que la vida puede haber 
existido en aquel entonces, esta evidencia esta abierta a diferen¬ 
tes interpretadones, y todavla nadie ha encomrado fbsiles tan 
antiguos, 

Cuando disminuyo el bombardeo de la Tierra primitiva, las 
condiciones en el planeta eran muy diferentes de las de hoy en dia. 
La primera atmbsfera, probablemente era densa en vapor de agua, 
junto con diversos componentes liberados por empdones volca- 
nicas, incluidos el nkrogeno y sus bxidos, dibxido de carbono, 
metano, amoniaco, hidrbgeno y sulfuro de hidrbgeno. A medida 
que la tierra se enfrio, el vapor de agua se condenso en oceanos y 
gran parte del hidrogeno se escapb rftpidamente al espacio. 

En la decada de 1920, el quimico ruso A. I. Oparin y el cien- 
tifico britanico J. B. S. Haldane postularon de forma indepen- 
diente que la atmbsfera primigenia de la Tierra era un medio 
reductor (cede elect rones), en el cual, los compuestos organicos 
se podrian haberse formado a partir de moleculas simples. La 
energla para esta sintesis* org^nica pudo provenir de la luz y la 
intensa radiacibn UV. Haldane sugirib que los oceanos primige- 
nios eran una solution de moleculas organicas, un “caldq primi¬ 
tive’ 5 del cual surgib la vida. En 1953, Stanley Miller y Harold 
Urey, de la Universidad de Chicago, probaron la hipbtesis 


Oparin-Haldane median te la creacibn de condiciones de labora¬ 
torio comparables a las que los cientificos de aquel entonces pen- 
saban que existian en la Tierra primitiva, Su aparato produjo una 
variedad de aminoacidos que existen en los organismos de hoy 
en dia, junto con otros compuestos organicos (fig. 26 - 2 ; vease 
tambien fig. 4-2). Desde entonces, muchos laboratories ban 
repetido el experimemo usando diferentes ^recetas' atmosfericas. 
Tambien se produjeron compuestos organicos en algunos de 
estos modelos tnodifieados. 

Sin embargo, esta poco claro si la atmbsfera de la Tierra joven 
contenia suficiente metano y amoniaco como para ser reduc- 




CONCLUSION 


__ Las moleculas org^nicas, un primer paso en el 

origen de la vida, pueden form arse en una atmbsfera fuertemente 
eductora. ■ 


__ Miller y Urey montaron un sistema cerrado en 

su laboratorio stmulando [as condiciones que se pensaba habian 
existido en la Tierra primitiva. Un recipiente de agua caliente simu- 
16 el mar primitive. La "atmbsfera" fuertemente reductora en el 
sistema se componia de metano (CHJ, amoniaco (NH 5 ) y vapor 
de agua. Las cbispas se descargaron en la atmbsfera slntetica imt- 
tando a- los rayos. Un condensador enfrib la atmbsfera, e hizo caer 
agua de lluvia y cualquier otro compuesto disueito en ei mar de 


minia+i ir;a 


Agua enfriada 
que contlene 
moibcuias 
org^nicas 


A medida que el material circulaba a traves del 
aparato, Miller y Urey recolectaron muestras peribdicamente para 
ser analizadas. Identifies ron una variedad de moleculas organ leas, 
entre ellas, aminoacidos, como la alanina y el acido glut^mico, que 
son comunes en las proteinas de los organismos. Tambien hallaron 
muchos otros aminoacidos e hidrocarburos oleosos tomplejos. 


Condensador 


Aqua 

frfa 


Muestra para 
analisss quimicos 


CAPiTULO 26 


El arbol de la vida: Una imroduccibn a la diversidad biologica 
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tora. La acumulacibn de evidendas sugiere que la atmosfera 
primiiiva estaba compuesta, sobre todo, de nitrogeno y dioxi¬ 
de de carbono y que no era ni reductora ni oxidame (capta 
elecirones). Los experiments del tipo del de Miller-Urey 
usando esLas atmbsferas no produjeron moleculas organicas. 
Sin embargo, es probable que pequenos “faolsillos* de la 
atmosfera primigenia -quizas cerca de aberturas volcanicas- 
fueran reductores. 

En lugar de formarse en la atuibslera', los primeros com- 
puestos organicos en la Tierra pudieron haberse sintetizado 
cerca de volcanes sumergidos en fumarolas del fondo del man 
puntos debiles en la corteza terrestre, donde el agua ealiente y 
los minersles emanan hacia el oceano (fig. 26-3). Estas regio- 
nes tambten son ricas en azufre inorg£nico y eompuestos de 
hierro, que son importances para la smtesis de ATP por los 
organismos modernos. 


Fuentes extraterrestres de eompuestos orgdnieos 

Algunos de los eompuestos organicos a partir de los cuales 
surgio la vida en la Tierra pueden haber provenido del espacio. 
Em re los meteorites que caen en la Tierra estan las condritas 
earhonaceas, rocas con una masa constituida por un 1-2% de 
eompuestos de carbono, Los Fragmentos de una condrita car¬ 
bon acea de 4 500 mi Hones de anos de anriguedad encontrada 
en 1969 en el sur de Australia content an mas de BO aminoaci- 



A Fig, 26-3, i\J na ventana a la vida primitlva? Un instrumento 
montado en un brazo robbtico del submarino de investigation Alvin 
toma rnuestras de agua alrededor de una fumarola hidrotermica en el 
Mar de Cortes, M3s de 1,5 km debajo de la superficie, la fumarola libe¬ 
ra sulfuro de hidrbgeno y sulfuro de hrerro, que reaccionan y producen 
pirita y gas hidrbgeno. Los procariontes que viven cerca de la fumarola 
utilizan el hidrbgeno como fuente de energia. Estos. ambientes se 
encuentran entre los mas extremes en los que existe vida actualmente, 
y algunos investigadores est3n a favor de la hipbtesis de que la vida 
pudo haber comenzado en regiones similares de la Tierra primitive. 


dos, algunos en grandes canLidades. SorprendenLemente, las 
proporciones de estos aminoacidos son similares a las product- 
das en el experiment de Miller-Urey. Los aminoacidos de la 
condrita no pueden ser eontaminames de la Tierra porque se 
componen de una rnezcla igual de isbmeros L y D (vbase cap. 
4); los organismos utilizan solo los isbmeros L, con algunas 
raras excepciones. Los aminoacidos qud llegaron a la Tierra pri- 
mitiva a bordo de las condritas pudieron haberse agregado 
“caldo primitivo T \ pero los c&lculos recientes sugieren que esta 
contribucion, probablemente, fue pequena. 


BiisqHcdn de claves acerca del oiigen de la vida afuera 
de fa Tierra 

La posibilidad de que la vida no esterestringida a la Tierra 
se esta volviendo mds accesible al analisii diehdfico, Mane es 
un buen lugar para evaluar hipbtesis acerca de la qmmica en la 
Tierra antes de que la vida existiera (qufmica prebibtica). 
Actualmeme, la superfid e de Marie es un desierto aparente- 
mente sin vida, pero hay cada vez mds evidendas de que hace 
miles,de millones de anos fue relativamente calido por un breve 
periodo de tiernpo, con agua en estado liquido y una atmbsfe- 
ra rica en dioxide de carbono. Durante ese periodo, una qui- 
mica prebibtica similar a la de la Tierra primiiiva puede haber 
tenido lugar en Marie. ^Evoluciono alii la vida y luego desapa- 
recio? o ih qutmica prebibtica termino a causa de las tempera- 
turas en disminucibn y la atmosfera cada vez mas enrarecida 
antes de que pudiera desarrollarse cualquier forma de vida? Los 
robots exploradores estan recolectando datos que pueden con- 
testar a estas preguntas en la proxima decada. 

Las mediciones de la sonda espacial Galileo indican que hay 
agua liquida debajo de la superficie cubierta de hielo de 
Europa, una de las lunas de Jupiter, lo que aumenta la posibi¬ 
lidad de que el oceano oculto de Europa pueda tener vida pro- 
cariome, Fuera de nuestro sistema solar se ban nallado mas de 
cien pianetas girando alrededor de otras estrellas. Tod os estos 
pianetas son, al menos tan grandes como Jupiter, pero los 
observatories espadales planeados para las siguientes deeadas 
podrian tener telescopies mas sensibles y ser capaces de detec- 
tar pianetas mas pequenos y lunas de pianetas mas grande^. Si ^ 
cualquiera de ellos tiene una serial espectroscbpica fuerte de 
oxlgeno libre en su atmosfera, podria ser evidencia de la pre¬ 
sent ia de organismos fotosinteticos pro due tores de oxigeno. 

Sin embargo, en este momento, est^ poco claro qub propihda-X 
des atmosfertcas podrfan indicar la presencia de otras formas 
de vida. 

Smtesis abiotica de poltmeros 1 

Por supuesto, las celulas vivas son mas que una coleccibn de 
aminoacidos. Cada celula tiene un vasto surtido de macromo- 
leculas, incluidas las protemas y los acidos nucleicos que son 
esenciaies para la autorreplicacion, y es dificil imaginar que 
pueda haber vida en un medio que no eontenga macromolecu- 
las similares. Los investigadores han producido poltmeros de 
aminoacidos introduciendo soluciones de aminoacidos erT\ 
arena ealiente, arcilla o roca, Los polimeros se formaroo espon- 
t^neamente, sin la ayuda de enzimas o ribosomas. Pero, a dife- 
rencia de las protelnas, estos polimeros son una mezcla 
compleja de aminoacidos conectados y con enlaces cruzados, y 
cada polfmero es diferente. Sin embargo, estas macromoldculas 
pueden haber actuado como catalizadores debiles para una 
variedad de reacdones en la Tierra primigenia. 1 / 
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(a) Reproduccion simple. Este liposoma 
est£ "dando a luz" a liposomas mas 
pequenos (MO). 



Glucosa-fosfato 


Fosfato 


Maltosa 

(b) Metabolismo simple. $\ las enzimas-en este 
caso, fosforitasa y amilasa- se incluyen en la 
solucibn a partir de [a cua! las gotas se 
autoensamblan, algunos liposomas pueden 
llevar a cabo reacdones metabblicas simples 
y ex porta r I os productos. 


craves de la superfine. Estos liposomas 
pueden descargar el voltaje de un mo do 
similar al de una celula nemosa; esta exci- 
tabiiidad es caraeterisdca de toda la vida 
(que no es lo mismo que decir que los 
liposomas estan vivos, sino sob que pre- 
sentan algunas de las propiedades de la 
vida). Si gotas similares formadas en 
esianques de la Tierra primigenia ineorpo- 
raron de Forma aleatoria polimeros de 
aminoacidos conectados dentro de sus 
membranas, y si algunos de esos poiime- 
ros hicieron a las membranas permeables 
a deltas moleculas org&nieas, enionces 
esas gotas pudieron haber incorporado 
molbculas organicas del ambiente de mane- 
ra seleetiva. 

El “mundo del RNA” y los 
eomienzos de la selection 
natural 


A Fig, 26-4. Versiones de protobiontes obtenidas en el laboratorio. 


Protobiontes 

La vida se define, en parte, por dos propiedades: la replica- 
cion exacia y el metabolismo. Ninguna de estas propiedades 
puede existir sin la otra. Las moleculas de DNA portan infor- 
macibn genetiea, inciuidas las instrucciones necesarias para 
replicarse a si misrnas de forma precisa. Pero la replieaeibn de 
DNA requiere una maquinaria enzimatica elaboYada, junto con 
un copioso suministro de monbmeros de nuclebtidos que 
deben ser proporcionados por el metabolismo de la celula 
(vease cap. 16). Aunque los experimemos del tipo de Miller- 
Urey han producido algunas de las bases nitrogenadas del DNA 
y RNA, no produjeron nada parecido a los nuclebtidos. Por 
tan to, los monomeros de los acidos nucleicos, probablememe 
no eran parte del ealdo organico primordial. Las moleculas 
autorreplicames y una fuerne de monbmeros similar al meta¬ 
bolismo deben haber aparecido juntas. ^Cbmo sucedib eso? 

Las condiciones necesarias pueden haber si do conseguidas 
por los protobiontes, agregados de moleculas producidos de 
forma abibtica rodeados por una membrana o una estructura 
similar a 6sta. Los protobiontes exhiben algunas de las propie¬ 
dades asociadas con la vida, meluida la reproduccibn simple y 
el metabolismo, al igual que ei mantenimiento de un ambieme 
qufmico interno diferente del de sus alrededores. 

Algunos experi mem os de laboratorio revelaron que los pro- 
tobiomes pod nan haberse formado esp online amente a partir 
de compuestos org&nicos producidos de forma abibtica. Por 
ejemplo, las pequenas gotas rodeadas por membrana liamadas 
liposomas pueden formarse cuando se agregan lipid os u otras 
moleculas organicas al agua (fig. 26-4). Las moleculas hidrb- 
fobas en la mezcia se organizan en una bicapa en la super fide 
de la gota, de forma similar a la de la bicapa lipidica de una 
membrana plasmatica. Debido a que la bicapa del liposoma 
es seleetivamente permeable, los liposomas se hinchan o se 
reducen osmbticamente cuando estan en soluciones de dife- 
rentes concentraciones de soluto. Algunos liposomas almace- 
nan energla en forma de potencial de membrana, un voltaje a 


El primer material genetico probable- 
mente fue el RNA, no el DNA. Thomas 
Cech, de la Universidad de Colorado, y 
Sydney Altman, de la Universidad de Yale, encontraron que el 
RNA, que desempena un pap el central en la sin te sis 'de p rot et¬ 
nas, tambien puede llevar a cabo un numero iliiiiitado de fun- 
clones cataliticas similares a las de las enzimas. Cech llamb 
riboziipas a estos RNA catalizadores, Algunas nboziraas pue¬ 
den elaborar copias complementarias de tramos cortos de RNA, 
siempre que sean suplidos con monbmeros de nuclebtidos 
(fig. 26-5). Otros pueden eliminar segniemos de si rnismos 
(autoprocesamiemo de intrones; vease capitulo 17), o bierL$ctuar 
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sobre moleculas diferentes, como el RNA de transference, 
escindiendo pedazos de estas moleculas y convirtiendolos en 
completameme funcionales, Las reacciones catalizadas por ribo- 
zimas son relaiivamenie lentas, pero las proteinas, normalmen- 
te asociadas con las ribozimas, pueden incrememar la 
velocidad de reaccion mas de mil veces. 

Se ha observado que la seleeciOn natural actua a nivet mole¬ 
cular en poblaciones de RNA en el laboratorio, A diferencia del 
DNA bicatenario, que totna la forma de una helice uniforme, 
las moleculas de RNA monocatenarias asumen una variedad de 
fonnas tridimensionales especlficas determinadas por sus secuen- 
cias nucleotldicas. La molecula asi formada tiene tamo un 
genotipo (su secuencia nucleotfdica) como un fenotipo (su 
conformacion, que Interactua con Las moleculas circundantes 
de forma espectfica). En un determinado ambiente, las mol£cu- 
las de RNA con ciertas secuencias de base son m&s estables y se 
re pi ic an con mayor rapidez y con men os err ores que otras 
secuencias. A partir de una diversidad de moleculas de RNA 
que deben competir por los mondmeros para replicarse, preva- 
lecera la secuencia mejor adaptada a la temperatura, a la con- 
centracion salina y a otros rasgos de la solution circundante, y 
que tenga mayor actividad autocatalltica. Debido a los errores 
de copia, sus descendieotes no seran una especie de un unico 
RNA, sino que sera una familia de secuencias cercanamente 
emparemadas, La seleccidn proyecta muraciones en la secuen- 
cia original y ocasionalmente, se produce un error de copia en 
una molecula/iue se pliega para dar una forma que es incluso 
mas estable o mas prodive a la autorreplicacion que la secuen¬ 
cia ancestral, En la Tierra primitiva pueden haberse producido 
sucesos de selection similares. AsL la biologia molecular de hoy 
en dia puede haber ido precedida de un “mundo de RNA", en 
el cual, pequefias moleculas de RNA, port ad ora s de informa- 
cion genetics, fueron eapaces de replicarse y almacenar infer- 
maciOn sobre los protobiontes que las pormban, 

El fisico Freeman Dyson, de la Umversidad de Princeton, ha 
sugerido que las primeras moleculas de DNA pueden haber 
side secuencias cortas similares a los virus y que estas secuencias 
fueron asistidas en su replicacion por polimeros de aminoacidos 
aleatorios que poseian capacidades cataliticas rudimentarias. 
Quizas, esta replicacion temprana se produjo dentro de los pro¬ 
tobiontes que habian acumulado grandes cantidades de mono- 
meros organicos. Si algunas de estas moleculas de RNA tambidn 
podian unir aminoacidos especilicos de las bases a lo largo de 
algunas partes de sus longitudes, esta union podria haber man- 
tenido algunos aminoacidos lo suficientemente juntos como 
para conectarse y formar peptidos (de hecho, esta es la funcion 
del rRNA en los ribosomas modernos, los sitios celulares de la 
sintesis de proteinas.) Algunos de estos peptidos pudieron fun- 
cionar como enzimas, ayudando a que se repliquen las molti 
culas de RNA, otros pudieron haberse incrustado en la 
metnbrana protobiome, permitiendole utilizar moleculas inor- 
ganicas de aha energia, como el sulfuro de hidrbgeno, para lie- 
var a cabo reacciones organicas, incluida la produccidn de 
monomeros de RNA. 

Un protobiome con RNA catalitico autorreplicante diferiria 
de sus muchos vecinos que no transportaban RNA o que trans- 
portaban RNA sin estas capacidades. Si ese protobiome pudo 
crecer, dividirse y transmitir sus moleculas de RNA a sus hijos, 
los hijos tend nan algunas de las propiedades de su progenitor. 
Aunque el primero de estos protobiontes solo debe haber trans- 
portado cantidades limitadas de information genetica que codi- 
ficaba unas pocas propiedades, poseia capacidad de herencia y 
podria haber si do efectivo por medio de la seleccidn natural. El 


mas eficaz de estos protobiontes se habila incrementado en 
numero porque eran capaces de exp lo tar elect ivamente sus 
recursos y transmitir sus capacidades a las generaciones poste- 
riores, La aparicion de esos protobiontes puede parecer impro¬ 
bable, pero recuerde que pudo haber billones de protobiontes 
en las masas de agua en la Tierra primitiva. Incluso,los que 
poseian una capacidad UmiLada para la herencia habrian tenido 
una enorme ventaja sobre el resto. 

Una vez que las secuencias de RNA que portaban informa- 
don genetica aparecieron en los pttotobiontes; fueron posibles 
muchos cambios ulteriores. Por ejerciplo, el RNA podria haber 
proporcionado el molde sobre el cual se ensamblaron los nucleo- 
tidos de DNA. El DNA bicatenario es un depbsito de informacion 
genetica rnucho mas estable que el mas fr&gil RNA monocate- 
nario, y pudo replicarse con mayor precision. La replkrapion 
exacta se transformo en una necesidad a medida que los geno- 
mas se hacian mas grandes a trav^s de la duplicacidn genica y 
otros procesos, y a medida que mas propiedades de los proto- 
biontes se codificaban en informacion genetica, Despu6s,de la 
aparicidn del DNA, quizas las moleculas del RNA comenzaron 
a incorporar sus papeles modernos como intermediarios en la 
traduccirin de programas gen^ticos, y el ^mundo del RNA' dio 
paso a! c mundo del DNA". El escenario estaba listo para una 
explosion de las formas de vida dirigida por la seleccion natu¬ 
ral que ha continuado hasta la actuaiidad. 


Evaluacion de conceptos 


1. i Que hipotesis probaron Miller y Urey en su 

experimento? v 

2. ^Por que es probable que la aparicion de protobiontes 
rodeados por membranas haya side un paso clave en el 
origen de la vida? 

3. ^Que es un ribozima? 

Vearcsc las respuesm^ en d Apendice A. 


Con cep to 


El registro fosil es una cronica 
de la vida sobre la Tierra 

Las preguntas sobre las primeras etapas del origen de la vida 
en la Tierra quizes nunca se comesten totalmente, debido a que, 
por lo que se sabe, no existe ningtin registro de estos aconteci- 
miemos. Sin embargo, muchos acontecimientos posieriores estan 
bien documentados en el registro fosil. El estudio cuidadoso de 
fbsiles abre una vemana a la vida de los organismos que exisiie- 
ron hace rnucho tiempo y proporciona informacion acerca de la 
evolucion de la vida durante miles de millones de arios. 

Como se datan las rocas y los fosiles 

Recuerde (capiLulo 25) que la mayoria de los fosiles se 
encuentran en Las rocas sediment arias. A1 quedar atrapados en 


516 unidad cl n co La historia evotuuva de la diversidad bioldgica 







sedimentos, los orgamsmos muertos quedan congelados en el 
tiempo como fosiles. For tanto, tos fosiles de cada estrato de 
roca sedimemaria son una muestra local de los organismos que 
existieron oiando se deposito el sedimento que forme el estra¬ 
ta. Debldo a que los sedimentos mas joven.es estan superpues- 
to^sobre ios mas viejos, este libro de piginas sedimemarias 
indica las edades relativas de los fosiles (fig. 25-3). 

El estrato en una zona, a menudo puede correlationarse con 
estratos de otra zona per la presencia de fosiles similares, cono- 
cidos como fosiles guia o fosiles caracteristicos, Los mejores 
fosiles guia para correlacionar los estratos que estan separados 
son las conchas de los organismos marines que estaban amplia- 
mente extendidos (fig. 26 - 6 ). Los fosiles guia revelan que es 
probable que en cualquier ubicacian particular haya intervales 
en la secuencia. Ese sitio puede haber estado pot encima del 
nivel del mar durante ciertos period os, y, por tanto, no se pro- 
dujo sedimentation; o algunas de las capas sedimemarias que 
se depositaron cuando el sitio estaba sumergido pudo baber 
sido borrado por la erosibn. 

Las secuencias relativas de fosiles en los estratos rocosos nos 
indican el orden en el que se colocaron los fosiles, pero no nos 
indican sus edades. Examinar las posiciones relativas de los 
fosiles en los estratos es como quitar las capas de papel de una 
casa antigua empapelada, por la que pasaron muchos ocupan- 
tes. Usted puede determinar la secuencia en la que se aplicaron 
las capas, pero no el ano en que se agregb cada una. 

Los geologos ban desarrollado varies metodos para obtener 
fechas absolutas para los fosiles (datacion “absoluta" no signi- 
fica sin errores, sino solo que la edad esta dada en anos en vez 
de en terminos relatives como ante s o despues). Una de las tec- 
nicas mks comunes es la datacion radiometrica, que se basa 
en la vida media de los isdtopos radioactivos. Cada isotope 
radioactive tiene una tasa de decaimiento fija. La vida media 
(o periodo de semidesintegracibn) de un isotope, el nume- 
ro de anos requerido para que la muestra original se desinte- 
gre al 50%, no se ve afectada por la temperatura, la presion, ni 
otras variables am bientales (fig. 26-7), 

Los fosiles contienen isbtopos de elementos que se acumu- 
laron en los organismos cuando estaban vivos, Por ejemplo, el 
carbono en un organismo vivo incluye el isotopo de carbono 
m^s comun, el carbono 12, como asi un isbtopo radioactivo, el 
carbono 14. Cuando el organismo muere deja de acumular car¬ 
bono y el carbono 14 comenido en el memento de la muerte 
comienza a desimegrarse lentamente y se convierte en otro ele¬ 
ment o, el nitrdgeno 14. Por consiguiente, al medir la proper- 
cion de carbono 14 frente al carbono total o a nitrdgeno 14 en 
un fdsil se puede determinar la edad del fosil Con una vida 
media de 5 730 anos, el carbono 14 es util para datar fosiles de 
hasta 75 000 anos de antiguedad. Los fosiles aun mas antiguos 
todavia contienen demasiado poco carbono 14 para ser detec- 
tado por las tecnicas actuales (tras de 13 vidas media, 74 490 
ariose un fosil con tiene s6lo 1/2 13 o un 0,012% del carbono 14 
que estaba presente cuando el fosil se forme). Los isdtopos 
radioactivos con una vida media mas larga se utilizan para datar 
fosiles mas antiguos. 

Con frecuencia, los paleontologos pueden determinar la 
edad de los fosiles atrapados entre dos capas de rocas volcani- 
cas, al medir la cantidad del isotopo radioactive potasio 40 en 
esas capas. El potasio 40 se deslntegra formando un gas quimi- 
camente no reactive, el argon 40, que queda atrapado en la roca. 
Cuando la roca se calienta durante una erupcidn voicardca, los 
restos del argon se barren, pero el potasio queda. Esto pone el 
reloj en cero para la desintegracion del potasio 40. La re! ad on 



A Fig, 26-6. Fosiles guia. Los animates con concha llamados Bra- 
qu io pod os fueron extremadamente abundantes en los mares antiguos. 
Sus fosiles son indicadores utiles de las edades relativas de los estratos 
de roca en diferentes ubicaciones. 



Tiempo {vida medias) 


A Fig. 26-7. Datacion radiometrica. Un isdtopo radioactivo 
"padre" se desintegra dan do un isotopo "hljo" a una veloctdad 
constante. la tasa de desintegraddn se expresa mediante la vida 
media, el tiempo necesario para que decaiga el 50% del isdtopo 
padre (en este diagrams cada division de la cara del reloj represen- 
ta una vida media). Cada tipo de isdtopo radioactivo tiene una vida 
media caracterlstica, Por ejemplo, el carbono 14 decae de forma rela- 
tivamente rapida y tiene una vida media de 5 730 anos; el uranio- 
238 decae de forma lenta y tiene una vida media de 4 500 millones 
de anos. 


actual de potasio 40 a argon 40 en una capa de roca volcanica 
da una estimation del memento de formation de la capa Por 
tanto, si se encuemran fosiles en una capa sedimemaria entre 
dos capas volcantcas que tienen entre 530 y 520 millones de 
anos de antiguedad, podemos deducir que los fosiles provienen 
de organismos que vivieron hace 525 millones de anos. 

El magnetismo de rocas tambien puede proporcionar infor¬ 
mation para la datacion. Durante la formation de roca volcani- 
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ca o sedimentaria, las partfculas de hierro en la roca se alinean 
con respecto al eampo magnetico de la Tierra. Cuando la roca 
se endurece, su orientacibn se congela en el tiempo. Al medir 
el magnetismo de las rocas con un disposalvo llamado magne- 
tometro, los^geologos han determinado que los polos none y 
stir de la Tierra se han invertido repetidamenie en el pasado. 
Debido a que esta Inversion magnetics afecta a todo el plane¬ 
ts, dejaron su registro en las rocas de todo el mundo. For tamo, 
los patrones de inversion magnetica en una ubicaeion pueden 
hacer.se coinddir con patrones correspondientes en cualquier 
otro lugar, con el objeto de datar las rocas cuando no hay otros 
metodos disponifales. 

El registro geologico 

Los geblogos ban esiabiecido un registro geologico de la 
hisicria de la Tierra, que se divide en ires eones (cuadro 26- 
1). Los primeros dos eones -el Arqueozoico y el Proterozoico- 
duraron aproximadamente 4 mil mi Hones de anos. Con fre- 
cuenda, a estos dos eones se les denomina colectivamente 
como el Prec&mbrico. El eon Fanerozoico, aproximadamente los 
ultimos quinientos millones de ahos, abarca la mayor parte del 
tiempo que extstib la vida eucarionte en la Tierra, y, a su vez, 
esta dividido en tres etas: el Paleozoico, el Mesozoico y el 
Cenozoico. Cada era representa una epoca di-feiente en la his- 
toria y en la vida de la Tierra. Por ejemplo, a la era Mesozoica, 
a veces, se la denomina “era de los rep¬ 
tiles* debido a la abundancia de fbsiles 
de reptiles, incluidos los de los dino- 
saurios. Los limites entre las eras se 
corresponden con epocas de extindo- 
nes masivas clarameiue visibles en el 
registro fosil, cuando muehas Formas de 
vida desaparecieron y Fueron reempla- 
zadas por formas que evolucionaron a 
partir de los superviviemes. 

Las extinciones menores tambien mar- 
can los limites de muchos de los perio- 
dos en los que se dividio cada era. Los 
periodos estan aun mas dMdidos en 
intervalos denominados epocas. En el 
cuadro 26-1 se enumeran las epocas de 
la era actual, el Cenozoico. 

Extinciones masivas 

Una especle puede extinguirse por j 
muehas razones. Su habitat puede haber 
sido destruido, o su ambiente pudo haber 
ido cambiando en una direccibn desfavo- 
rable para las especies. Si la temperatu- 
ra de los oceanos desciende incluso solo 
algunos grados, pereceran muehas espe¬ 
cies que hasta ese momenio estaban bien 
adaptadas, Aun si los Factores fisicos del 
ambiente permanecen estables, los facto¬ 
res biologicos pueden cambtar; el ambien¬ 
te en e! que una especle vive incluye los 
otros organismos que viven en el, y es 
probable que el eambio evolutive en una 
espede impaete en otras. 

E1 registro fosil relata la erbniea de 
numerosas oeasiones en las que los cam¬ 


bios ambientales globales fueron tan ripidos y perjudiciales que 
una mayoria de especies se extinguieron (fig. 26-8). Esas extin¬ 
ciones masivas se conocen, principalmente, por la desaparicibn 
de animates con partes duras que vivieron en mares poco pro- 
fundos, los organismos para los cuales el registro fosil es mas 
complete. Dos extinciones masivas -la del Permico y el 
Credcico- han recibido la mayor atencion. La extincibn del 
Permico, que define el liirtite entre las eras Paleozoica y 
Mesozoica, acabb con el 96% de las especies de animalespfriarT 
nos. La vida terrestre tambien se via afectada. Por ejemplo, 8 de 
los 27 brdenes de inseetos fueron elimimdos. Esta extincion 
masiva tuvo lugar en menos de 5 millones de anos, posiblemen- 
te, mucho menos, un instame en el contexto del tiempo geologi- 
co> La extincion masiva del Cretacieo hace 65 millones de anos, 
que marca el limite entre las eras Mesozoica y Cenozoica, conde- 
no a mas de la mitad de todas las especies marinas y extermino 
muehas familias de plantas y animales ter res tres, mcluyendo la 
mayoria de los dinosaurios. 

La extincion masiva del Permico tuvo lugar en un mortiemo 
de enormes erupciones volcanicas en lo que hoy es Siberia, lo 
que constituyb el episodio mas extremo de vulcanismo duran- 
te los ultimos quinientos millones de ahos. Aclemas de arrojar 
lava y cenizas a la atmosfera, las erupciones pueden haber pro- 
ducido suficiente dibxido de carbono para calentar todo el pla- 
neta. Las reducidas diferencias de temperatura entre el Ecuador 
y los polos habrian disrmnuido la mezcla de agua del oceano. 
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A Fig. 26-8. Diversidad de la vida y periodos de extindon masiva. El registro fosil de los orga¬ 
nismos terrestres y marinos revela un incremento general en la diversidad de los organismos a lo 
largo del tiempo (Ifnea roja y eje vertical derecho). Las extinciones masivas, representadas por picos 
en la tasa de extincibn {Ifnea azul y eje vertical izquierdo) interrumpen fa acumulacibn de la diversi¬ 
dad La tasa de extincibn es el porcentaje estimado de familias taxonbmicas existentes que desapa¬ 
recieron en cada periodo de tiempo geolbgico. 
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que a su vez habria reducido la cantidad de oxigeno disponible 
para los organismos marines. Un deficit de oxigeno en los oce- 
anos pudo haber desempenado un papel importante en la 
extindon del Permieo. 

Una clave para una posible causa de la extindon masiva del 
Cretacico es una lina capa de.ardlla enriqueclda de iridio que 
'separa los sedimentos de las eras MesozotCa y XLenozoica. El iri¬ 
dio es un elememo muy raro en la Tierra, pero comun en 
muchos de los meteorites y otros objetos extraterrestres que, 
ocasionalmente, caen a la Tierra. Walter y Luis Alvarez y su$ 
colegas de la Universidad de California propusieron que esta 
arcilla es lluvia radioactiva de una enonne nube de restos que 
se esparrid en la atmosfera cuando un asteroide o un cometa 
grande colisiond con la Tierra. Esta nube pudo haber bloquea- 
do la luz solar y perturbado el clima global durante varies 
meses. 

^Donde colisiono el asteroide o cometa? Los investigadores 
se ban centrado en el crater Chicxulub, una cicatriz de 65 
tnillones de arios de antiguedad que esta debajo de los sedi- 
mentos situados cerca de la costa de Yucatan en Mexico (fig. 
26-9) A1 tener ISO km de diametro, el crater tiene el tamario 
justo para haber sido producido por un objeto con un diame¬ 
tro de 10 km. 

La evaluacion critica de diversas hipotesis para esta y otras 
extinciones en masa con tinua. En el momen to de la extineidn 
masiva del Cretaceo hubo un pico de incremento en la activi- 
dad volcanica en lo que hoy es la India. ^Fue desencadenado 
este pico por el impacto de Chicxulub? Algunos cientificos 
plantearon la hipbiesis de que el vuleanismo en Siberia, que 
coincidib con la extindon masiva del Permieo, tambien tuvo un 
desencadenante extraterrestre. Evidences recientes sugieren 
que pudo haber un e nor me impacto de meteorito cerca de la 


costa de Australia en aquel momento. Sin embargo, esta inter- 
pretacion es comroveruda, en parte debido a que no se ha 
detectado una capa rica en iridio en las rocas permianas. De 
forma ahernativa, un asteroide que no dio en el bianco por muy 
poco, o el golpe oblicuo de un asteroide o de otro cuerpo 
pudieron haber bastado para acelerar la actividad volcanica. 

Aun queda mueho por aprender sobre las causas de las 
extinciones masivas, pero est& claro que proporcionan oportu- 
nidades sin parangon para que la vida genere radiaciones 
adaptativas en nichos ecologicos reeientemente desalojadosf 
En el resto de este capltulo consideraremos algunos de los 
principales sucesos de la historia de la vida. La figura 26-10 
utiliza una analogta de un reloj para colocar estos sucesos en 
el comexto de! tiempo geologico. Este reloj reaparecera en 
diversos puntos en el capltulo coma un recordatorio r&pido 
del momento en que tuvieron lugar los aconteclmiemos que se 
estan abordando. 


Evaluacion de conceptos 


1. Sus mediciones indican que un craneo fosilizado que 
desenierro tiene una proporcion de carbono 14/carbono 
12 de cerca de con respecto a los craneos de animales 
actuales. ^Cual es la edad aproximada del craneo fosiliza¬ 
do? 

2. BasAndose en el cuadro 26-1, ^durante cuanto tiempo los 
procariontes habitaron la Tierra antes de que 
evolueionaran los eucariontes? 

Wanse las respuestas end Apindice A. 



A Fig. 26-9. Trauma para la Tierra y !a vida en el Cretarico. Ef crater de impacto Chicxulub de 65 mil (ones de a nos de antiguedad se ubica en 
el Mar Caribe cerca de la Peninsula de Yucatan en Mexico. La forma de herradura de! crater y el patron de restos en las rocas sedimentarias indican 
que un asteroide o cometa impact'd con un Angulo bajo desde el sudoeste. Esta interpretacidn artistica represents el impacto y sus efectos inmedia- 
tos: una nube de vapor caliente y restos que pudieron haber aniquitado la mayor parte de las plantas y animales de Norteamerica en cuestion de 
horas. 
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(a) Lynn MarguSis (arriba, derecha) de la Unrversidad de Massachussets, 
y Kenneth Nealson, de la Universidad del Sur de California, se 
muestran recogtendo "alfombras" bacterianas en una laguna de 
Baja California, Estas “alfombras" son produddas por colonias de 
bacterias que viven en ambientes inhospitos para la mayor parte de 
los demas seres vivos, Una secdbn transversal de una alfombra 
(recuadro) muestra capas de sedimento que se adhieren a la bacteria 
pegajosa a medtda que la bacteria migra hacia arriba. 


A Fig. 26-10. Analogia del reloj para algunos aco n ted mien tos 
clave en la historia de la Tierra. El reloj avanza desde el origen de la 
Tierra desde hace 4 600 mlllones de a nos hasta el presente. 


Con cep to 


A medida que los procariontes 
evolucionaron, explotaron 
y modificaron la Tierra primitiva 


Los fosiles m&s amiguos conocidos, 
que datan de hace 3 500 mlllones de 
anos, son fosiles de estromatolitos, 
que son estructuras similares a rocas 
compuestas por muchas capas de bac¬ 
terias y sedimentos (fig. 26-11). Los 
estromatolitos de la actualidad se 
encuentran en algnnas bahias caiidas 
salobres y poco profundas. Si exisdan 
comunidades bacterianas tan comple- 
jas hace 3 500 millones de anos, es 
una hipotesis razonable que la vida se originara mucho antes, quizas 
tamo como 3 900 millones de anos antes, cuando la Tierra comen- 
zo a enfriarse a una temperatura en la que el agua liquida pudiera 
existir, Esta claro que la vida procariome ya estaba floreciendo cuan¬ 
do la Tierra aun era relativamente joven. Dos ramas evolutivas prin- 




(b) Algunas alfombras bacterianas forman estructuras similares a 
rocas llamadas estromatolitos, como #stos de la BahFa Tiburon, en 
Australia Occidental, Los estromatolitos de la Bahia Tiburbn 
comenzaron a formarse hace 3 000 millones de anos, El recuadro 
muestra una seed on a t raves de un estromatolito fosilizado que 
tiene cerca de 3 500 millones de anos de antiguedad. 

A Fig. 26-11, Alfombras bacterianas y estromatolitos. 
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cipales, Bacteria y Archaea, divergieron bastante temprano en ia his- 
toria procarionte, Muchas especies de estos linajes continuan pros- 
perando en una gran variedad de ambientes actuales. 

Los primeros procariontes 

Los primeros protobiontes que tuvierOH capacidades tamo de 
aulorreplicacibn como metaholicas debieron utilizai, para su ere- 
cimiento y repiicacibn, moleculas que ya estaban presentes en el 
caldo primordial Sin embargo, incluso los primeros protobio ri¬ 
tes eficaces tuvieron que elaborar al menos algunas de las mole¬ 
culas que requeriam Con el tiempo, estos protobiontes fueron 
susLituidos por organismos que podian producir todos los com¬ 
pile st os que necesitaban a partir de moleculas de su ambiente. 
Estos prQiobioni.es se divers!ficaron en una rica variedad de auto- 
trofos T algunos de los cuales podian utilizar la energia de la luz. 
La diversificacibn de los autotrofos fomento el surgimiento de los 
heterbtmfos, que pudieron vivir de los productos que los auto- 
trofos excretaban o de los misrnos auiotrofos, 

Los autotrofos y los heierotrofos fueron los primeros procarion- 
tes y fueron los unicos habitantes de la Tierra desde hace al menos 
3 500 millones de arias hasta cerca de 2 000 millones de arios atras. 
Como veremos, estos organismos transfonnaron la biosfera de nues- 
tro planeta. 

Sistemas de transporte de electrones 

El mecanismo de quimiosmosis de la sintesis de ATP, en la cual 
un grupo complejo de protetnas unidas a la membrana cede elec¬ 
trones a aceptores reducibles con la generacibn de ATP a partir del 
ADP (vease cap, 9) t es comun a los ires dominios de la vida: 
Bacteria, Archaea y Eukarya. Existen evldendas de que este meca¬ 
nismo en realidad se origino en organismos que vivieron antes del 
ultimo ancestro comun de toda la vida de la actualidad. El mas pri¬ 
mitive de estos sistemas de transporte de electrones evoluciono 
antes de que hubiera oxigeno libre en el ambiente y antes de la 
aparicion de la fotosintesis; los organismos que lo utillzaron nece- 
sitaron un suministro abundante de compuestos ricos en energia, 
como el hidrogeno molecular, el metano y el sulluro de hidroge- 
no. Un gran desafio al que se enfrenLan los demificos que estudian 
el origen de la vida es detemiinar los pasos por los cuales se origi- 
nb este mecanismo y como pudieron haber existido verslones pri- 
mitivas importantes de bste en la aparicion de las primeras celulas, 
En el capiLulo 27 exploraremos con detalle a los distintos 
procariontes desde el punto de vista metaboheo, que ulilizan 
diferenies lipos de transporte de electrones, Por ahora, el punto 
importante es que hace mas de 3 000 millones de arios ya habfa 
evolucionado una considerable diversidad metabolica entre los 
procariontes que vivian en diversos ambientes. La mayor parte de 
la evolucion posterior ha sido mas estructural que metabblica. 

La fotosintesis y la revolucion del oxigeno 

La fotosintesis probablemente 
evoluciono muy al comienzo de la 
historia procarionte, pero en versio- 
nes metabblicas que no escindian el 
'agua y liberaban oxigeno, En el capi- 
tulo 27 veremos ejemplos de esta 
fotosimests sin oxigeno entre proca¬ 
riontes vivos. Los unicos procarion- 
tes fotosimeticos que generan 0 2 
son las cianobacterias. 


La mayor parte del 0 2 atmosferico es de origen biolbgico, 
procedenLe del paso de la fotosintesis que escinde el agua. 
Cuando esta fotosintesis con liberation de oxigeno evolucio- 
no por primera vez, el Q 2 libre que produjo, probablemente 
se disolvib en el agua circundante hasta que los mares y lagos 
se saturaron con 0 2 . Despues el Q 2 adicional reacciono con el 
hierro disuelto y se precipito como oxido de hierro. Estos 
sediment os marinas fueron la fuente de las formaciones de hie¬ 
rro en bandas, capas rojas de roca que comienen oxido de 
hierro, que constituyen una valiosa fuente del mineral de hie¬ 
rro en la actualidad (fig. 26-12). Una vez que iodo el hierro 
disuelto fue precipiiado, el 0 2 adicional finalmente comenzb 
a “fugarse" de los mares y lagos para acumularse en la atmbs- 
fera. Este cambio dejb su marca en la oxidation de 'rocas 
terrestres ricas en hierro, un proceso que comenzb hace cerca 
de 2 700 millones de arios. Esta cronologfa implica que las 
cianobacterias pudieron haberse originado hace 3 500 millo¬ 
nes de arios, cuando comenzaron a formarse las alfombras 
microbianas que dejaron estromatolitos fosilizados. 

La cantidad de 0 2 atmosferico se itierememb de forma gra¬ 
dual desde hace 2700 a 2 200 millones de arios, pero luego se 
desencadenb con relativa rapidez hasta mas del 10% de su 
nivel actual. Esta "revolucibn de oxigeno” mvo un impacto 
enorme sobre la vida. En su forma molecular libre e ionizada T 
y en compuestos como el peroxide de hidrogeno, el oxigerio 
ataca los enlaces quimicos y puede inhibir las enzimas y dariar 
a las celulas. Su creciente conceniracibn atmosferica proba¬ 
blemente condenb a muchos grupos procariontes, Algunas 
especies sobrevmeron en habitats que permanecieron anaerb- 
bicos, donde sus descendientes viven aun como anaerobios 
obligados (vease cap. 27). Entre otros supervivientes, evolu¬ 
ciono una diversidad de adaptacioues a la atmbsfera cam- 
biante, inclurda la respiracibn celular, que utiliza el oxigeno 
en el proceso de captar la energia almacenada en moleculas 
organicas. 

El aumento gradual temprano en los niveles de 0 2 atmos¬ 
ferico se asocib con la fotosintesis producida por una ciano- 
bacteria antigua. Pero, ^que fue lo que causb el acelerado 
aumento de 0 2 unos cientos de millones de arios mas tarde? 
Una hipbtesis es que siguib a la evolucion de las celulas euca- 



A Fig. 26-12. Formaciones de hierro en bandas: evident!a de 
fotosintesis oxrgenica, Estas bandas de oxido de hierro de Jasper 
Knob en Michigan tfenen, aproximadamente, 2 000 millones de anos 
de antigiiedad. 
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riontes que contem'an cloroplastos, como se comental en la 
siguiente seccidn. 


Evaluation de conceptos 


1. ^Que sugieren los estromatolitos fosilizados aeerca de la 
evolucion de los proeariontes? 

2. La primera aparicion del oxigeno libre en la atmdsfera 
debio desencadenar una oleada masiva de extinciones 
emre los proeariontes de aquel ttempo, ^Por que? 

Veanse los rescue sf as en el Apindice A. 


Concepto 


Las celulas eucariontes se 
originaron a partir de la simbiosis 
y del intercambio genetico entre 
los proeariontes. 

Las celulas eucariontes difieren en mudios aspectos de las 
celulas generalmente mas pequenas de las bacterias y las arque- 
as (v£ase cap. 6). Induso el eucarionte unicelular mas pequeno 
es mucho m£s complejo en estructura que cualquier procarion- 
[e. Una de las preguntas mas fundamemales en bioljogia es c6mo 
evolucionaron estas celulas eucariontes compiejas a partir de 
celulas proeariontes mucho mas simples. 

Los primeros eucariontes 

Los fosiles mas amiguos que 
todos los investigadores consideran 
que son eucariontes tienen alrede- 
dor de 2 100 millones de arios. 
Otros fosiles, u organismos, con 
forma de sacacorchos que se aseme- 
jaban a las atgas unicelulares sim¬ 
ples, son ligerameme mas amiguos 
(2 200 millones de anos), pero su 
naturaleza eucarionte es menos 
cierta Sin embargo, algunos investigadores postulan un origen 
eucarionte mucho mas antiguo bas&ndose en trazas de moleculas 
simiiares al colesterol que se encuentran en rocas que datan de 
haee 2 700 millones de anos. Esas moleculas solo son producidas 
por celulas eucariontes que pueden respirar aerdbicamente. Si se 
confirman, estos hallazgos podrian significar que los eucariontes 
evolucionaron cuando la revolucidn del oxigeno comenzaba a 
transformer de manera espectacular el ambiente de la Tierra. 

El origen endosimbiotico de las mitocondrias 
y los plastidos 

Los proeariontes carecen de muchas estructuras internas, 
como la envoltura nuclear, el retfculo endoplasmatico y el apa- 


rato de Golgi, que son caracteristicas de las celulas eucarion¬ 
tes. Los proeariontes tambien carecen de citoesqueleto, por lo 
que son, generalmente, incapaces de cambiar la forma de sus 
celulas. Por el contrario, las celulas eucariontes tienen un cito¬ 
esqueleto y pueden cambiar de forma, lo que les permite rode- 
ar y engullir a otras celulas. Incluso los primeros eucariontes 
pueden haber sido predadores de otras celulas. Un citoesque¬ 
leto tambi£n permite a una celula eucarionte cambiar sus estruc¬ 
turas internas de una parte de la celula a otra, y facilita d 
movimiento regular de cromosomas en la mitosis y en la meiq- 
sis (v£anse caps. 12 y 13). La mitosis hizo posible reproducer 
los grandes genomas de los eucariontes, y los mecanismos 
estrechamente relacionados de la meiosis se convirtieron en 
una parte esencial de la recombinacion sexual de los genes en 
los eucariontes. 

^Como evoluciono la organizacion mas compleja de la celu¬ 
la eucarionte a partir de condiciones proeariontes rMs sim¬ 
ples? Un proceso denominado endosimbiosis, probablememe 
condujo al origen de las mitocondrias y plastidos (el t£rmino 
general para los cloroplastos y los organulos relacionados, 
tan to fotosinteticos como no fotosinteticos). La teoria de la 
endosimbiosis plan tea que las mitocondrias y los plastidos 
fueron en un principle proeariontes pequenos que vivian deh- 
tro de celulas mas grandes. El termino endosimbionte se refiere 
a una celula que vive dentro de otra celula, que se denomina 
celula humped. Los ancestros propuestos para las mitocondrias 
son proeariontes heterdtrofos aerdbicos que se voivieron endo¬ 
simbiontes; los ancestros propuestos para los plastidos son 
proeariontes fotosinteticos que se convirtieron en endosim- 
biontes. 

Los ancestros proeariontes de las mitocondrias y los plasti¬ 
dos, probablememe entraron en la celula huesped como presa 
no digerida o como parishes internes. Este mecanismo sugie- 
re una evolucion previa de un sistema de endomembranas y 
un citoesqueleto que hizo posible que las celulas mas grandes 
engulleran a los proeariontes mis pequenos y los empaqueta- 
ran demro de vesiculas. Sea cual fuera el comienzo de las rela- 
ciones, no es dificil imaginar que la simbiosis llego a ser 
mutuamente beneficiosa. Un huisped heterotrofo podria utili- 
zar nutrientes liberados de los endosimbiontes fotosinteticos. 
Y en un mundo que se volvia cada vez mas aerdbico, una celu¬ 
la que, a su vez, era anaerobica se hubiera beneficiado de los 
endosimbiontes aerdbicos que sacaban partido del oxigeno. En 
el proceso de vo I verse mis interdependientes, el huesped y los 
endosimbiontes se hubieran convertido en un solo organismo 
de partes inseparables. Todos los eucariontes, heterdtrofos o 
autdtrofos, tienen miLocondrias o remanentes geneticos de 
estos organulos. Sin embargo, no todos los eucariontes tienen 
plastidos. Por tamo, la hipdtesis de endosimbiosis en serie 
(una secuencia de acontecimiemos endosimbidticos) supone 
que las mitocondrias evolucionaron antes que los plastidos 
(fig. 26-13). 

La evidencia que sustenta el origen endosimbionte de los 
plastidos y las mitocondrias es abrumadora. Las membranas 
internas de ambos organulos tienen enzimas y siscemas de 
transporte que son homologos de los que se encuentran en las 
membranas plasni&ricas de proeariontes vivos. Las mitocon¬ 
drias y plastidos se replican mediante un proceso de division 
que recuerda la fisidn binaria en algunos proeariontes. Cada 
organulo contiene una sola molecula de DNA circular que, 
como los cromosomas de las bacterias, no se asocia con his- 
tonas u otras proteinas. Estos organulos con tienen los RNA de 
transference, los ribosomas, y otras moleculas necesarias para 
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A Fig, 26-13. lin modelo del origen de los eucariontes a traves 
de endosimbiosis en serie. 


transcribir y tradudr sus DNA en proiemas. En terminos de 
tamano, la secuencia nudeotidica y la sensibilidad a ciertos 
antibiotitos, los ribosomas de la mitocondria y los plastidos 
son mas similares a los ribosomas procariomes que a los ribo¬ 
somas citoplasmicos de las celulas eucariontes. 

I Qu£ linajes procariomes dieron origen a la mitocondria y 
a los plastidos? Para comestar esta pregunta, los sistematicos 
se centraron en la secuencia de nuclebtidos del RNA en una 
de las subunidades ribosomicas- El gen para este RNA de la 
subunidad pequeria del ribosoma (SSU-rRNA del ingles, 
small-sukmiC ribosomal RNA) esta presente en todos los orga- 
nismos, lo que hace que sea una buena eleccidn para estudiar 
las ramas mas profundas del arbol de la vlda (vease cap, 25), 
Las comparaciones del SSU-rRNA de la mitocondria, los plas- 
tidos y diversos procariontes vivos indican que un grupo de 
bacterias, llamadas proteobacterias alfa, son los parientes 
vivos mas cercanos de las mitocondrias, y que las cianobacte- 
rias son los parientes mis cercanos de los plastidos. 

Con el tiempo, algunos de los genes originsImente presen- 
tes en las mitocondrias y los plastidos se trasfirieron al 
nucleo, un proceso que pudo lograrse por medio de elemen- 
tos transponibles (vease cap. 18), Como consecuencia, algu- 
nas protefnas mitocondriales y de plastidos estan codificadas 
por el propio DNA de los organulos, mientras que otras estan 
codificadas por genes en el nucleo, Otras proteinas son com- 
binadones de polipeptidos codificados por genes en ambas 
ubicaciones; un ejemplo es la ATP sintasa mitocondrial, el com- 
plejo proteico que genera ATP durante la respiracion celular 
(vease cap, 9). La transferencia de genes al nucleo avanzo mas 
en algunos eucariontes que en otros. Las mitocondrias del 
protista de agua dulce Reclinormnas americana tiene 97 genes, 
incluidos varies genes que en otros eucariontes se ban trans- 
ferido al nucleo; las mitocondrias de los vertebrados tienen 
sdlo 34 genes. Es justo decir que las celulas eucariontes ahora 
coniienen solo un genoma, en su mayor parte nuclear, pero 
complememado por el DNA que ha permanecido en las mito¬ 
condrias y los plastidos. 

Las celulas eucariontes como quimeras 
geneticas 

En la mitologta griega, la quimera era un monstruo que era 
parte cabra, parte ledn y parte serpiente. La celuia eucarionte es 
una quimera de partes de procarionte; su mitocondria deriva de 
un tipo de bacteria, sus plastidos de otra y su genoma nuclear 
de partes de los genomas de esos endosimbiontes y de al menos 
una otra celuia, la celuia que albergo a los endosimbiontes. Las 
mitocondrias y los plastidos proporcionaron claves de sus orige- 
nes porque aun transportan pequerias moleculas de DNA que 
tienen genes ortologos para los genes procariontes (fig. 25-17). 
Las claves de otros aspectos del origen de las celulas eucariontes 
son mucho mas numerosas y confusas. Por ejemplo, algunos 
investigadores ban propuesto que el nucleo evoluciono de 
otros endosimbiontes que pertenecian al dominio Archaea. En el 
nucleo eucarionte se ban encontrado genes con parientes cerca¬ 
nos tamo en las bacterias como en las arqueas, pero el cuadro es 
nebuloso debido a que nudeos dUerentes tienen distintas com- 
binaciones de estos genes. 

El genoma de las cdulas eucariontes puede ser el produc- 
to de la hlbridacion genetica, en la cual tuvieron lugar trans- 
ferencias horizomales de genes entre muchos linajes de 
Archaea y bacterias diferentes. Carl Woese, de la Universidad 
de Illinois, sugirio que la mayoria de estas transferencias ocu- 
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rrieron al principle) de la evolucion de la vida, pero hay evi- 
dencias nuevas que indican que las transferencias horizonta- 
les de genes sucedieron de forma repetida hasta el presente. 
Ford Doolittle, de laUniversidad Dalhousie, utilizo estas evi¬ 
dences de transferencias repetidas para sugerir una variante 
de la hibridacidn genetica: la hipotesis "uno es lo que come”, 
que afirma que los eucariontes en evolucibn consumleron 
varias bacterias y archaea y ocasionalmente incur poraron al 
rnicleo algunos de los genes de los procariontes que engulle- 
ron. 

El origen de otras estructuras eucariontes es un tema active 
de la investigation, El aparato de Golgi y el reticuio endoplas- 
m&tico pudieron haberse originado a partir de plegamientos 
de la membrana plasmatica. En las bacterias se encontraron 
prateinas que parecen ser homologas a las protemas citoes- 
queleticas actina y tubulina, en donde estan implicadas en el 
desprendimiento por e strangulation” de celulas bacterianas 
durante la division ceiular. In vest igaci ones posteriores sobre 
estas protelnas bacterianas y sus actividades proporcionaron 
informacion acerca del origen del citoesqueleto eucarionte. 
Algunos invesiigadores ban especulado que los tlagelos y los 
cilios eucariontes evolucionaron a partir de bacterias sim- 
biontes, una idea sustentada por la observacibn de que algu- 
nas bacterias entraron en rekeibn simbibtica con otros 
protozoarios en una epoca mds recieiite (fig- 26-14}. Sin 
embargo, el aparato micro tubular 9 + 2 de los fLagelos y cilios 
eucariontes (vbase cap. 6) no se ha encontrado en ningun pro- 
carionte. 

Una orquesta puede interpretar muchas mas composicio- 
nes musicales que un violinists solo. En pocas palabras, la 
complejidad creciente hace posibles mas variadones. El ori¬ 
gen de las celulas eucariontes catalizb la evolucion de una 
diversidad estructural mucho mayor que la que fue posible 
para las cblulas procariontes mas send lias. Esto se sumo a la 
primera gran radiation adaptativa, la diversification metabo- 
lica de los procariontes. Una tercera ola de diversification 



4 Fig. 26-14. Una simbiosiscompleja. El notable protista Mixotricha 
paradoxa f que vive en el intestine de las termites, tiene tres tipos de 
bacterias adheridas a su superfide que le propordonan movilidad 
(MEB). Un cuarto tipo de bacteria vive dentro de Mixotricha y drgiere 
fragmentos de madera ingeridos por la termita. 


siguio al origen de cuerpos multicelulares en varies linajes 
eucariontes. 


Evaluation de conccptos 


1. iQnt evidencia sustenia la hipotesis de que las mitocon- 
drias preeedieron a los pldstidos en la evolucion de las 
celulas eucariontes? 

2. ^For que una celula eucarionte se parece a una quimera? 

Wame ffls respuestas en d Apendice A. 


Concepto 


La multicelularidad evoluciono 
varias veces en los eucariontes 

Despues de que aparecieran los primeros eucariontes, evolu- 
ciono una gran gama de formas unicelulares, que dio origen a la 
diversidad de eucariontes unicelulares que continue floreciendo 
hoy en dia. Pero tambibn evolucionaron formas multicelulares. 
Sus descendientes incluven una variedad de algas, plantas, hon- 
gos y animates. 

Los primeros eucariontes multicelulares 

Los relojes moleculares indi¬ 
can que el ancestro comun de los 
eucariontes multicelulares exist io 
hace 1 500 millones de art os. Sin 
embargo, los Fbsiles de los eucarion¬ 
tes multicelulares mas antiguos 
que se conocen son de algas rela- 
tivamente pequenas que vivieron 
hace cerca de 1 200 millones de 
anos. Los organismos mas gran- 
des no aparecen en el registro fbsil hasta varies millones de 
anos despues, en el Proterozoico tardio. Recientemente, los 
paleontblogos chinos describieron un sitio particularmente rico 
que comiene fbsiles de 570 millones de anos de amiguedad de 
una diversidad de algas y animates, incluidas estructuras alta- 
mente conservadas que es probable que scan embriones ani- 
males (fig. 26-15} 

^Por que los eucariontes multicelulares estuvieron relativa- 
mente limitados en cuanto a tamano, diversidad y distribu- 
cion hasta el Proterozoico tardio? La evidencia geologica 
indica que se produjo una edad de hielo muy severa hace 
750-570 millones de anos. Durante ese periodo, los glgciares 
cubrieron las masas Lerrestres desde un polo hasta el otro y los 
mares estaban cubiertos de hielo. De acuerdo con la hipote¬ 
sis de la “Tierra bo la de nieve”, la mayor pane de la tierra 
se vio confinada a areas cercanas a fumarolas del fondo mari¬ 
ne y manamiales termales o a las escasas regiones del oceano 
donde se habia derretido suficiente hielo para que la luz solar 
peneirara en las aguas superficiales. El registro fbsil de esta 
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A Fig. 26-15. Fosiles de embriones animales del Proterozoko 
(MEB). 


importante diversificacion de eucariontes multicelulares 
corresponde al momento en que la Tierra (bota de nieve) se 
derritid. 

La conexion colonial 

Los primeros organismos multicelulares eran colonias, 
coleceiones de celulas que se rep Heart de forma autdnoma 
{fig* 26*16). Algunas celulas de las colonias se especializa- 
ron en diversas funciones. La primera de esas especializacio- 
nes ya habia aparecido en el mundo procariontc. Por 
ejemplo, dertas celulas de la cianobacieria Filamentosa Nostoc 
se diferencian formando celulas fijadoras de nitrdgeno llama- 
das heterocistos, que pierden su capacidad de r.eplicarse. Las 
celulas indiferenciadas son fotosinteticas y capaces de repli¬ 
ca rse, con el resultado de que los filamentos crecen mas y, por 
QUimo, se rompen en filamentos m&s pequehos* Nostoc dene 
mas de 7 000 genes v el doble que sus parientes mas cercanos 
que son unkelulares, como Synechoqystis, y muchos de los 
genes adicionales estan implicados en la regulation de las 
vtas de desarrollo que pueden conducir a la diferenciadon 
celular. 

En los eucariontes, la evolucion de colonias y la especiali- 
zacion celular fue mucho mas lejos. Un eucarionte multicelu- 
lar, por ejemplo, un animal, por lo general se desarrolla a 
partir de una unica celula, el dvulo fecundado o cigoto , en el 
caso de la reproduccion sexual (fig. 13-5). La division celular 
y la diferenciadon celular ayudan a transformar la celula 
individual en un organising multice hilar con muchos tipos de 
celulas especializadas. La creciente especializacidn celular 
hizo posible que los organismos multicelulares distribuyan 
algunas funciones vitales, como obtener nutrientes y percibir 
el ambiente, emre grupos de cdulas especificos. Esta division 
de funciones con el Liempo produjo a la evoiucidn de tejidos, 
organos y sistemas de drganos en muchos eucariomes. 

Al igua! que la evolucion de los eucariontes unicelulares 
incremento la complejidad esiructural de las celulas, la evo- 
lucion de los eucariontes multicelulares se abri6 paso a trav£s 
de otro umbral en la organizacion estrucmral y proporciono 
las bases de nuevas oleadas de diversificacion. La mulcicelu- 
laridad evolucionp varias veces entre los primeros eucarion- 
tes, para originar varies linajes de algas, al igual que las 
plantas, los hongos y los animales. 
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A Fig. 26-16. Un eucarionte colonial. Pediastrum es un eucarionte 
fotosintdico que forma colonias planas (microscopia 6ptica). 


La “explosion cambrica” 

La mayoria de los principales 
files de los animales aparecieron 
subitamente en el re gist ro fdsil 
que se depositb durante los pri¬ 
meros 20 mi 11 ones de aftos del 
periodo C&mbrico, un fendmeno 
conocido como la “explosidn 
cambrics”. Los fdsiles de dos filos 
animales -Cnidaria (anemonas 
de mar y sus parientes) y Porifera 
(esponjas)- son algo mas antiguos, ya que datan del Proterozoico 
tardio (fig. 26-17) Sin embargo, los relojes moleculares sugie- 
ren que muchos filos animales $e originaron y comenzaron a 
divergir mucho antes, entre 1 000 millones y 700 mi Hones de 
afios antes. En la frase memorable del paleontdlogo de la 
Universidad de Cambridge Simon Conway Morris “la explosion 
edmbrica tuvo una mecha muy larga”. Al comienzo del 
Cambrieo, por razones que aun no se comprenden, estos filos 
que ya eran diverge nies se expandieron en diversidad de forma 
relativamente subita y simultaneamente, La “explosion” en la 
diversidad incluyd muchos animales grandes con partes duras 
y exoesqueletos que se fosilizaron con facilidad. Evaluaremos 
las posibles explicaciones de esta diversificacion en e! capitulo 
32. 

La colonizacion de la Tierra par las plantas, 
las hongos y los animales 

La colomzacibn de la Tierra fue uno de los hitos cruciales 
en la historia de la vida. Existen evidencias fosiles de que las 
cianobacterias y otros procariontes fotosinteticos revistieron 
las superficies terrestres humedas hace mucho m£s de mil 
millones de anos. Sin embargo, la vida mieroscdpica en forma 
de plantas, hongos y animales no colonizo la Tierra hasta hace 
500 millones de anos, durante el inicio de la era Paleozoica. Esta 
inieiativa evolutiva gradual fuera de los ambientes acuaticos 
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A Fig. 26-17. La radiacion cambriea de los ani males. Las barrasde 
este diagrams muestran la primera aparicidn de vanes files animales en 
el reglstro fosil, Sin embargo, la evidencia molecular sugiere que estos 
fibs pueden haberse originado mucho antes. 


ancesirales se asoeio con adaptaciones que ayudaron a prevenir 
la deshidramcion y que hide ton posible la reproduction sob re 
la Tierra, For ejempio, las plantas, 
que evoludonaron a partir de las 
algas verdes, tienen un revestimien- 
to de cera a prueba de agua en sus 
hojas, que disminuye la perdida de 
agua al aire. 

Las plantas colonizaron la Tierra 
en compania de los bongos. Incluso, 
hoy en dia, las rafees de la mayorla 
de las plantas se asocian con los 
hongos que ayudaron a la absorciOn 
de agua y minerales del suelo (cap. 

31). Estos hongos de las raices, a su 
vez, obtienen sus nutrientes organi- 
cos de las plantas. Esta asodacion 
sirabiotica de plantas y hongos es 
evideme en algunas de las raices fosi- 
lizadas mas antiguas, e indtea que 
esta relation data de la epoca en la 
que la vida comenzaba a propagarse 
por la tierra. 

Aunque muchos grupos animales 
estSn representados en ambientes 
terrestres, los animales terrestres mas 
diversos y difundidos son los artrd- 


^ podos (en particular los insectos y las aranas) y los vertebrados 

% (principalmente, los anfibios, los reptiles, incluyendo las aves y 

cl los mamiferos). Los vertebrados terrestres se denominan terra - 

£ podos, como referenda a los cuatro miembros que les distingue 

< de los vertebrados acuaticos. Los tetrapodos incluyen a los 

seres humanos, pero somos unos recien llegados a la escena: el 
linaje humano divergio a partir de otros hominidos (simios) en 
los ukimos 6 a 7 millones de anos. Si cambiaramos la escala de! 
reloj de la historia de forma que representase el lapso de una 
hora, los seres humanos habrian aparecido hace apenas un 
segundo. 

Deriva continental 

Mientras finallzamos este panorama general de la evolucidn 
de la vida en la Tierra, observe que la evolution tiene una 
dimension en el espacio y tambien en el tiernpo. De hecho T la 
biogeografia fue la cienda que primero aporto a Darwin y 
Wallace las pistas que condudan a una vision evolutiva de la 
vida. A una escala global, la deriva continental es el principal 
factor geografico que se correlaciona con la distribuddn espa- 
cial de la vida. Este lermino alude al hecho de que los conti - 
nentes de la Tierra no estan fijos; se desplazan a travds de la 
superficie de nuestro planeta, sobre grandes placas de corteza 
que Horan sobre un manto caliente subyacente, En muchos 
casos, estas placas se separan de otras placas o se empujan con¬ 
tra otras, en los lugares en los que se encuentran (fig. 26'IB), 
Por ejempio, Norteamerica y Europa estan separdndose a una 
velocidad de, aproximadamente, 2 cm por ano, y la temida falla 
de San Andres en California es parte de un borde en el que dos 
placas se deslizan hada adelante. Los movimientos de placa 
reacomodan la geografia, pero sus efectos acumulativos son 
funestos, Muchos procesos geologicos import antes, entre ellos, 
la formation de montahas e islas, se producen en los lrmites de 
placas o en puntos ddbiles entre ellas (fig. 26-19). 

Dos capitulos en la saga continuada de la deriva continen¬ 
tal, timeron inOuencias especialmente fuenes sobre la vida. 
Hace cerca de 250 millones de anos, hacia el final de la era 



A Fig. 26-1S. Las principals* placas tectonicas de la corteza de la Tierra. Las placas tectdni- 
cas cambtan constantemente; por ejempio, se esta formando un nuevo Itmite de placas (no se mues- 
tra aqui) entre el Este de Africa y el resto del continents Los puntos rojos indican zonas de sucesos 
tectdnicos vioientos; muchas de estas son zonas de subduccidn (fig, 26-19). 
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A Fig, 26-19. Aeontecimientos en los fimites de las piacas tec- 
tonkas. En algunos If mites de piacas, como las dorsales submarinas 
(indicadas por pares de fiechas opuestas en la ffgura 26-18), las pia¬ 
cas tectbnicas se separan y roca fundida emana por la hendidura. La 
roca se solidifica y agrega corteza de forma simetnea a ambas piacas, 
to que ocasiona que el sueto marine se extienda. En las zonas de sub- 
duccidn, donde las piacas se mueven la una hacia la otra, la placa mas 
densa se hunde debajo de ta menos densa y forma una trinchera. la 
liberacidn sitbita de la tensidn acunnulada en las zonas de subduccibn 
ocasiona terremotos. Cuando los conti nentes transportados por dife- 
rentes piacas colisionan, el material del suelo oce^nico y continental 
se apila y forma cadenas montanosas. 


Paleozoica, los movimientos de piacas juncaron todas las masas 
terrestres previameme separadas para forniar un superconti- 
nente que se ha denominado Pangea, lo que significa “toda la 
tierra" (fig, 26-20), Los Fondos de los oceanos se hicieron mas 
profundos, lo que hizo disminuir el nivel del mar y se drenaron 
los mares eosteros poco profundos. En aquel entonces, al igual 
que ahora, muchas especies marinas habitaban las aguas poco 
profundas, y la formation de Pangea destruyo una considerable 
parte de ese habitat. El interior del vasto cominente era Frio y 
seco, probahl entente, un clima incluso mas riguroso que el de 
Asia Central de la actualidad. La formacion de Pangea luvo un 
tremendo impacto ambiental que reformb la diversidad biolo- 
gica, al ocasionar extinciones y proporcionar oportunidades 
nuevas para grupos taxonbmicos que sobrevivieron a la crisis. 

El segundo capitulo en la historia de la deriva continental se 
escribid hace 180 millones de anos, durante la era Mesozoica. A 
medida que los continentes derivaron, alej^ndose los unos de los 
otros, cada uno se convirtio en un escenario evolutivo separado, 
con linajes de plantas y animates que divergieron de los de otros 
continentes. 

Este patron de fusiones y separaciones continentales propor¬ 
tions la solucidn de muchos acertijos biogeograficos. Por ejem- 
plo, los paleontb logos descubrieron fosiles de las mismas 
especies de reptiles de agua dulce del Permico en Ghana (Africa 
Occidental) y BrasO. Estas dos panes del mundo ahora separadas 
por 3 000 km de oceano, estuvierori juntas durante las eras 
Paleozoica tardia y Mesozoica temprana La deriva continental 
tambibn explica la distribucidn actual de los organismos, como el 
motivo por el cual la fauna y la flora austmliana contrastan tanto 
con las del resto del mundo. Los mamiferos marsupiales desem- 
penaron papeles ecologicos en Australia analogos a los que 
desempenaron los euterios (mamiferos placentarios) en otros 
continentes (fig. 25-5). Los marsupiales, probablemente, evolu- 
cionaron primero en lo que hoy es Norteamerica y llegaron a 
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La India colisionb con 
Eurasia hace s6lo 10 
millones de anos y se 
formamn los Himalayas, 
las mas altas y jovenes de 
las principals cadenas 
montanosas de la Tierra. 
Los continentes continuan 
a la deriva. 


Al final de la era 
Mezosoica Laurasia y 
Gondwana se separaron 
en los continentes 
actuates. 



A mediados del 
Mezosoico, Pangea se 
separb en masas 
terrestres del node 
(Laurasia) y del sur 
(Gondwana). 



Al final del Paleozolco, 
todas las masas terrestres 
se unieron formando el 
supercontinente 
Pangea. 


A Fig. 26-20, La historia de la deriva continental durante el 
Fanerozoico. 


Australia a naves de Sudamerica y la Amartida mientras los con- 
tinentes adn estaban unidos. La posterior ruprnra de los conti¬ 
nents del sur puso a Australia u a flote" como una gran area de 
marsupiales. En Australia, los marsupiales se divers!ficaron, y los 
pocos euterios primitives que vivieron alii se extinguieron; en 
otros continentes, la mayor parte de los marsupiales se extin¬ 
guieron y los euterios se divers! ficaron. 


Evaluation dc conceplos 


L ^Como difiere la division de funciones en un organismo 
unicelular y en otro multicelular? 

2, ^De que forma la “explosibn cambrica” es una buena 
description de la primera parte del registro fbsil de la 
historia animal? ^Qub es lo que se quiere decir con la 
metafora de una u mecha larga' 1 para la explosion del 
Cambrico? 

Veanse las respu&ttis en el Apendice A. 
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Concepto 


La nueva informa cion ha producido 
una revision de nuestra comprension 
del arbol de la vida 

Como comemamos en el capitulo 25, la sistematica es tin 
enfoque analitico para reconstruir las relaciones evolutivas de 
las diversas formas de vida. En decadas reeientes, la informa- 
cion molecular ha proporcionado nuevas formas de compren¬ 
sion de las ramas mas profundas del £rbol de la vida y las 
investigaclones en curso incentivan a los bidlogos a revisar 
eontinuamente las divisiones mis finas de estas ramas. 

Sistemas taxonomicos previos 

Muchos de nosotros crecimos con la idea de que existian 
dos reinos principales - vegetal y el animal- porque vemos un 
ambito Lerresire macroscopic© y rarameme percibimos los 
organismos que no encajan netamence en una dicotorma ani¬ 
mal-vegetal. El esquema de dos reinos tambien tuvo una larga 
tradicibn en la taxonomia informal; Linneo dividio todas las 
formas de vida conocidas entre los reinos vegetal y animal. 

tncluso con el descubrimiento del diverso mundo micro- 
biano, el sistema de dos reinos persistio. Los taxonomistas 
situaron a las bacterias en el reino vegetal y justificaron esto 
por las paredes celulares rigidas de las bacterias. Tambien se 
considerd como vegetates a los organismos eucariontes uni- 
celulares con cloroplastos. Los bongos tambien se clasifican 
como vegetales, parcialmeme, debido a que los hongos, al 
tgual que la mayoria de las plantas, son incapaces de mo ver¬ 
se, aunque no son fotosinteticos y tienen poco en carman con 
las plantas desde el punto de vista estructural. En este siste¬ 
ma de dos reinos a Tos organismos unicelulares que se mue- 
ven e ingieren alimentos -protozoanos- se les denomitid 
animates, Los micro organism os como Eug/ertct, que se rnue- 
ven y son fotosinteticos, fueron reclamados tanto por los 
botanicos como por los zodlogos y aparecian en ambos rei¬ 
nos. 

Los esquemas taxonomicos con m&s de dos reinos no fue¬ 
ron populares para la mayoria de los bid logos hasta 1969, 
cuando Robert H. Whittaker de la Universidad de Cornell 
argumentd efectivamente a favor de un sistema compuesto de 
cinco reinos: Monera, Protista, Plamae, Fungi y Animalia 
{fig, 26-21). El sistema de Whitaker reconocio dos tipos fun- 
damemalmente diferentes de celulas, las procariontes y las 
eucariontes, y colocd a los procariontes separados de todos 
los eucariontes al colocarlos en su propio reino: Monera, 

Whitaker distinguib tres reinos de eucariontes multicelu- 
lares -Plantae, Fungi y Animalia- en parte, segun el criterio 
de nutricidn, Los plantas son autdtrofos, elaboran su alimen- 
to por medio de la fotosintesis. Los hongos y los animates son 
heterdtrofos. La mayor pane de los hongos son descompone- 
dares que invaden su fuente de alimento, secretan enzimas 
digestives y absorben las pequenas moleculas organicas pro- 
ducidas por digestion. La mayoria de los animates ingieren 
alimentos y los digieren dentro de una cavidad especializada 
del cuerpo, El reino Protista no se definia tan claramente en 
el sistema de cinco reinos de Whitaker. Protista se componia 
de todos los eucariontes que no coincidi'an con las definicio- 
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A Fig. 26-21. Sistema de cinco reinos de Whittaker. 


nes de plantas, hongos o animales. La mayoria de los prods- 
tas son unicelulares, pero los limiies de Protista se expandie- 
ron para incluir algunos organismos multicelulares, como las 
algas marinas, debido a su parentesco con ciertos protistas 
unicelulares. Con estos refinamiemos, el sistema de cinco rei¬ 
nos prevalecio en ia biologia durante mas de 20 anos. 

Reconstruction del arbol de la vida: 
un trabajo en curso 

Los sistemas taxonomicos son eonstrucdones humanas, 
intentos de ordenar la diversidad de la vida en un esquema 
util, que refieje las relaciones filogeneticas. Durante las tres 
ultimas decadas, los sistematicos aplicaron los analisis cladis- 
ticos a la taxonomia, induida la const ruccidn de cladogramas 
basados en informacibn molecular. En el capitulo 25 vimos 
que esta information condujo a los bidlogos a adoptar un sis¬ 
tema de tres dominies. Los dominios RacLeria, Archaea y 
Eukarya son, esencialmente, superreinos, un nivel taxonomico 
superior al nivel de reino. Las bacterias difieren de las arqueas 
en muchas caracteristicas estructurales, bioquimicas y fisiolo- 
gicas clave, que se destacaran en el capitulo 27. Estas diferen- 
cias justifican situar a las bacterias y las arqueas en dominios 
separados. Notese que el sistema de tres dominios deja obso¬ 
lete al reino Monera, debido a que tendria mietnbros en dos 
dominios diferentes. De hecho, muchos microbiotogos ahora 
di video cada uno de los dos dominios procaridticos en multi¬ 
ples reinos basados en analisis filogeneticos de informacibn 
molecular (fig. 26-22). 
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Los sistemaiicos que estan clasificando la filogenia de los 
diversos eucariontes, antiguamente agrupados en el reino 
Protista, estan enfrentandose a otro reto importante para el 
sistema de cinco reinos. Los biologos que esmdian estos 
organismos ahora dividen a la mayor parte de ellos en cinco 
o mas reinos con una designacidn recieme, que tiene un 
ancestro comun cerca de la base de la rama eucarionte de! 
arbol. Aun cominua el debate acerca de si algunos protistas 


unicelulares deberfan trasladarse a Plantae, Fungi o AnL 
malia. 

Se requiere mucha mas investigaeidn antes de que poda- 
mo$ Hegar a un consenso sobre c6mo se retacionan los ires 
dominios y cuamos reinos debe incluir cada dominio. A 
medida que exploramos comunidades microbianas reciente- 
mente descubiertas, como las que viven en las pro fund idades 
de la Tierra, y a medida que aprendemos cdmo cultivar a otros 


Capitulo 27 Caprtulo 28 



Ancestro universal 


A Fig. 26-22. Una vision actual de fa diversidad biologica. Este ^rbof resume la diversificaddn de la vida a lo Jargo det tiempo evolutivo. 
Represents un trabajo en curso, y hay un animado debate acerca de algunas de las relaciones que se muestran aqui. Estudiar^ los organismos en £ste 
arbof en los capitulos enumerados en la parte superior de Eas ramas. 
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organismos en esas comunidades, sin lugar a dudas descubri- 
remos grupos nuevos que conduciran a una remodelacibn 
taxondmica ulterior, A medlda que usted estodia la diversidad 
de la vida en los eapkulos 27-34, mantenga en meme que los 
arboles filogenetitos y los agrupamientos taxon omicos son 
hipotesis que mejor organizan la information disponible. HI 
continue escrutinio de las hipotesis coniprobables es lo que 
valida la biologia evolutiva como una ciencia natural. 


Evaluation de can cep l os 


1- iQue reinos en el sistema de cinco rdnos de Whittaker 
incluyen los organismos que ahora se encuentran en el 
dominio Eukarya? 

2. Basandose en la figura 26-22, explique por que al reino 
Monera ya no se le considera un taxon valido. 

Veatisc fas respuestas en el Apindice A. 
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Animal es con simetria bilateral (anilides, 
artrdpodos, rnoJuscos, equinodermos, vertebrados) 





























Revision del capituk 




RESUMEN BE.CONCEPTOS CIjWE 


Concepto 


Las condiciones primitivas en la Tierra posibilitaron 
el origen de la vida 

► Sintesis de compuestos organicos en la Tierra priinitiva 
(pp. 513, 514). La Tierra se forms haee 4 600 millones de anos. 
Los experiments de laborsLorio que simulaban una atmdsfera 
reductora produjeron moleculas org^rticas a parLir de precursores 
inorganicos. Se ban encontrado amino^cidos en meteorites. 

Suites is abLolita de polimeras (pp, 514, 515). Los aminoacidos 
se polimerizan cuando se mezctan con arena ealiente, arcilla o roca, 

Proiobiontes (p. 515). Los compuestos organicos pueden combinarse 
esponianeamente en el laboratory formando protobiontes, gotitas uni- 
das por lipidos que Lienen algunas de las propiedades de las celulas. 

► El “mundo del RNA” y los comienzos dc la selection natural 
(pp. 515, 516). El primer material genetico pudieron ser piezas 
cortas de RNA que sirvieron como molde para alinear aminoacidos 
en la shuesis de polipeptidos y para alinear nudeOtidos en una 
forma primitiva de autorreplicaddn. Los primeros proiobiontes con 
RNA catalltico autorreplicante pudieron ser mas efectivos para utili- 
zar recursos y podrian haberse incrementado en ntimero mediante 
la seleccidn natural. 


Conccplo 


El registro fosil es una cronica de la vida sobre la 
Tierra 

Como se damn las rocas y los Fosiles (p. 516-518). Los estratos 
sedimentarios revelan las edades reladvas de los fbsiles. Las edades 
absolutas de los Fosiles pueden deierminarse median Le datacidn 
radiometrio y otros metodos. 

El registro geologico (p. 518), La historia de la Tierra se divide en 
eortes geolOgicos, eras y perlodos, tnuchos de los cuales marcan cam- 
bios importances en la composition de las especies fOsiles. 

Extinciones masivas (pp. 518-520), La historia evolutiva ha esta- 
do marcada per varias extinciones masivas seguidas de grandes epi- 
sodios de dispersion adapiaLiva. Estas extinciones pueden haberse 
ocasionado por actividad volcanica o impactos de meteoritos o 
cometas. 


Concepto 


A medida que los procariontes evolucionaron, 
explotaron y modificaron ia Tierra priinitiva 

Los primeros procariontes (p. 522), Los procariontes fueron tos 
unicos habitant© de la Tierra desde hace 3 500 millones de anos 
hasta hace 2 000 millones de anos. 

Sistemas de transpose de eleclrones (p. 522). La primera cadena 
de transporte de electrones puede haber salvado al ATP acoplando la 
oxidacibn de addos organicos al transports de H + fuera de la celula. 

La rotosimesis y Ea revolucion del oxigeno (pp. 522, 523). Los 
tipos primitives de fotoslhtesis no producian oxigeno. La fotosfnte¬ 
sts oxigenica probablemenie evolucionO hace alrededor de 3 500 
millones de afios en las cianobaaerias, La acumulacibn de oxigeno 
en la atmdsfera hace 2 700 millones de aftos representO un desafto 


para la vida, pero tambien estabtecib una selection de ciertas adap- 
taciones como la respiration celular utilizando oxigeno. 


Concepto 


Las celulas eucariontes se origiuaron a partir 
de la simbiosis y del intercambio genetico 
entre los procariontes 

Los primeros eucariontes (p. 523). Los fosiles mas antiguos de 
las celulas eucariontes datan de hace 2100 millones de anos, 

► El origen endosimbiotko dc las ntitocondrias y los plastidos 
(pp. 523-524). Los eucariontes pueden haber evolucionado como 
predadores de otras celulas. Es probable que las mitocondrias y los 
plastidos evolucionaran a partir de procariontes que fueron ingeri- 
dos y vivieron de manera simbiotita dentro de celulas mis grandes. 

► Las celulas eucariontes como qu inter as geneticas (pp. 524- 
525). Otras endosimbiosis y transferences horizontales de genes 
pueden haber comribuido a la apariciOn de las complejas estructu- 
ras de las celulas eucariontes. 


Concepto 


La multicetularidad cvoluciono varias veces en los 
eucariontes 

Los primeros eucariontes imilticelulares (pp. 525, 526). Los 
fosiles m^s antiguos de los eucariontes mu hi celula res daian de hace 
1200 millones de anos, pero los relojes moleculares fechan al 
ancestro com tin de los eucariontes mu luce lu I ares hace 1 500 millo¬ 
nes de anos. 

La conexion colonial (p. 526). Los primeros organism os multi ce- 
lulares fueron colonias que contenian celulas especial izadas. 

La “explosion cambrica" (p. 526), Los fosiles mas antiguos de la 
mayor parte de los filos animates datan del periodo Cambrico, pero 
la evidenda molecular demuestra que muchos de estos bios se ori- 
ginaron mucho antes, entre 1 000 millones y 700 millones de anos 
antes, 

► La colonization dc la Tierra por las plantas, los bongos y los 
animates (pp. 526, 527). Las plantas, los bongos y los animates 
colonizaron la tierra hace aproximadamente, 500 millones de afios. 
Las relaciones simbitfticas entre las ratces de las plantas y los hon- 
gos son comunes hoy en dfa y datan de esa epoca. 

► Deriva continental (pp. 527, 528), Al reacomodar las masas 
terrestres, la deriva continental afect6 de manera signtficativa a la 
evolution, La formaciOn y rnptura posterior del superconiinente 
Pangea exp 1 tea muchos mmpecabezas biogeograficos. 


Concepto 


La nueva informacion ha producido una revision de 
nuestra comprension del arbol de la vida 

Sistemas taxonomicos previos (p, 529). Los primeros sistemas 
de clasificacidn tuvieron dos reinos: vegetal y animal. Un sistema 
propuesto mas tarde fue el de los emeo reinos: Monera, Protista, 
Plant ae, Fungi y Animal ia, 

► Reconsiruccion del arbol de la vida: un trabajo en curso 
(pp, 529-531). Un sistema de ties dominios (Bacteria, Archaea y 
Eukarya) sustituyd al sistema de cinco reinos. Cada dominio ha 
sido dividido en muchos reinos por los taxonomistas. 


532 unioad cinco La historia evolutiva de la diversidad biobgiea 



















EVALUAGION DE CONOCIMiENTO'S 


Auto evaluation 

L Una vision actual del origen de la vida propone que, en lugar de 
formarse en la atmosfera, los primeros compuestos organicos sobre 
la Tierra pueden haberse fortnado: 

a. En tierra firme. 

b. Cerca de fumarolas del fondo marine 

c. A partir de virus, 

d. En el none de Africa. 

e Cuando bloques que se desprendieron de la luna bombardearon 
la Tierra. 

2. ^Cuales de los siguientes pasos no fueron logrados por los tientffi- 
cos que estudiaban ei origen de la vida? 

a. la sfntesis de pequenos polimeros por medio de ribosoraas, 

b. la stntesis abibtica de polipCptidos. 

c. La formation de agregados moleculares con membranas select!- 
vamente permeables. 

d. La formation de protobionies que utilizan DNA para dirigir la 
polimerizacidn de aminoacidos. 

e. La sintesis abiotica de mokculas org£nicas. 

3. Las poblaciones de protobiontes pudieron comenzar a sufrir cam- 
bios evolutivos mediante la selection natural solo cuando: 

a. Fueron capaces de catalizar reacciones quimicas. 

b. Se desarrollaron algunos Lipos de mecanistnos hereditarios. 

c. Fueron capaces de crecer y dividirse en dos. 

d. Evoluciono la fotosintesis. 

e. Aparecid por primer a vez el DNA. 

4. ^Que afirmatidn no sustenta la hipotesis de que el RNA funtiono 
como el primer material genetico de los primeros protobiontes? 

a. Las secuendas de RNA cottas pueden agregar cantidades limita- 
das de bases complcmentarias en presencia de monomeros de 
nudebtidos. 

b. Se ha detnostrado la actividad catalftica en el RNA de celulas 
recientes. 

c. Variaciones en las secuendas de bases producen moleculas con 
estabilidades variables en diferentes ambientes, 

d. Las celulas actuales se sintetizan ulilizando un molde de RNA. 

e. En las celulas actuales el RNA proportions el molde sobre el eual 
se ensamblan los nucleotidos de DNA. 

5. Cuando se formd una cierta roca, contenia 12 mg de potasio 40. 
La roca ahora contiene 3 mg de potasio 40. La vida media del 
potasio 40 es de 1 300 miliones de anos. ^Que amiguedad tiene 
la roca? 

a, 400 miliones de anos. d. 2 600 miliones de anos. 

b. 300 miliones de anos, e. 5 200 miliones de anos. 

c T I 300 miliones de anos, 

6. Los esiromatolitos fosilizados: 

a. Datan de hace 2 700 miliones de anos, 

b. Se formaron alrededor de fumarolas del fondo inarmo. 

c. Se asemejan a comunidades bacterianas que se encuentran 
actualmente en algunas bahfas salobres o&lidas y poco profundas. 

d. Proporcionan evidenrias de que las plantas llegaron a la tierra en 
companfa de los bongos Hace alrededor de 500 miliones de afios. 

e. Contienen los primeros fdsiles de eucarionLes indiscutibles y 
datan de hace 2 100 miliones de aftos. 

7. La revolution del oxfgeno cambto el ambience de la Tierra de forma 
espectacular. ^Cual de las siguientes adapt ationes aprovechb la pre- 
sentia de oxfgeno libre en los ocean os y la atmosfera? 


a. La evolution de cloroplastos despues de que los primeros pro- 
tistas engulleran las cianobacterias Fotosinttiicas. 

b. La presencia de algunos grupos de animales en los habitat anae- 
rObicos. 

c. La evolution de pigmentos fotosmtaieos que protegieron las 
primeras algas de los efeaos corrosivos del oxfgeno. 

d. La evolution de la respiration celular, que utilizo el oxigeno para 
ayudar a obtener energia a partir de las moleculas combustibles, 

e. La evolution de colon!as de eucariontes mukicelulares a partir 
de comunidades simbibticas de procariontes. 

8. <Cuales de las siguientes secuencias de sucesos en la historia bio¬ 
logies de la Tierra es la mas probable? 

a. El meLabolismo antes de la mitosis. 

b. Una atmosfera oxidante antes de una atmbsfera reductora. 

c. Los eucariontes antes de los procariontes, 

d. Los genes de DNA antes que los genes de RNA. 

e. Los animales antes que las algas, 

% Los animales y las plantas de la India muestran grandes diferencias 
con las especies del cercano Sudeste asiatico. ^Por que? 
a Las especies se separaron por evolution convergente. 
b Los climas de las dos regiones son completamente diferentes. 
c> La India esta en proceso de separacibn del resto de Asia. 

d. La vida en la India fue banida por empeiones volcanicas antiguas, 

e. La India fue un continence separado hasta hace relativamente 
poco tiempo. 

10. ^En que grupos de organismos se centra princtpalmetiEf el debate 
actual sobre el numero y los If mites de los reinos de la vida? 

a. PlanLas y animales. 

b. Plantas y hongos. 

c. Procariontes y eucariontes unicelulares. 

d. Hongos y animales. 

e. An fi bios y reptiles. 


Interrelation evolutiva 

Describa el equipo estruetutal, metabOlico y genetico minimo que se 
necesita para que un protobionte sea considerado una verdadera celula. 


Problemas cienrificos 

Si se descubriera vida en algun otro sitio en el sistema solar, una pregunta 
ob\1a serfa si la vida terrestre y la extratenestre tuvieron or!genes inde- 
pendienies. Si pudieran estudiarse los atributos Efsicos y qulmicos de 
estas formas de \1da nueva, ^qu£ tipos de evidencia podrfan susteniar un 
origen comun? ^que preguntas cientfftcas podrian plantearse por la evi¬ 
dence de un origen comun? iy de ortgenes multiples? 


Ciencm, tecnologia y sodedad 

Los expertos esLimaron que las actividades hum anas ocasionan la 
extincion de eientos de especies cada ario, Por el contrario, se piensa 
que la tasa de extincion natural es de solo unas pocas especies por 
afio. Mieniras continuemos con la alteration del ambiente global, espe- 
cialmente, con la destruction de las selvas iropicales y la alteration del 
clima de la Tierra, la resuhame ola de extinciones probablemente nva- 
lizara con la del final del periodo Cret^cico, Considerando que la vida 
sobrevitio a numerosas extinciones masivas > ideberiamos estar preocu- 
pados por la presencia de una extincion masiva? ^En que difiere ^sta 
de las extinciones previas? iQ&lzs serian las consecuencias para la 
supenlvencia de las especies, entre ellas, la nuestra? 
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A Fig. 27-1* Colonias de procariontes termofilos ("amantes del 
calor") de color naranja y amarillo en ef agua caliente de un geiser 
de Nevada* 


Conceplos clave 


27-1 Las adaptaciones estructurales, funcionales y 

geneticas contribuyen al exito de los procariontes 
27-2 Los procariontes adquirieron multiples 

adaptaciones nutricionales y metabdlicas durante 
la evolution 

27-3 La sistematica molecular ayuda a establecer la 
filogenia de los procariontes 
27-4 Los procariontes desempenan papeles 
esenciales en la biosfera 

27-5 Los procariontes ejercen efectos nocivos y bene- 
ficiosos sobre los seres humanos 


Panorama general 


jEstan (casi) en todas partes! 

a mayoria de los piocariontes son microscopicos, pern 
compensan su escaso tamario con su enorme concentra- 
cion. Su masa biologica colectiva (bioma) es, por lo 
menos, diez veces mayor que )a de todos los eucariontes. La can- 
tidad de procariontes en un puriado de tierra fertil es mayor que 
el numero de personas que han vlvido en la tierra. iQu£ permi- 
tib durante la evolution que estos organismos diminutos domi- 
naran la biosfera? Una razdn que asegurb su exito es la riqueza 
de adaptaciones que permiten que varies procariontes habiten en 
ambientes diferentes. Los procariontes prosperan en casi todas 
partes, incluso en sitios demasiado acidos, sakdos, frios o calien- 
tes para k mayoria de los demas organismos (fig, 27-1), Se han 
descubierto hasta en rocas a 3 kilbmetros por debajo de la super- 
fide terrestre. Cuando reconstruyeron la hisioria evolutiva aso- 
ciada con los diversos estilos de vida de los procariontes, los 
biologos descubrieron que estos organismos tienen una diversi- 
dad genetica sorprendente. Por ejemplo, la comparacion del 
RNA ribosbmico revel a que dos cepas de la especie de bacteria 


Escherichia co/i presentan inds diferencias geneticas que un ser 
humano y un ornitoriinco. 

Como se comento en el capiiulo 26, los procariontes se clasifi- 
can en dos dominios, Bacteria y Archaea, que difieren en muchas 
caracteristicas estmcturales, fisiolbgicas y bioquimicas. En este 
capitulo se describiran las adaptaciones notables de los procarion¬ 
tes y algunos de los servicios ecolbgicos esenciales que realizan, 
como, por ejemplo, el recictado de productos quimicos. Adernas 
estudiaremos la porcion minoritaria de especies procariontes que 
producen enfermedades graves en los seres humanos. Por ultimo, 
se establecera la forma en que los seres humanos dependen de los 
procariontes benignos para su supervivencia y los usos que la bio- 
tecnologia cotnienza a desarrollar para aprovechar los poderes 
metabolicos de estos organismos ommipresentes. \ 


Concepto 


Las adaptaciones estructurales, 
funcionales y geneticas contribuyen 
al exito de los procariontes 

La mayoria de los procariontes son unicelulares, aunque algunas 
especies se agrupan de forma transitoria o permanenie para Formar 
colonias. Las celulas procariontes tipicas tienen un diametro que 
oscila entre 1 y 5 pm, mucho menor que los 10 a 100 pm de 
muchas celulas eucariontes (una excepcion importance es el proca- 
rionte gigante Thiomargarita namibiertsis, que mide alrededor de 
750 pm de diametro, y puede observarse en forma macroscopica). 
Las celulas procariontes tienen diversas formas y las tres mas fre- 
cuentes son esferas (cocos), bastones (batilos) y helices (fig. 27-2). 

Estructuras de la superficie cclular 

Una de las caracteristicas mas importames de cast todas las 
celulas procariontes es su pared celular, que mantiene la forma 
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A Fig. 27-2. Formas mas frecuentes de los procarionfes. (a) Los 

cocos son procariontes esfericos que viven aislados, en pares (dipioco- 
cos), en cadenas de muchas e^lulas (estreptococos, ilustrados en esta 
tlgura) y en agrupadones semejantes a ractmos de uvas (estaf ilococos). 
(b) Los bacilos son procariontes en forma de bastones que suelen ser 
solitaries, aunque, en algunos casos, se organ izan en cadenas (estrep- 
tobacilos). (c) Los procariontes helicoidales abarcan los espirilos, que 
cueden tener desde la forma de una coma basta formar espirales far- 
ga$, y las espiroquetas (mostrada en la figura), que tienen forma de 
sacacorchos" (MEB coloreada). 


de la c£lula, proportions protection fisica y evita el esmllido en 
un ambiente hipotonico (vease cap, 7). En un ambiente hipertd- 
nico, la mayoria de los procariontes pierden agua y se encogen, 
lo que los despega de su pared celular (plasmolisis), de la misma 


manera que se observa en otras celulas con pared celular, 
Cuatido la perdida de agua es grave inhibe su reproduction, lo 
que explica el fundamento del empleo de la sal para conservar 
algunos alimentos, como, por ejempb T la carne de cerdo y de 
pescado. 

Las paredes celulares de los procariontes tienen composiciones 
moleculares y estructuras diferentes de las de los eucariontes. 
Como se comentd en el capitulo 5 ? las paredes celulares de los 
eucariontes suelen estar compuestas de celulosa o quitina, En cam- 
bio, la mayor parte de las paredes celulares de las baeterias contie- 
nen peptidoglucano, una red de polimeros de azucar modlficados 
unidos con polip^ptidos cortos a traves de enlaces cruzados. Esta 
envoltura molecular encierra a toda la bacteria y permite la adhe¬ 
sion de otras moleculas que se extienden desde su superfine. Las 
paredes celulares de las arqueas contienen una variedad de polisa- 
caridos y protelnas pero carecen de pepUdoglucanos. 

Por medio de una tecnica denominada lincion de Gram, desa- 
rrollada por el medico danes Hans Christian Gram en el siglo xix, 
los cientificos pueden clasifiear muchas especies bacterianas en 
dos grupos, en funcibn de las diferencias en la composition de sus 
paredes celulares. Las baeterias grampositivas tienen paredes mas 
sendllas con una cantidad reladvamente grande de peptidogluca- 
no (fig. 27 -3a). Las baeterias gramnegativas tienen menos cantb 
dad de peptidoglucano y poseen estructuras mas complejas, con 
una membrana externa que contiene lipopolisacaridos (hidratos 
de carbono unidos a llpidos) (fig. 27-3b), 

La tincidn de Gram es una herramienta de identification muy 
util en medicina, Entre las baeterias paLogenas o productoras de 
enfermedades, las especies gramnegativas suelen ser mas peli- 
grosas que las grampositivas, A menudo, los lipopolisacaridos de 
las paredes de las baeterias gramnegativas son toxicos y la mem¬ 
brana externa ayuda a proteger a estas baeterias de las defensas 
del huesped. Ademas, las baeterias gramnegativas suelen ser mas 
resistenLes a los antibiotic os que las grampositivas por que la 
membrana externa impide la entrada de estos farmacos. 

La eficacia de ciertos antibioticos, como por ejemplo la peni- 
cilina, se debe a su capacidad de inhibir las uniones cruzadas de 
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(a) Grampositivas. Las baeterias grampositivas tienen una pared 
celular con una gran cantidad de peptidoglucano que capta el 
colorante violeta en el citoplasma. £1 lavado con alcohol no elimina 
el colorante violeta, que enmascara el colorante rojo agregado. 


(b) Gramnegativas. Las baeterias gramnegativas tienen menos 

cantidad de peptidoglucanos, y se encuentran en una capa entre la 
membrana plasmatica y una membrana externa. El colorante violeta 
se elimina con faciEidad del citoplasma y la c£lula adquiere color 
rosa o rojo. 


A Fig. 27-3. Tincion de Gram. Las baeterias se tineron con un colorante violeta y yodo, se lavaron con alcohol y luego se tiheron con un coloran¬ 
te rojo. La estructura de la pared celular determina la respuesta a la tincibn (MO). 
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A Fig, 27-4. Capsula. La capsula de polisac^ridos que rodea a esta 
bacteria Streptococcus permite que el procarionte patdgeno se adhiera 
a las celulas que cubren el tracto respiratorio humano; en esta imagen, 
una celula de la amigdala (MET coloreada). 



k Fig, 27-5. Fimbrias, Estos numerosos apendices permiten que algu- 
nos procariontes se adhieran a las superficies o a otros procariontes 
(MET coloreada). 


► Fig. 27-6. Flagelo de los procariontes. 

El motor del flagelo de los procariontes es el 
aparato basal, compuesto de un sistema de 
anillos incluidos en la pared celular y Ja mem¬ 
brane plasm^tica (MET). Las bombas activa- 
das por ATP transportan los protones fuera 
de la celula y la difusidn de regreso de los 
protones hacia e! interior de la celula da ener- 
gia al aparato basal, que hace girar un gan- 
cho curvado. El gancho esta unido a un 
filamento compuesto de cadenas de flageli- 
na r una proteina globular (este diagrama 
muestra Eas estructuras flagelares caracterlsti- 
cas de las bacterias gramnegativas). 
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los peptidoglucanos, lo que evita la formacibn de una pared celu¬ 
lar funcional, en particular, en las bacterias grampositivas. Este 
tipo de f&rmacos destruye rnuchas especies de bacterias patoge- 
nas sin afectar a Las celulas Liumanas porque estas ultimas no 
poseen peptidoglucanos. 

La pared celular de muchos procariontes esta cubierta por una 
capsula, que es una capa adhesiva de pollsacaridos o proteinas 
{fig. 27-4). La capsula permite que los procariontes se adhieran 
a su sustrato o a otros individuos de una colonia. Las capsulas 
tambien pueden protcger a los procariontes patogenos del ataque 
del sistema inmunitario del huesped. 

Algunos procariontes se adhieren a su sustraio o a otros pro¬ 
cariontes a trav£s de apendices pililormes denominados fimbrias 
y pili (singular, pi Jus). Las fimbrias suelen ser mas numerosas y 
conas que los pili (fig. 27-5). Neisseria gonorrhoea?, la bacteria 
que produce la gonorrea, utiliza fimbrias para adherirse a las 
membranas mucosas del huesped. Hay pili especializados, deno¬ 


minados pili sexuales, que conectan a los procariontes durante la 
conjugadon, proceso por el cual una celula transfiere DNA a otra 
(vease fig. 18-17). 

Movilidad 

Casi la mitad de los procariontes son capaces de realizar movi- 
mientos direccionales. Algunas especies pueden moverse a velo- 
cidades superiores a los 50 pm/seg (hasta 50 veces su Iongitud 
corporal por segundo). 

Entre las diversas estructuras que permiten que los proca¬ 
riontes se muevan, las mas comunes son los flagelos, que pueden 
estar distribuidos por toda la superfine de la celula o concentra- 
dos en uno o ambos extremes. Los flagelos de los procariontes 
difieren tamo en su estructura como en su mecanismo de pro¬ 
pulsion de los flagelos de los eucariontes (fig. 27-6). Los flage¬ 
los de los procariontes tienen una d£cima parte de La anchura de 
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os flagelos de los eucariomes y no estan cubiertos por una extern 
f:6n de la membrana plasma tica (veanse figs. 6-24 y 6-25 para 
revisar el tema de los flagelos de los eucariontes). 

En un ambienle relativamente uniforme, los procariontes flage- 
idos se pueden mover de forma bastante aleatoria. Sin embargo, 
en un ambienle heterogeneo, muchos procariontes exhiben taxia, 
sue es el movimienio de acereamiento a un estimulo o de aleja- 
nuemo del mismo (del griego taxis, organizar). For ejemplo, los 
procariontes que desarrollan quimiotaxia responden a sustancias 
quimicas con la modification de su patron de movimienio. Estos 
^rganismos se mueven hatia nutrientes u oxigeno (quimiotaxia 
positiva) o se akjan de una sustancia Lbxica (quimiotaxia negativa). 
En 2003, los cientificos de la Princeton University y del lnstitut 
^urie de Paris dernosiraron que las celulas solitarias de E coli desa- 
Tollaban quimiotaxia positiva hatia otros miembros de su espetie, 
lo que permitia la formation de colonias. 


Organization interna y genomica 

Las celulas de los procariontes son mas sentiilas que las de los 
eucariomes, tanto su esmictura interna como en la organization 
de su genoma. Las ctiulas procariontes carecen de la comparti- 
mentalizacion compleja, que se observa en las celulas eucarion- 
tes (fig. 6-6), Sin embargo, algunas celulas procariontes tienen 
membranas especial izadas que realizan funciones metabolic as 
(fig. 27-7). Estas membranas suelen consistir en invaginaciones 
de la membrana plasmatica. 

El genoma de un procarionte tiene una estructura muy dife- 
rente del genoma de un eucarionte y, en promedio, solo posee 
alrededor de una milesima pane de su DNA. En la mayoria de los 
procariontes, cast todo ei genoma esta incluido en un anillo de 
DNA que tiene una cantidad relativamente escasa de proteinas 
asociadas, Este anillo de material generico se suele denominar 
cromosoma procarionte (fig. 27-8). A diferencia de los cromo- 
somas eucariomes, que se encuentran dentro del nucleo, el cro¬ 
mosoma procarionte se localiza en una region del nucleoide, 
que es una parte del cuoplasma de color mas claro que el resto 
en las microfoto graft as electronicas. 

Ademas de su unico cromosoma, una ctiula procarionte tipica 
tambien puede poseer anil los de DNA mucho mis pequerios, 
denominados plasmidos, !a mayoria formados solo por unos 
pocos genes. Los genes del plasmido proporcionan resistencia con¬ 
tra los antibioticos, dirigen el metabolismo de nutrientes no habi- 
ruales o desarrollan otras funciones "evenmales” de este tipo. En la 
mayoria de los ambientes, la celula procarionte puede sobrevivir 
sm sus plasmidos porque Lodas sus funciones eseneiales estan 
codificadas por el cromosoma. Pero en circunstancias espetiales, 
como, por ejemplo, cuando se emplean antibiOticos para tratar 
una infection, la presencia de un plasmido puede aumentar de 
manera significativa la posibdidad de supervivencia del procarion¬ 
te. Los plasmidos se repliean en forma independiente del cromo¬ 
soma principal y muchos de ellos pueden transferee con facilidad 
de un procarionte a otro cuando se conjugan (fig. 18-18). 

Como se explico en los capituios 16 y 17, la replication del 
DNA, la transcription y la traduction revelan similitudes funda- 
mentales entre los procariontes y los eucariontes, aunque hay 
algunas diferentias, Por ejemplo, los ribosomas de los proca- 
riontes son un poco mas pequenos que Los de los eucariomes y 
difieren en su comenido de proteinas y RNA. Estas diferencias 
son bastante importantes como para que algunos antibioticos, 
como la eritromitina y la tetraciclina, se unan a los ribosomas y 
bloqueen la sintesis de proteinas en los procariontes, pero no en 
tos eucariomes. Como consecuencia, estos antibidticos pueden 
ser utiles para destruir a las baeterias sin dariar al ser humane. 

Reproduction y adaptation 

Los procariontes lograron su exito en parte grad as a su capa- 
cidad de reproducirse con rapidez en ambientes favorables. La 
division por fisibn binaria (fig. 12-11) consiste en ia obtencion 
de 2 celulas a partir de una sola celula procarionte que luego se 
transforman en 4, 8, 16 celulas y asi sucesivamente. Si bien la 
mayoria de los procariontes sc pueden dividir cada 1 a 3 horas, 
en condiciones optimal algunas especies producer! una nueva 
generation en solo 20 minutos. Si la reproduction eontinua de 
forma constante a esta velocidad, jtm solo procarionte podria ori- 
ginar una colonia que supere toda la poblacion de la Tierra en 
solo tres dias! En realidad, ia reproduccibn procarionte esta limi- 
tada porque en un momento las celulas agotan su reserva de 
nutrientes, se imoxican a si mismas con los desechos metaboli- 



(a) Procarionte aerobic (b) Procarionte que realiza 

fotosintesis 

4 Fig. 27-7. Membranas especializadas de los procariontes. (a) 

.as invaginaciones de la membrana plasm^tica, que pueden conside- 
arse precursoras de las crestas mitocondriafes, participan en la respira- 
: on celular en algunos procariontes aerobics (MET), (b) Los 
orotariontes que realizan fotosintesis y se denominan cianobactenas 
t en en- membranas tilacoideas bastante si mi la res a las de fos doroplas- 
tos (MET), 



A Fig. 27-8. Cromosoma de un procarionte. Los lazos delgados y 
enredados que rodean a esta ctiula rota de E. coli forman parte de un 
solo cfrcufo de DNA (MET coloreada). 
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A Fig. 27-9. Endospora. Bacillus anthrads, la bacteria que produce Ja 
enfermedad mortal del carbunco, produce endosporas (MET), La cubierta 
gruesa que protege la endospora ayuda a que sobreviva en el suelo 
durante varies a nos. 


cos u otros organismos las consumen, Los procariontes tarnbien 
se enfrentan a la competencia de otros microorganismos, muchos 
de los cuales producen sustandas quimicas antibidticas que 
retrasan la reproduccion de aquellos. 

La capaddad de algunos procariontes de tolerar condiciones 
inhdspitas tambidi contribuye a su exito. For ejemplo, algunas 
bacterias pueden format celulas resistentes denominadas endos¬ 
poras cuando falta un nutriente esencial en el ambiente (fig. 27- 
9). La edula original produce una copia de su cromosoma y lo 
rodea con una pared gruesa, formando la endospora. El agua se eli- 
mina de la endospora y el metabolismo se detiehe en su interior. 
Luego, el resto de la celula original se desintegra y queda la endos¬ 
pora. La mayor parte de las endosporas son tan resistentes que 
pueden sobrevivir en agua hirviendo, Para destruirlos, los micro- 
biologos deben calentar su instrumental con vapor a 121 °C y pre- 
sion elevada. En ambientes menos hostiles, las endosporas pueden 
permanecer en estado de latencia pero ser viables durante siglos, 
siendo capaces de volver a hidratarse y reiniciar el metabolismo 
cuando reciban una serial que indique un ambiente mas benigno. 

Los procariontes pueden adaptarse con rapidez a cambios en 
el ambiente por medio de acontecimientos evolutivos que Fun- 
cionan por selection natural. Debido a la reproduction rapida de 
los procariontes, las tnutaciones que confieren mas adaptabilida- 
des pueden volverse mas comunes en una poblacidn. Por esta 
razbn, los procariontes son organismos modelo importantes 
para los cienu'ficos que estudian la evolucion en el laborato- 
rio. Por ejemplo, en la Michigan State University, Richard 
Lenski y su equipo han mamenido colonias de E cdi durante 
m£s de 20 000 generaciones desde 1988, Los in vestigadores conge- 
Ian muestras de las colonias con una frecuencia especifica y luego 
las descongelan para comparar sus caracteristicas con las de las 
generaciones posteriores, Estas comparaciones han revelado que las 
colonias ac males pueden crecer a una velocidad un 60% superior 
que las colonias de 1988 en las mismas condiciones ambientales. 
El equipo de Lenski explora los cambios genetieos subyacentes a 
la adaptacidn evolutiva de las colonias a sus ambientes. En 2003, 
estos auto res publicaron que dos colonias mostraron cambios 
paralelos en la expresion de 59 genes en comparacibn con las ori- 
ginales. La reproduccion rapida de E. coli permuid a los cientifi- 
cos documentar este ejemplo de evolutidn adaptativa. 


La transference horizontal de genes (vbase cap. 25) tarnbien 
Facilita la evolucion rapida en los procariontes. For ejemplo, la 
conjugation puede permitir el intercambio de plasmidos con unos 
pocos genes o, incluso, de grandes grupos de genes. Una vez que 
los genes transferidos se incorporan al genoma del procarionte, se 
exponen a la seleccidn natural durante los ciclos posteriores de 
fision binaria. La transferencia horizontal de genes es una fuerza 
importame para la evoluddn de las bacterias patdgenas a largo 
plazo y este tema se comentara mas adelante en este capitulo. 


Evaluacion de conceplos 


1. Identifique y explique por lo menos dos ejemplos de 
adaptaciones que permiten que los procariontes 
sabrevivan en ambientes demasiado inhospiios para 
otros organismos. 

2. Difereneie las organizaciones celular y genomica de los 
procariontes y los eucariontes. 

3. Explique como la reproduccion rapida permite que los 
procariontes se adapten a ambientes variables. 

Veame las fespuestas en el Apendice A. 


Con cep to 


Los procariontes adquirieron 
multiples adaptaciones nutricionales 
y metabolic as durante la evolucion 

Todos los organismos pueden clasificarse en funcion de su 
nu trie ion: la forma en que obtienen energia y carbono para cons- 
truir las moleculas organicas que forman las celulas. La diversi- 
dad nutricional es mayor entre los procariontes que entre los 
eucariontes: todos los tipos de nutricidn descritos en los euca¬ 
riontes se observan en los procariontes, junto con algunos otros 
model os exclusivos de los procariontes. 

Los organismos que obtienen energia de ia luz se denominan 
fotfitrofos y los que la obtienen de sustandas quimicas se deno¬ 
minan quimiotrofos. Los organismos que solo requieren el com- 
puesto inorganico C0 2 como fuente de carbono se Hainan 
autdtro/os, mientras que los heierotrqfos necesitan al menos un 
nutriente organico -como, por ejemplo, glucosa- para sintetizar 
otros compuestos organicos. La combinadon de estas posibilida- 
des de fuentes de energia y de carbono determina cuatro mode¬ 
ls prindpales de nutricion, que se describen a continuacion y se 
resumen en el cuadro 27 - 1 . 

1. Los foioautotroFos son organismos fotosinteticos que 
capturan la energia luminica y la usan para conducir la 
slnresis de compuestos organicos a partir de C0 2 . Las da- 
nobacterias y muchos otros grupos de procariontes son 
fotoamdtrofos, al igual que las plantas y las algas. 

2. Los quimioautdtrofos tambidn sdlo requieren C0 2 como 
fuente de carbono. Sin embargo, en lugar de usar la luz 
como fuente de energia oxidan sustandas inorganicas 
como acido sulfhidrico (H 2 S), amoniaco (NH 3 ) o tones 
ferrosos (Fe 2+ ). Este modelo de nutricidn es exclusivo de 
algunos procariontes. 
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Cuadro 27-1, 

Principales modelos nutricionales 

Modelo 

nutneionai 

Fuente de 
energia 

Fuente de 
carbono 

Tipos de organismos 

Autotrofo 




Fotoautbtrofo 

Luz 

iM 

O 

U 

Procariontes que realizan fotosintesis 
(por ejemplo, cianobacterias), plantas, 
algunos protistas (algas) 

Quimioautbtrofo 

Sustancias quimicas 
inorg^nicas 

co 2 

Algunos procariontes (por ejemplo, 
Suf/olofrus) 

Heterbtrofo 

Fotoheterbtrofo 

Luz 

Compuestos 

organicos 

Algunos procariontes (por ejemplo, 
RhcdofiucteJ; Chtoro/Iexus) 

Quimioheterbtrofo 

Compuestos 

organicos 

Compuestos 

organicos 

Muchos procariontes (por ejemplo, 
Clostridium) y protistas, hongos, 
animales, algunas plantas 


3, Los fotoheterotrofos usan luz como fuente de energia 
pero deben obtener el carbono en forma organica. Varios 
procariomes marines emplean este modelo de nutricion. 

4, Los quimioheterdtrofos deben consumir moleculas orga- 

nicas para obtener energia y carbono, Este modelo nutri- 
donal se observa de forma amptia entre los procariomes 
y los protistas, los bongos, los animales e induso en algu- 
nas plantas parasitarias. 


Cooperation metabolica 

La cooperation entre los procariomes les 
permite emplear recuisos del medio que no 
podrian utilizar como celulas individuates. 
En algunos casos, esta cooperacion se desa- 
rroHa entre celulas espedaiizadas de una 
colonia. For ejemplo, la cianobacteria 
Anabaena tiene genes que codifican el desa- 
rrollo de la fotoslntesis y la fijacibn de nitr &- 
geno, pero una sola celula no puede llevar a 
cabo ambos procesos al mismo tiempo. La 
razon es que la fotosintesis produce 0 2 , que 
imetiva a las enzimas comprometidas en la 
fijation de nitrogeno. En lugar de vivir en 
forma aislada, Ajiabama forma colonias fila- 
mentosas (fig. 27-10), La mayoria de las 
celulas en un filamento solo desarrollan 
fotosintesis, mientras que unas pocas celu¬ 
las espedaiizadas denominadas heterocistos 
solo desarrollan la fijacibn de nitrogeno. 
Los heterocistos estan rodeados por una 
pared celular engrosada capaz de limitar la entrada del 0 2 produci- 
do por las celulas vecinas que realizan la fotosintesis. Las conexiones 
iniemelulares permiten que los heterocistos transporten el nitrogeno 
fijado a las celulas vecinas a cambio de hidratos de carbon o. 

En algunas especies de procariontes se desarrolla una cooperacion 
metabolica en colonias que cubren las superficies y se denominan 
biopeliculas (fig. 27-11). Las celulas pertenecientes a una colonia 
secretan moleculas serializadoras que reclutan a las celulas cercanas, 


Relaciones metabolicas con el oxigeno 

El metabolismo de los procariontes tambien es variable en 
relacirin con el oxigeno (vease cap. 9). Los aerobios obligados 
usan 0 2 para la respiracibn celular y no pueden crecer sin este 
: ampuesto. Los anaerobios facultativos utiltzan 0 2 si esta en el 
entorno, pero tambien pueden crecer por fermemacibn en un 
ambiente sin este gas. Los anaerobios obligados se intoxican en 
presencia de 0 2 . Algunos anaerobios obligados viven de forma 
-ixclusiva por fermentacibn; otros extraen energia quimica de la 
respiracibn anaerobica, en la que sustancias diferentes del 0 2 , 
como, por ejemplo, tones nitrato (N Qg) o iones sulfato (SQ 4 2 -) s 
aceptan electrones en el extreme “inferior'" de las cadenas de 
imnsporte de electrones. 

Metabolismo del nitrogeno 

El niirbgeno es esencial para la productibn de aminodcidos 
y aeidos nucfeicos en todos los organismos. Si bien los euca- 
nontes utilizan una cantidad limitada de compuestos nitroge- 
nados, los procariontes pueden metabolizar el nitrogeno de 
diversas formas. Por ejemplo, ciertos procariontes, como algu¬ 
nas cianobacterias, convierten el nitrbgeno atmosferico (N 2 ) en 
amoniaco (NH 3 ), por medio de un proceso denominado fija¬ 
cion de nitrogeno. Luego las celulas pueden incorporar este 
nitrbgeno “fijado* a los aminoaeidos y otras moleculas organi- 
cas. En relacibn con su nutricion, las cianobacterias fijadoras de 
nitrbgeno son los organismos mas autosuficientes, ya que solo 
requieren luz, Ct) 2 , N 2 , agua y algunos minerales para crecer. 
En el capitulo 34 se comentaran los papeles esenciales que 
desemperian los procariontes en los ciclos del nitrbgeno de los 
ecosistemas. 



A Fig* 27-10. Cooperadon metabolica en una colonia de procarion¬ 
tes. En fa cianobacteria filamentosa Anabaena, las ctiulas denominadas 
heterocistos fijan nitrbgeno, mientras que las otras celulas desarrolfan la 
fotosintesis (MO). Anabaena se encuentra en muchos fagos de agua dulce. 



A Fig. 27-11. Biopelkuia. La mas a amarilla en esta imagen de MEB 
coloreada es una placa dental, una biopeffcula que se forma en las 
superficies de los dientes 
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Io que deiermina el crecimiento de las colonias. Las celulas tambien 
producen prottinas que adhieren las celulas a los sustratos y entrt si* 
Los canales presen tes en la biopelicula permiten que los nutrientes 
lleguen a las celulas en el interior y que se expulsen los deseehos, 
Los procariontes pertenecientes a distintas especies tambien 
cooperan, Por ejemplo, las bacterias que consumer! sulfato y las 
arqueas que consumen metano coexisten en agregados de forma 
esferica en el fondo del oceano. Las bacterias parecen usar los pro- 
ductos de desecho de las arqueas, como, por ejemplo, compuestos 
organicos e hidrogeno. For til time, las bacterias producen com¬ 
puestos que ayudan a las arqueas a consumlr el metano. Esta rela¬ 
tion posee implieaciones globales: todos los anos estas arqueas 
consumen una cantidad estimada de 300 mil millones de kilogra- 
mos de metano, que es un coxitribuyente importame al efeao inver- 
nadero (vease cap. 54). 


Evaluation dc conceplos 


1, Una bacteria solo requiere el aminoitido metionina 
como nutriente organieo y vive en cuevas oscuras. ^Que 
forma de nutrition emplea? Explique su respuesta. 

2. ^Cuales son las fuentes de carbono y nitrogeno que 
emplea la tianobacteria Anabaena ? 

Vetuise las respitestas en el Apendice A 


Concepto 


La sistematica molecular ayuda a 
establecer la filogenia procarionte 

Hasta fines del siglo xx r los cientifieos especialistas en siste- 
mas basaban la taxonomfa de los procariontes en criterios Feno- 
tipicos, como la forma, la motilidad, el modelo nutritional y la 
respuesta a la tincidn de Gram* Hstos criterios todavia son uti¬ 
les en ciertos contextos, como, por ejemplo, para la identifica¬ 
tion rapida de bacterias patbgenas en el hemoculrivo de un 
paciente. Pero, en relation con la filogenia de los procariontes, 
la compaction de estas caracteristicas no revela la evolution 
claramente* No obstante, la aplicad&n de la sisLematica mole¬ 
cular a la investigation de la filogenia de los procariontes ha 
producido resultados notables* 

Lecciones de sistematica molecular 

Como se comemo en el capitulo 25, los microbiologos 
comenzaron a comparar las secuencias de los genes proca- 
riontes en la d£cada de 1970. Empleando el RNA ribosOmico 
de la subunidad pequena (SSU-rRNA) como un marcador de 
las relaciones evolutivas, Carl Woese y sus colaboradores lie- 
garon a ta conclusion de que muchos procariontes clasifica- 
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A Fig. 27-12. Filogenia simplificada de los procariontes. Este £rboJ filogen^tico basado en dates moleculares senala las relaciones entre los aru- 
pos de procariontes comentados en este capitulo. 
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dos coma bacterias estaban, en realidad, m&s rekcionados 
eon los eucariontes y peneneeian a un dominio propio, 
Archaea. Desde entonces, los microbiologos ban analizado 
cantidades crecientes de informacion genetica, en algunos 
casos genomas completos, y llegaron a la conclusion de que 
Unos pocos grupos taxondmicos traditional es T como, por 
ejemplo, las cianobacterias, eran en realidad monofileticos. 
Sin embargo, otros grupos, como las bacterias gramnegativas, 
estan distribuidos a trav£s de varies linajes. En la figure 27- 
12 se muestra la posible filogenia de algunos de los princi- 
pales taxones de procariomes de acuerdo con la sistematica 
molecular 

El analisis de la filogenia procarionte todavia esta en mar- 
cha, pero ya se ban definido dos conceptos importantes, Uno 
mdica que la diversidad genetica de los procariomes es inmen- 
sa. Cuando los investigadores comenzaron a secuenciar los 
zenes de los procariomes, solo pudieron investigar las especies 
que podian eultivarse en el kboratorio: una pequena minoria 
de todas las especies de procariomes, Los metodos desarrolla- 
dos por Norman Pace de la University of Colorado, durante la 
i£cada de 1980, permitieron a los investigadores acmales 
obtener muestras directas de material genetico del ambiente. 
Cada ano s esta “busqueda genetica" agrega nuevas ramas 
mportantes al arbol de la vida (algunos investigadores sugi- 
rieron que ciertas ramas representan reinos completamente 
nuevos). Aunque solo se ban caracterizado 4 500 especies de 
procariomes de forma completa, de acuerdo con algunas esti- 
maciones, un punado de tierra podria comener 10 000 espe- 
:ies de procariomes. Es entendible porque la determinacion 
del conjunto completo de esta diversidad requerira muchos 
anos de investigacion. 

Otro concepto importame es el significado de la transferee- 
cia horizontal de genes en la evolucion de los procariomes. 
Durante cientos de mill ones de anus, los procariontes adquirie- 
ron genes de especies poco relacionadas emre si y siguen 
haci£ndolo en la actualidad. Como consecuencia, hay porciones 
significativas de los genomas de muchos procariontes que, en 
realidad, son mosaicos de genes importados de otras especies. 

Se debe seftalar que en la figura 27-12 hay una deduedon 
clave basada en la sistematica molecular: la divergentia muy 
:emprana de los procariontes en dos linajes principales, bacte¬ 
rias y arqueas. 

Bacteria 

El dominio Bacteria abarca a la gran mayoria de los proca- 
nomes que casi todas las personas conocen, desde las especies 
paiogenas que producen angina estreptocdcica hasta las espe- 
cies beneficiosas usadas para fabricar queso gruyer. En las bac¬ 
terias pueden hallarse todos los modelos de nutrieion y 
metabolismo e incluso un pequeho grupo taxonomico de bac¬ 
terias podria contener especies que desarrollan disrimos mode¬ 
los nutricionales. En la figura 27-13 se describee con mayor 
detalle varios grupos importantes de bacterias, 

Archaea 

El dominio Archaea (tambien llamadas arqueobacterias o 
aTqueas) comparte ciertos rasgos con las bacterias y otras carae- 
teristicas con los eucariontes (cuadro 27-2). Sin embargo, las 
arqueas tambien tienen cualidades unicas, como es logico en un 
taxon que se desarrollo de manera independiente durante tanto 
tiempo. 


. = . :: Comparacibn de los tres 

dominios de la vida 

CARACTERIST1CA 


DOMINIO 



Bacteria 

Archaea 

Eukarya 

Envokura nuclear 

Ausente 

Ausente 

Preserve 

Org<1nulos recubienos 
por membrana 

Ausemes 

Ausentes 

Presentes 

Peptidoglucanos en 
la pared celular 

Presente 

Ausente 

Ausente 

Lipid os de 
membrana 

Hidrocarburos Algunos 
no rami fi cad os hidrocarburos 
rami head os 

Hidrocarburos 
no ramificados 

RNA polimerasa 

Una clase 

Varias clases 

\^rias clases 

Aminolcido inidador 
de la slntesis de 
proteinas 

Eormilmetio- 

nina 

Mellon ina 

Metionina 

Inirones (panes no 
codificantes de los 
genes) 

Raros 

Presemes en 
algunos genes 

Presentes 

Respuesta a los 
aniibi(5ticos 
estreptooiidna 
y cloranfenicol 

Inhibe el 
crecimiento 

No inhibe el 
crecimiento 

No inhibe el 
crecimiento 

Histonas asociadas 
con el DNA 

Ausentes 

Presentes 

Presentes 

Cromosoma circular 

Presente 

Presente 

Ausente 

Capacidad de crecer 
a temperaturas 
> 100 °C 

No 

Algunas 

especies 

No 


Los primeros procariontes que se clasificaron en el dominio 
Archaea son especies que viven en ambientes tan extremos que 
pocos organismos diferentes a etlos podrian sobrevivir en el. 
Esios individuos se denominan exlremofilos, que signiflea 
“amantes 11 de las condiciones extremas (del griego phltos, aman- 
te). Los extremofilos se subdividen en termofilos extremos, 
halofilos extremos y metanOgenos. 

Los termofilos extremos (del griego thermos , caliente) pros- 
peran en medios muy calidos (fig. 27-1). Por ejemplo, las 
arqueas del genero Sulfalobus viven en manantiales volcanicos 
ricos en azufre a temperamras de hasta 90 °C Pyrobolus fuma- 
rii, un termofilo extreme que vive alrededor de ventisqueros 
hidrotermales en las pro fundi dad es marinas de la Falla Dorsal 
del Atl3ntieo Medio, pueden sobrevivir a temperaturas tan ele- 
vadas como 113 °C , Otro temidfilo extreme, Pyrococcus Juno- 
sus, se emplea en biotecnologia como fuente de DNA 
polimerasa para la tecnica; de reaecion en cadena de la polime- 
rasa (PCR) (v£ase cap. 20). 

Los halofilos extremos (del griego halo, sal) viven en 
ambientes muy salinos, como, por ejemplo, el Gran Lago 
Salado y el Mar Muerto, Algunas especies meramente soportan 
la salinidad, mientras que otras requieren un ambiente con un 
contenido varias veces mayor de sal que el agua de mar. Las 
colonias de algunos halofilos extremos forman una espuma de 
color rojo purpurea, que debe su color a la bacteriorrodopsina, 
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lo que determina el credmiento de las colonias. Las celulas tambien 
producen protetnas que adhieren las celulas a los sustiatos y emre si 
Los canales presentes en la biopelfcula permiten que los nutrientes 
lleguen a las celulas en el interior y que se expuisen los desechos. 

Los procariontes penenecientes a distintas especies tambien 
cooperan, Por ejemplo, las bacterias que consumen sulfato y las 
arqueas que consumen metano coexisten en agregados de forma 
esferica en el fondo del oc£ano, Las bacterias parecen usar los pro¬ 
duces de desecho de las arqueas, como, por ejemplo, compuestos 
organicos e hidrogeno. Por ultimo, las bacterias producen com¬ 
puestos que ayudan a las arqueas a consumir el metano, Esta rela- 
don posee implicaciones globales: todos los aftos estas arqueas 
consumen una cantidad estimada de 300 mil mtllones de kilogra- 
mos de metano, que es un contribuyente importame al efecto inver- 
nadero (vgase cap. 54). 


Evaluation de conceptos 


1. Una bacteria solo requiere el aminoacido metionina 
como nmriente organico y vive en cuevas oscuras. iQue 
forma de nutrition emplea? Explique su respuesta. 

2, ^Cu&les son las fuentes de carbono y nitrogeno que 
emplea la cianobacteria Anahaenal 

Veanse las respuestas en el Aptiidice A, 


Concepto 


La sistematica molecular ayuda a 
establecer la filogenia procarionte 

Hasta fines del siglo xx, Los cientificos especialistas en siste- 
mas basaban la taxonomia de los procariontes en enterics feno- 
tipicos, como la forma, la motilidad, el modelo nutricional y la 
respuesta a la tincion de Gram. Estos cruerios todavia son uti¬ 
les en cienos contextos, como, por ejemplo, para la identifica¬ 
tion rapida de bacterias patdgenas en el hemocultivo de un 
paciente. Pero, en relation con la filogenia de los procariontes, 
la eomparacion de estas caracteristicas no revela la evolution 
claramente. No obstante, la aplicacibn de la sistematica mole¬ 
cular a La investigacidn de la filogenia de los procariontes ha 
producido resuliados notables. 

Lecciones de sistematica molecular 

Como se comen to en el capltulo 25, los microbiblogos 
comenzaron a comparar las secuentias de los genes proca- 
rionies en la d£cada de 1970. Empleando ei RNA ribosomico 
de la subunidad pequeria (SSU-rRNA) como un marcador de 
las relaciones evolutivas, Carl Woese y sus colaboradores lle- 
garon a la conclusion de que muchos procariontes clasifica- 
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A Fig. 27-12, Filogenia simplificada de los procariontes. Este 5rbol fibgentiico basado en datos moleculares senala las relaciones entre los gru- 
pos de procariontes comentados en este capitulo. 
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dos como bacterias estaban, en realidad, mas relacionados 
con los eucariontes y penenecian a un dominio propio, 
Archaea. Desde entonces, los microbiologos han analizado 
. intidades crecientes de information genOtica, en algunos 
casos genomas completes, y Uegaron a la conclusion de que 
unos pocos grupos taxonOmicos tradicionales, como, por 
ejemplo, las cianobacterias, eran en realidad monofileticos. 
Sin embargo, otros grupos, como las bacterias gramnegativas, 
estan disiribuidos a trav£s de varies linajes. En la figura 27- 
12 se muesira la posibie filogenia de algunos de los princi- 
pales taxones de procariomes de acuerdo con la sistematica 
molecular. 

El analisis de la filogenia procarionte to da via est& en mar¬ 
ina, pero ya se han definido dos conceptos importantes. Uno 
indica que la diversidad genetica de los procariontes es inmen- 
sa. Cuando los investigadores comenzaron a secuenciar los 
genes de los procariontes, solo pudieron investigar las especies 
cue podian cultivarse en el laboratorio; una pequeria minoria 
de todas las especies de procariontes. Los metodos desarrolla- 
dos por Norman Pace de la University of Colorado, durante la 
decada de 1980, permitieron a los investigadores actuates 
obtetier muestras directas de material genetico del ambiente. 
Cada ano, esta "busqueda genetica” agrega nuevas ramas 
importantes al arbol de la vida (algunos investigadores sugi- 
neron que ciertas ramas representan reinos completamente 
nuevos), Aunque solo se han caracterizado 4 500 especies de 
procariantes de forma completa, de acuerdo con algunas esti- 
maciones, un pufiado de tierra podria contener 10 000 espe¬ 
cies de procariomes, Es entendible porque la determinacion 
del conjunto complete de esta diversidad requerira muchos 
anos de investigaciOn. 

Otro concepto Importante es el significado de la transferen- 
cia horizontal de genes en la evoluciOn de los procariomes. 
Durante cientos de millones de afios, los procariontes adquirie- 
ron genes de especies poco relacionadas entre si y siguen 
haci^ndolo en la actualidad. Como consecuencia, hay porciones 
srgnificativas de los genomas de muchos procariontes que, en 
realidad, son mosaicos de genes importados de otras especies. 

Se debe sehalar que en la figura 27-12 hay una deduccion 
clave basada en la sistematica molecular: la divergencia muy 
:cm prana de los procariontes en dos linajes principals, bacte¬ 
rias y arqueas. 

Bacteria 

El dominio Bacteria abarca a la gran mayoria de los proca¬ 
riontes que cast todas las personas conocen, desde las especies 
patogenas que producen angina e strep to cocica hasta las espe¬ 
cies beneficiosas usadas para fabricar queso gruyer, En las bac¬ 
terias pueden hallarse todos los modelos de nutriciOn y 
metabolismo e incluso un pequerio grupo taxonOmico de bac¬ 
terias podria contener especies que desarrollan distintos mode¬ 
los nutridonales. En la figura 27-13 se describen con mayor 
detaUe varios grupos importantes de bacterias. 

Archaea 

El dominio Archaea (tambien llamadas arqueobacterias o 
arqueas) comparte ciertos rasgos con las bacterias y otras carac- 
teristicas con los eucariontes (cuadro 27-2). Sin embargo, las 
arqueas tambien lienen cualidades unicas, como es logico en un 
LaxOn que se desarrollo de manera independiente durante tanto 
tiempo. 


Cisc'dre 27-2. Comparacion de los tres 
dominios de la vida 

CARACTERISTICA 


DOMINIO 



Bacteria 

Archaea 

Eukarya 

Envoltura nuclear 

Ausente 

Ausente 

Presente 

Grgamitos recubiertos 
por membra na 

Ausentes 

Ausentes 

Preserttes 

Peptidogiucanos en 
la pared celular 

Presente 

Ausente 

Ausente 

Li pidos de 

Hidrocarburas Algunos 

Hidrocarburos 

membrana 

no ramificados hidrocarburos 
ramiiicados 

no ramificados 

RNA polimerasa 

Una clase 

Varias crises 

Varias dases 

Aminoacido iniciador 
de la sintesis de 
protefnas 

Fonnilmetio- 

nina 

Metionina 

Metionina 

Intrones (panes no 
codificantes de los 
genes) 

Rams 

Presentes en 
algunos genes 

Presentes 

Respuesta a los 

Lnhlbe el 

No inhibe el 

No inhibe el 

antibidticos 
estreptomirina 
y cloranfenicol 

creclmiento 

creciiniento 

crecimiento 

Histonas asociadas 
con el DNA 

Ausentes 

Presemes 

Presentes 

Cromosoma circular 

Preseme 

Preseme 

Ausente 

Capaddad de crecer 
a temperaturas 

T nA o/“ 

No 

Algunas 

especies 

No 


>!00°C 


Los primeros procariontes que se clasificaron en el dominio 
Archaea son especies que viven en ambiemes tan extremes que 
pocos organismos diferentes a ellos podrian sobrevivir en £L 
Estos individuos se denominan extremofilos, que significa 
“amantes” de las condidones extremas (del griego phiios, aman- 
te). Los extrempfilos se subdividen en termofilos extremes, 
halofilos extremes y metanogenos, 

Los teonO files extremos (del griego thermos, ealienie) pros- 
peran en medios muy calidos (fig. 27-1). Por ejemplo, las 
arqueas del genera Sul/blobus viven en manantiales volcanicos 
ricos en azufre a temperaturas de hasta 90 °C. Pyroholus Juma - 
rii, un Lermofilo extreme que vive alrededor de vemisqueros 
hidrotermales en las profundidades marinas de la Falla Dorsal 
del Atlantico Medio, pueden sobrevivir a temperaturas tan ele- 
vadas como 113 Otro termofilo extremo, Pyrocoecus/urio- 
sus, se emplea en biotecnologfa como fuente de DNA 
poll me rasa para la lOcnica de reaccion en cadena de la poiime- 
rasa (PCR) (v€ase cap. 20). 

Los halbfilos extremes (del griego halo , sal) viven en 
ambiemes muy salinos, como, por ejemplo, el Gran Lago 
Salado y el Mar Muerto, Algunas especies meramente soportan 
la salinidad, mientras que otras requieren un ambiente con un 
contentdo varias veces mayor de sal que el agua de mar. Las 
colonias de algunos halofilos extremos forman una espuma de 
color rojo purpureo, que debe so color a la bacteriorrodopsina. 
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Figura 27-13 

de los grupos principales de Bacteria 

GRUPO/DESCRIPCION EJEMPLO 

PROTEOBACTERIA 


Este dado grande y diverso de bacterias gramnegativas abarca fotoautbtrofos, quimiaautdtrofos y heterd- 
trofos. Algunas proteobacterias son anaerobias y otras son aerobias. La sistemitica molecular contempora- 
nea reconoce cinco subgmpos de proieobacterias. 



Muchas de las especies de este subgrupo se asocian con huSspedes eucariontes. For ejemplo, hay espedes 
de kfrkobium que viven en nodulos deni.ro de las raices de leguminosas (plantas de la familia del guisante 
y el haba), donde las bacterias convierten el N, atmosfetico en compuesios que la planta huesped puede 
utilizer para sintetizar protetnas. Las especies del g£nero Agrobacterium producen tumores en las plantas; la 
ingeniena genCtica utiliza estas bacterias para transportar DNA extrano a los genomas de plantas cuhiva- 
das (fig. 20-19). Como se explicd en el capitulo 26, los cienrificos determinaron la hipdtesis de que la mito- 
condria evoluciono a partir de protec bacterias alia aerobias por endosimbiosis. 


Rhizobium (ftechas) dentro de 
una c£lula de la raiz de una 
ieguminosa (MET). 


E 

3L 

LO 

JN 


SUBGRUPO: PROTEOBACTERIA BETA 


Este subgrupo con gran diversidad nutiicional incluye Nitwsamonas, un g£nero de bacterias del sueto que 
desemperia un papel imponante en el redd ado de nitrdgeno por medio de la oxidacion del amonio (NH 4 4 ) 
y la produccidn de nitrito (NOp) como producto de desecho. 



Mfrosomonas (MET coloreada) 


SUBGRUPO: PROTEOBACTERIA GAMMA 


Los miembros de este gmpo de organismos que reallzan fotosintesis son bacterias del azufre, como por 
ejemplo Chromatium, que obtienen energia mediante la oxidacion de H 2 S produciendo azufre como dese- 
cho. Algunas proteobacterias gamma heterotrofas son patogenas; por ejemplo, Legionella produce la enfer- 
medad del legionario, Salmonella es responsable de algunos casos de intoxicacidn alimenticia y Vibrio 
cholerae causa cdlera. Escherichia call, un residente frecuente del intestino humano y de otros mamiferos, no 
suele ser patogeno en condiciones normales. 



Chromstium; los gldbulos 
pequefios son desechos de 
azufre (MO) 


SUBGRUPO: PROTEOBACTERIA DELTA 


Este subgrupo abarca a la mixobacteria secretora de limo, que forma 
colonias elaboradas. Cuando la tierra se seca o los alimentos escasean, 
las celulas se unen para fomiar un cuerpo fructifero que libera esporas 
resistentes. Las esporas se activan y desarrollan colonias nuevas en 
ambientes favorables. Bddlovibrio es una proteobacteria delta que ataca 
a otras bacterias. Eslos microorganismos atacan a sus presas a una velo- 
cidad de hasta 100 jim/segundo (comparable a un ser humano que 
corre a 600 km/ho ra) y perforan la presa rotando a 100 revoluciones 
por segundo. 



Cuerpos formadores de esporas 
de Chondromyces crocatus, una 
mixobactena (MEB) 


Bdeilovibrio bactenophorus que 
ataca a una bacteria mas grande 
(MET coloreada) 


SUBGRUPO: PROTEOBACTERIA EPSILON 


La mayoria de las especies en este subgrupo son patogenas para los seres human os u otros animates. Las 
proteobacterias epsilon induyen Campylobacter, que produce septicemia e inhamaeidn intestinal y 
Helicobacter pylori, que produce ukeras gasmcas. 
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Helicobacter pylori (MET coloreada) 



















GRUPO/DESCRIPCION 


EJEMPLO 





CLAM ID I AS 


' Estos parasitos solo pueden sobrevivir dentro de las cduias animaks y dependen de sus hufispedes para 
rbtener recursos tan hasicos como el ATP Las paredes gramnegauvas de las damidias son inusuales por- 
_ ie carecen de peptidoglucano. Una especie* Chlamydia trachomatis , es la causa mas Frecuente de ceguera 
:r el mundo y tambkn produce uretntis no gonocOcica, la enfermedad de transmisidn sexual m&s comun 
m los Estados Unidos. 


Chlamydia (flechas) dentro de 
una c£luia animal (MET 
coloreada) 


ESPIROQUETAS 


Ef .as bacterias helicoidales heterdtrofas se desptazan a craves del medio ambiente por medio de filamentos 
memos rotatorios similares a flagelos. Muchas espiroquetas viven de forma Hbre, mientras que otras son 
rarasitos patbgenos evidentes: Treponema pallidum produce sifilis y Borrelia hcrgdoi/eri ocasiona la enfer- 
medad de Lyme. 



Leptospira , una espiroqueta 
(MET coloreada) 


BACTERIAS GRAMPOSITIVAS 


_ bacterias grampositivas rivalizan con las proleobacterias en reladtin con su diversidad. Las especies de 
_r subgrupo, los actinomicetos (del griego myfees, bongo, con los cuales se confundieron estas bacterias en 
una oportunidad), forman colonias que con tienen cadenas ramificadas de c£lula$. Hay dos especies de acti- 
-.. micetos que producen tuberculosis y lepra. Sin embargo, la mayor parte de estos organismos viven libres 
descomponen la materia organtca de la uerra s sus secreciones son parcialmente responsables del olor a 
Lerra del suelo feriil Algunas compaftias farmaceuticas cultivan especies habitantes del suelo del genero 
:: r qnomyc€S para producir antibidticos, como, per ejemplo, estreptomicina, 

- demas de las colonias de actinomicetos, las bacterias grampositivas abarcan muchas especies soHiarias, 

. :rao, por ejemplo, Barillas mthrdtfs (fig. 27-9) que produce carbunco, y Clostridium que causa 

- rulismo, Varias especies de Staphylococcus y Streptococcus tambien son bacterias grampositivas. 

- s micoplasmas son las unicas bacterias conocidas que carecen de paredes celulares. Ademas son las mas 
-ijuenas de todas las celulas conocidas, con dilmetos tan diminutos como OJ pm, solo alrededor de 
__7co veces mas grandes que un ribosoma, Los micoplasmas tienen genomas muy pequerios; por ejemplo, 

iycophsma genitalium enema sdlo con 517 genes. Muchos micoplasmas son bacterias que viven aisladas 
h tierra, pero otras son patogenas, como, por ejemplo, una especie que produce un tipo de neunioma 
en los seres human os. 



Streptomyces, fuente de muchos 
antibiriticos (microscopEa 
electrdnica de barrido coloreada) 



Centos de micoplasmas que 
cubren un fibroblasto humano 
(MEB coloreada) 


CIANOBACTERIAS 


Estos fotoautbtrofos son los unices procariontes que realizan fotosfntesis para producir oxigeno en forma 
similar a las plantas (en realidad, es probable que los cloroplastos hayan evolucionado de una cianobacte- 
-3 endosimbiotica; vease capltulo 26). Tanto las cianobacterias solitarias como las que forman colonias sen 
abundant*® en todos los ambientes con agua y representan una enorme cantidad de alimemo para los eco- 
sistemas de agua duice y marinos. Algunas colonias filamentosas tienen celulas especializadas en la fqaeion 
de nitrOgeno, que es el proceso que eonvierte el atmosferico en compuestos que pueden incorporarse 
en las proteinas y en otras mokculas organleas (vease fig. 27-10). 



Dos especies de Oscilldtoria, 
una danobacteria filamentosa 
(MO) 
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4 Fig. 27-14. Halofiios extremos. Las coioridas arqueas "amantes 
de la sal" prosperan en estos estanques terra de San Francisco que se 
emplean para la production comerdal de sal y contienen agua con una 
concentration de sal entre cinco y sets veces superior a la del agua de 
mar. 


un pigmento fotosimeiico muy similar a los pigmeruos visuales 
presemes en la retina de los vertebrados (fig. 27-14) r 

Los metanogenos se denomirtan de esa manera debido a su 
forma exclusiva de obtener energia, Estos organismos usan C0 2 
para oxidar H 2 , liberando me tan o como producto de desecho. 
Como se clasifican entre los an aero bios mas estrictos, los meta¬ 
nogenos se intoxican en presencia de 0 2 . Algunas especies 
viven en pantanos y cietiagas donde otros organismos consu- 
men todo el 0 2 . El “gas de los pantanos" que se detecta en estos 
ambientes es el metano producido por estas arqueas. Otras 
especies de metanogenos habitan en ambientes anaerobios den- 
tro del intestine del ganado, termitas y otros herbivores, donde 
desempenan un pap el esencial para la nutricibn de estos ani- 
males. Los metanogenos tambien partietpan en Forma activa 
como descomponedores en las plantas de depuracibn de las 
aguas cloacales. 

Todos los halofilos extremos y los metanogenos eonocidos 
son miembros de un dado denominado Euryarchaeota (del 
griego eurys, *ampliq*, que hace referencia al amplio habitat de 
estos procariontes). Euryarchaeota tambien incluye a algunos 
termofilos extremos, aunque la mayoria de las especies termofh 
las pertenecen a un segundo filo, Crenarchaeota (croi significa 
“manantiaT\ como en las aguas termales). La busqueda gen£ti- 
ca ha revelado que tamo Euryarchaeota como Crenarchaeota 
cuentan con muchas especies de arqueas que no son extremb- 
filas, Estas especies viven en ambientes variables, como tierra 
de gran] as, sedimentos de un lago o aguas superfidales del mar 
abierto. 

En la actualidad continuan los hallazgos que permiten 
actualizar el cuadro de la filogenia de las arqueas. En 1996, los 
investigate res Lomaron muestras de aguas tennates del Parque 
Nacional de Yellowstone, donde descubrieron arqueas que no 
pareclan pertenecer a los filos Euryarchaeota o Crenarchaeota. 
Estos autores clasificaron a estas arqueas en un dado nuevo, 
Korarchaeota (del griego korHh, ho mb re jo% r en). Como es el 
Imaje mas antiguo en el dominio de Archeae, Korarchaeota 
puede ofrecer claves para comprender la evolucion initial de la 
vida en la Tierra. En 2002, los investigadores que exploraban 


las aberturas hidrotennales de la costa de Islandia descubrieron 
celulas de arquea que solo median 0,4 pm de di&metro unidas 
a un crenarchaeota mucho mas grande. El genoma de la arquea 
diminuta es uno de los mas pequenos que se conocen y contie- 
ne solo alrededor de 500 000 pares de bases. El an&lisis del 
genoma indica que este procariome pertenece a un cuarto clado 
de arqueas que ahora se denomina Nanoarchaeota (del griego 
nemos, enano). Durante el primer ano desde !a creacibn de este 
clado se aislaron otras tres secuencias de DNA de especies de 
Nanoarchaeota: una de aguas termales de Yellowstone, una de 
aguas termales de Siberia y una de un abertura hidrotermal en 
el Pacifico. Puesto que la busqueda continua parece probable 
que el arbol que se ilustra en la ftgura 27-12 se modi fique 
durante los proximos arios. 


Evaluation dc conceptos 


1. Explique la forma en que la sistematica molecular ha 
aumeniado nuestro conodmiento sobre la filogenia de 
los procariontes. 

2* iQue caracteristica comparten la sifilis v la enfermedad 
de Lyme? 

3. -Que caractensticas permiten que algunas especies de 
arqueas vivan en ambientes extremos? 

Vianse las respuestds en el Apindice A . 


Concepto 


Los procariontes desempenan 
papeles esenciales en la biosfera 

Si los seres humanos desaparecieran del planeta manana, La 
vida en la Tierra continuaria para la mayoria de las dem&s espe¬ 
cies. Pero los procariontes son tan importantes para la biosfera 
que si llegaran a desaparecer, las perspectives de supervivencia 
del resto de las formas de serian sombrfas. 

Reciclado de productos quimicos 

Los atomos que constimyen las moleculas organicas en todos 
los seres vivos en algun momento formaron pane de compuestos 
inorganicos en la tierra, el aire y el agua. Tarde o temprano, estos 
atomos regresaran a estos medios. Los ecosistemas dependen del 
reciclado continuo de elementos quimicos entre los componen- 
tes vivos y no vivos del medio ambiente y los procariontes 
desempenan un papel importante en este proceso. Por ejemplo, 
los procariontes quiimoheterbtrofos actuan como descompone¬ 
dores port[ue degradan los cad^veres, los vegetales muertos y los 
productos de deseeho y, de esta manera, crean fuentes de carbo- 
no, nitrbgeno y otros elementos (vease el capitulo 54, donde se 
hace un comentario detallado de los ciclos quimicos.) 

Los procariontes tambien convierten los compuestos inorga¬ 
nicos en formas que pueden ser incorporadas por otros organis- 
mos, Por ejemplo, los procariontes autbtrofos utilizan C0 2 para 
sintetizar compuestos organicas, que luego comienzan a circular 
a travbs de las cadenas alimentarias. Las cianobacterias producen 
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atmosterieo y algunas especies tambien fijan nitrogeno en una 
: : rma que otros organismos pueden utilizar para sinteLizar pra- 
teinas, 

Relaciones simbiotkas 

De la misma manera que algunos procariontes desarrotlan 
asoctaciones beneficiosas con otros procariontes (cooperacion 
-eiabdlica), otros mantienen relaciones mtimas similares con 
: ueariontes, La relacion ecologica entre organismos de especies 
diferentes que estan en contacto directo se denomina sinibiosis 
de una palabra griega que signifies “vivir juntos”)- Si uno de los 
r^anismos simbioticos es mucho mis grande que el otro, el mas 
,T.inde se denomina huesped y el mas pequeno simbionie, Las 
*dationes simbiriticas se clasifican en mutualismo, comensalis- 
-o o parasitismo. En el mutualismo, los organismos que parti¬ 
san de la simbiosis se benefician (fig* 27-15). En el 
comensalismo, un organismo se beneficia y el otro no se petju- 
iica ni se beneficia de forma significativa (el comensalismo es 
m:o en la naturaleza, como se comentara con mayor detalle en el 
-pttulo 53)* En el parasitismo, un organismo denominado 
parasito vive a expensas del huesped. 

El btenestar de muchos eucariontes -incluso de nosotros mis- 
depende de procariontes mutualistas. For ejemplo, el intes- 
tmo humano alberga una cantidad estimada entre 500 y i 000 
zspecies de bacterias; sus celulas superan en 10 veces la cantidad 
- 5 tal de celulas en el cuerpo humano. Muchas de estas especies 
n mutualistas y se encargan de digerir los alimemos que el 
miestino no puede degradar. En 2003, cientificos de la 
Washington University of St. Louis publicaron el primer genoma 
. ;mpleto de uno de estos mutualistas imestinates, Bactewides 
'::aiQtaQmicror\. El genoma consiste en una gran cantidad de 
-ones comprometidos en la slntesis de hidratos de carbono, vita- 
r::nas y otros nutrientes necesarios para la vida del ser humano. 
La bacteria envfa seriates que activan genes humanos que desa- 
rrollan la red de vasos sanguineos iniestinales necesaria para 
aosorber los nutrientes. Otras senates inducen a las celulas 
humanas a producer compuestos antimicrobianos que no afectan 
_ 3 thetaiotaomicron. El manicnimiento de otras bacterias com- 
pendoras fuera del intestine beneficia tamo a B. thetaiotaomicron 
:omo a su huesped humano. 



a Fig. 27-15. Mutualismo: "luces frontales" bacterianas. El 6valo 
bnllante debajo del ojo del pez abisal (Photohlepharon paipebratus) es 
un organo que alberga a bacterias bioluminiscentes. El pez utilize la luz 
rara atraer a (as presas y para enviar senates a possbEes parejas. La bac¬ 
teria recibe nutrientes def pez. 


Eva hi a cion de concepios 


1 * Aunque los procariontes individuates pueden ser 

diminutos, son gigantes en relacidn con su fmpacto global 
sobre la Tierra y la vida sobre el planeia. 

Explique esta afirmacidn. 

2* Explique por que la relacion entre los seres humanos y B. 
thetmotaomiewn es un ejemplo de mutualismo. 

V&inse fas respuesias en el Apcndice A. 


Concepto 


Los procariontes ejercen efectos 
nocivos y beneficiosos sobre 
los seres humanos 

Si bien los procariontes rMs conocidos son los que producen 
enfermedades en los seres humanos, estos patogenos solo repre- 
sentan una pequeria fracdon de las especies de procariontes. Hay 
muchos otros que desarrollan interacciones positivas con los 
seres humanos e incluso son herramiemas esendales para la agri- 
cultura y la industria. 

Procariontes patogenos 

Las especies de procariontes que parasitan al ser humano 
merecen su reputarion negativa. En forma global, los procarion- 
tes producen alrededor de la mitad de todas las enfermedades 
humanas. Entre 2 y 3 millones de personas mueren cada aflo 
debido a la tuberculosis pulmonar, enfermedad producida por el 
bacilo Mycobacterium tuberculosis\ mientras que otros 2 millones 
mueren debido a diversas enfermedades diarreicas producidas 
por otros procariontes. En los Estados Unidos, la enfermedad 
infecciosa mas dtseminada es la enfermedad de Lyme (fig* 27- 
16) , que se produce por una bacteria transmitida por ciertos aca- 
ros (conocidos como garrapatas) que viven sobre los ciervos y los 
ratones campestres y, si no se tram, causa artritis progresiva, car- 
diopatia y trastomos nerviosos, 

Los procariontes patogenos suelen producir enfermedades por 
medio de venenos, que se clasifican como exotoxinas o endotoxi- 
nas. Las exotoxinas son proteinas secretadas por los procariontes. 
El colera, una enfermedad diarreica peligrosa, se debe a una exoto- 
xina secretada por la proteobacteria Vibrio ckolerae. Esta exotoxina 
estimula a las celulas iniestinales para que secreten tones cloruro 
hacia la luz intestinal, lo que determina la eliminacion de agua por 
osmosis. Las exotoxinas pueden producir enfermedades, incluso en 
ausenda de los procariontes que las fabrican. Por ejemplo, la enfer¬ 
medad mortal botulismo se debe a la toxina botulinica, una exoto¬ 
xina secretada por la bacteria grampositiva Ctesfridium bofrdmum 
que ferments alimemos envasados de forma inapropiada. 

Las endotoxinas son componentes lipopolisacaridos de la 
membrana externa de las bacterias granmegativas. A diferencia 
de las exotoxinas, las endotoxinas solo se liberan cuando las 
bacterias mueren y sus paredes celulares se rompen. Entre las bac- 
Lerias productoras de endotoxinas se encuentran casi todas las 
especies del genera Salmonella, que no se encuentran en condi- 
ciones normales en animates sanos. Salmonella typhi produce 
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A Fig. 27-16. Enfermedad de Lyme. Los 3caros del genero Ixodes 
diseminan la enfermedad por medio de la transnmsibn de la espiroque- 
ta Borrelia burgdorferi (MEB coloreada). Se desarrolla un gran exante- 
ma anular en el sitio de ta picadura del £taro, como se ilustra en la 
fotograffa de !a parte inferior de la pierna de una persona. 


fiebre tifoidea y otras especies de Salmonella, algunas de ks 
cuales suelen halkrse en ks avcs, producen intoxication de los 
alimentos. 

Desde el siglo xix, los avarices en el saneamiemo logrados en 
el mundo desarrollado han reducido de forma significativa la 
amenaza de los procariontes patogenos. Los andbiStieos salvan 
rnuchas vidas y disminuyen la incideneia de enfermedades, Sin 
embargo, en la actual!dad, se observa la evolucibn de resisten- 
cia a los antibibticos en mochas cepas de procariontes. Como 
se comento con anterior! dad, la reproduccion r&pida de los 
procariontes permlte que los genes que confieren resistencia se 
mullipliquen con rapidez en las poblacioiies de procariontes, 
como resultado de la selection natural y de que estos genes 
pueden transmitirse a otras especies por transferencia horizon¬ 
tal de genes. 

La transferencia horizontal de genes tambien ptiede disemi- 
nar genes asociados con la virulencia y transformar procarion¬ 
tes inocuos en condidones normales en patdgenos mortales. 
Por ejemplo, E cofi es un simbionte inocuo habitual que vlve 
en el intestino humano, pero han aparecido cepas patogenas 
que producen diarrea sanguinolenta. Una de ks cepas mas peli- 
grosas, denominada 0157:H7, despertb la atencidn de los 
microbiologos en 1982. En la actualidad, esta representa una 
amenaza global; solo en los Estados Unidos se producen 75 000 
cases de infeccidn por 0157:H7 al ano, frecuentememe de 
carne contaminada. En 2001, un equipo intemacional de cien- 
tificos secuencid el genoma de 0157:H7 y lo compard con el 
genoma de una cepa inocua de E. coli denominada K-12. Estos 
cientificos descubrieron que 1 387 de los 5 416 genes de 
0157:H7 no estaban en K-12. Estos 1387 genes deben haber- 
se incorporado en el genoma de 0157:H7 por transferencia 
horizontal de genes, sobfe todo, a traves de la action de bade- 
riofagos (fig. 18-16). Muchos de los genes importados se aso- 
cian con la invasion patogenica del huesped desarrotlada por la 
bacteria. Por ejemplo, algunos genes codifican exotoxinas que 
permiten que 0157:H7 se adhiera a la pared intestinal y extrai- 
ga nutrientes. 


Los procariontes patdgenos representan una amenaza potential 
como armas del bioterrorismo. En octubie de 2001 se encontraron 
endosporas de Barilh# 'anthrads^ la bacteria que produce el carbun- 
co, en sobres enviados por correo a miembros de medios de comu- 
nicacion y del senado estadounidense. Dieciocho personas 
desarroHaron carbunco y cinco murieron. Otros procariontes, que 
podrian ser candidates a convertirse en armas, son C. botu/mum y 
Yersinia pesiis , que producen epidemias, Esta amenaza estimul6 una 
investigation intensa relacionada con las especies de procariontes 
patOgenos, En mayo de 2003, los cientificos del Institute for 
Genomic Research of Maryland publicaron el genoma complete de 
la cepa de B. anthracis que se empleo en el ataque de octubre 
de 2001 en un intento por desarrollar vacunas y antibioticos nuevos. 

Procariontes en investigation y tecnologia 

Para destacar el aspecto positivo de los procariontes, se debe 
senakr que se obtienen muchos beneficios de las capacidades 
metabolicas de estos organismos. Por ejemplo, desde hace tiern- 
po 7 los seres humanos utilizan las bacterias para convertir la 
leche en queso y yogurt. Durante los likimos arios, los amplios 
conocimientos obtenidos sobre procariontes condujeron a una 
''explosion' 1 de nuevas aplicaciones en biotecnologia; el empleo 
de E. coir en clonadon de genes y de Agrobacterium tumejaciens 
para producir plantas Lransg£nicas representa dos ejemplos de 
estas aplicaciones (vease cap. 20). 

Los procariontes son los responsables principales de la bio- 
rremediacion, que consists en el empleo de organismos para eli- 
minar contaminantes de la tierra, el aire o el agua. Por ejemplo, 
las bacterias y las arqueas anaerobias desconiponen la materia 
organica en las aguas cloacales y la transforman en material que 
se puede urilizar como relleno o como fertilizante despues de su 
esterilizacion quimica. Otras aplicaciones de la biorremediacion 
son la destruction de desechos radioactivos y la limpieza de 
derrames de petrOleo (fig. 27-17). 

En la industria de la mineria, los procariontes ayudan a recu- 
perar metales enire los minerales. Las bacterias contribuyen a la 



A Fig, 27-17. Biorremediacion de un escape de petroleo, Un tra- 
bajador esparce fertllizante en una playa de Alaska que recibio petrdleo 
de un barco. Los fertilizantes estimulan el crecimiento de bacterias nati¬ 
ves que inician la degradation del petrbleo; en algunos casos, aceleran 
cinco veces el proceso natural de degradacibn. 
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extracdon de mas de 30 mil miUones de kilogramos de sulfuro de 
eobre al mo, Mediante el empleo de otros procariontes para extraer 
oro de los mineraies, una indusrria de la naeion africana de Ghana 
procesa 1 millon de kilogramos de concentrado de oro por dia, alre- 
dedor de k mitad del oro que consiituye su comereio internadonal 

En la aaualidad, la ingemeria genetica permite modifiear a los 
procariontes para que produzcan vitaminas, antibioticos, hormo- 
nas y otros compuestos (v£ase cap, 20). Una de las ideas mas 
radicales para la modificadon de los procariontes provino de 
Craig Venter (uno de los lideres del Proyecto Genoma Humano), 
que animcib que i\ y sus colegas intentaban construir “cromoso- 
mas sinteticos" para procariontes; en realidad, crear especies 
nuevas. Venter espera poder Misenar" procariontes que puedan 
desarrolkr tareas espectficas, como, por ejemplo, sintetizar gran- 
des eantidades de hidrogeno para reducir la dependencia de los 
combustibles fosiles, 

Los beneficios de los procariontes derivan, sobre todo, de 
sus diversas formas de nutrition y metabolismo. Toda esta ver- 


satilidad metabolica evolucionri antes de la aparicion de los 
avances estructurales que precedieron al desarrollo de los orga- 
nisrnos eucariontes, que representan el tema central del resto 
de esta imidad. 


Evaluation de conceptos 


1, Diferencie las exotoxinas de las endotoxtnas. 

2, iQue caracteristicas de los procariontes los convienen en 
una amenaza poiencial relacionada con el bioterrorismo? 

3, Jdentifique, por lo menos, dos formas a traves de las 
cuales los procariontes afectan a su vida de forma 
positiva en la acmalidad. 

Wanse las respucsias en el Ape n dire A. 



RESUMEN DE CON 


Con cep to 


Las adaptaeiones estructurales, funtionales 
y geneticas contribuyen al exito de los procariontes 

Lstructuras de la super fide celular (pp, 534-536). Casi todos los 
procariontes tienen una pared celular Las bacterias grampositivas y 
gramnegativas tienen paredes con estructuras diferentes. Muchas espe¬ 
cies poseeti una capsula, fimbrias y pili por fuera de la pared celular, 
que contribuyen a que las bacterias se adhieran entre si o a un sustratc. 

Movilidad (pp. 536-537), La mayoria de las bacterias mdviles se 
impulsan mediante flagelos, que tienen una estructura y una fun- 
cibn diferentes de las de los flagelos de los eucariomes, Hn ambien¬ 
tes heLerogeneos, muchos procariontes pueden acercarse a ctertos 
esrimutos o alej arse de ellos. 

Organization interna y genoniica (p, 537). Las cdulas proca¬ 
riontes carecen de comparLimentacidn eompleja. El genoma tipico 
de los procariontes esta compuesto por un anillo de DNA que no 
esta rodeado por una membrana, Algunas especies tambien tienen 
anillos de DNA mas pequerios denominados plasmidos. 

Reproduce!on y adaptation (pp, 537-538), Los procariontes se 
reproducen con rapidez por fisibn binaria. Muchos de estos orga- 
nismos forman endosporas, que pueden permanecer viables en 
condiciones inhospitas durante siglos, La reproduccibn r&pida y la 
transferencia horizontal de genes fadlitan la evolucibn de los proca¬ 
riontes en ambientes cambiantes. 


Metabolismo del nitiogenu (p, 539). Los procariontes pueden 
metabolizar una amplia variedad de compuestos nitrogetrades . 
Algunos pueden convenir el nitrbgeno atmosferico en amoniaco 
por medio de un proceso denotninado fijacibn de rdtrbgeno. 

ri Cooper a cion metabolica (pp, 539-540). Muchos procariontes 
dependen de las actividades metabolicas de otros procariontes. En 
la cianobacteria Anabaena, las cdulas que realizan foLosimesis inter- 
cambian productos metabblicos con las cdulas que ft)an nitrbgeno. 
Algunos procariontes pueden formar colonias que cubren las super¬ 
ficies y se denominan biopeUculas; en algunos casos, pueden estar 
compuestas por diferentes especies. 


Con cep to 


La sistetnalica molecular ayuda a establecer 
la filogenia procarionte 

Leecioncs de sistematica molecular (pp. 540-541), La sistemi- 
tica molecular permite reallzar una clasificacion filogendica de tos 
procariontes, lo que facilita que los sistematicos identifiquen dados 
principales nuevos. 

> Bacteria (p. 541). Hay varies tipos nuLricionales distribuidos entre 
los grupos principales de bacteria, Los dos grupos mas grandes son 
las proteobacterias y las bacterias grampositivas, 

Archaca (pp. 541-544). Las arqueas comparten algunos rasgos 
con las bacterias y otras caracteristicas con los eucariomes. Algunas 
arqueas viven en ambientes extremes; este gmpo abarca los termo- 
filos extremes, los haldfilos extremes y los metandgenos. 


Conccpto 


Los procariontes adqutrleron multiples adaptaciones 
nutricionales y metab&licas durante la evolticion 

En los procariontes pueden observarse cuatro modelos de nutri- 
cion: fotoauiotrofos, quimioautritrofos, fotoheterdtrofos y quimio- 
heterotrofos (pp. 538-539), 


Conccpto 


Los procariontes desempenan papeles esenciales 
en la biosfera 

Recidado de productos qulmlcos (pp. 544-545). La descomposi- 
cirin producida por los procariontes heterotrofos y las actividades 
sintdicas desarrolladas por los procariontes auttftrofos y fijadores de 
nitrbgeno contribuyen al recidado de elementos en los ecosistemas. 


Reladones metabolicas con el oxigeno (p. 539). Los aerobios 
obligados requieren 0 21 los anaerobios obligados se intoxican con 
el 0 2 y los anaerobios facultativos pueden vivir con 0 2 o sin el. 


Relaciones simbioticas (p. 545). Muchos procariontes viven con 
otros organismos en reladones simbitiiieas: mucualismo, comensa- 
lismo o parasitismo. 
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‘W.w. En wiArw.fnedicapauainericana.com/campbell encontrara ejercicios interactivos, animacione 
videos y preguntas de autoevaluacion. 



Concepio 


Los proeariontes ejercen efectos nocivos 
y beneficiosos sobre los seres hutnanos 

Pro carton Ics patdgenos (pp> 545, 546). Los proeariontes patdge- 
nos tipicos producen enfermedades a travfis- de la liberacidn de exo- 
toxinas o endotoxinas que son annas potenciales para el 
bioterrorismo. La transferencia horizontal de genes puede transmit 
Lir genes asociados eon vimtencia a cepas inocuas. 

Proeariontes en investigation y tecnologia (pp. 546, 547), Los 
experi memos con proeariontes como E coli y A. tumejaciens permitie- 
ron lograr avances importantes en la tecnologia del DNA, Los proca- 
riontes const!rnyen herramientas importances para la biorremediaeidn, 
la mineria y la sfntesis de vitaminas, anribidticos y otros productos. 


EVAjjtij ACIQN D.H COMQCIM ENTOS 


AMiocvMlxmcmn 

L iCu£ de las siguientes afirmaciones no es verdadera con respecLo a 
los peptidoglucanos? 

a. Estan compuestos de polimeros de azucar modificado. 

b. Sirven como anclaje para otras mokculas sobre la superficie de 
una bacteria, 

c. Las bacterias grampositivas Uenen una cantidad relativamente 
abundante de estos compuestos. 

d. Se encuentran en las paredes celulares de todos los proeariontes, 

e. Se localizan en el exterior de la membrana plasmatica de la 
mayoria de las bacterias, 

2. Los fotoautdtrofos usan: 

a. Luz como fuente de energfa y C0 2 como fueme de carbono, 

b. Luz como fuente de energla y metano como fuente de carbono. 

c. Nj como fuente de energla y C0 2 como fuente de carbono. 

d. C0 2 como fuente de energla y de carbono. 

e. H a S como fuente de energfa y CO, como fueme de carbono. 

3. iCual de las siguientes afirmaciones no es verdadera? 

a. Las arqueas y las bacterias tienen lipidos de membrana diferentes. 

b. Tamo las arqueas como las bacterias suelen career de organuios 
rode ados por membrana, 

c. Las paredes celulares de las arqueas carecen de peptidoglucanos, 

d. Solo las bacterias tienen histonas asociadas con el DNA, 
e Hntre las bacterias se induyen las espiroquetas. 

4. ;Cu^I de las siguientes caracteristicas de la biologla de los proca- 
riontes impHca la cooperacidn metabolica entre celulas? 

a. FisiOn binaria d. Biopeliculas 

b. Formaddn de endosporas. e, Fotoautotrofismo 

c. Liberacidn de endotoxinas 

5. *Cual de las siguientes afirmaciones sobre las arqueas no es verdadera? 

a. Entre las arqueas se induyen las euryaichaeotas y las crenarchaeotas. 
b Entre las arqueas se induyen metandgenos y termdftlos extremes. 

c. Las arqueas no se encuentran en ambientes terrestres. 

d. Us arqueas comparien caracteristicas con las bacterias y con los 
eucariomes, 

e. Las arqueas se diferencian de las bacterias, en pane, gracias a las 
definiciones de la sistematica molecular. 

6. ^Qud grupo de proeariontes est£ apareado de forma enonea con 
sus miembros? 

a. Proteobacterias: diversas bacterias gramnegativas 

b. Chlamydia: parasites intracelulares 
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c. Espiroquetas: heterotrofos helicoidales 

d. Bacterias grampositivas: simbiontes en nodulos presentes en la 
raiz de leguminosas 

e. Ciano bacterias: fotoautdtrofos solitarios y en colonias 

7. ^QuC reladdn existe entre la bacteria productora de la enfemiedad 
de Lyme B. burgdorferi y los seres humanos? 

a, Mutualismo d. CooperaciOn metabolica 

b, Comensalismo e, Ninguna 

c, Parasitismo 

8. La eritromidna actua como antibidtico sobre Lodo por medio de la 
inhibicidn de la capacidad de algunos proeariontes de; 

a. Formar esporas. 

b. Replicar su DNA. 

c. Sintetizar paredes celulares normales, 

d. Sintetizar protefnas en los ribosomas. 

e. SinteLizar ATP 

9. Una fotosintesis productora de 0 2 similar a la que realizan las 
plantas se observa en 

a. Cianobacterias e. Bacterias quimioautotrofas 

b. Clamidias d, Acrinomicetos 

c. Arqueas 

10. Un ejemplo de biorremediaeidn es; 

a. El uso de proeariontes para tratar el agua doacal o limpiar esca¬ 
pes de petrdleo 

b. La produccidn de antibidticos en cultivos de proeariontes. 

c. La aplicacidn de las bacterias para crear plantas transgdnicas, 

d. U introduction de bacterias parasitarias para destruir otras bacterias. 

e. Todas las anteriores. 

Veansc los respuestas en ei Apendke A, 

Interrelation evolutiva 

Los profesionales de la salud de todo el mundo estan preocupados por 
el resurgimiento de enfermedades producidas por bacterias resistentes 
a los amibidticos tradicionaks. Por ejemplo, las bacterias resistentes a 
los amibidticos producen una epidemia de tuberculosis, enfermedad 
pulmonar que se disemina a traves de gotitas de saliva que se encuen¬ 
tran en el aire, Los farmacos pueden disminuir los sintomas en unas 
pocas semanas, pero Lardan mucho mas [tempo en detener la infeccidn 
y es probable que los pacientes suspendan los tratamiemos mientras 
las bacterias todavta se encuentran en sus organismos, ^Por qu€ los 
proeariontes pueden volver a reinfectar con rapidez a un paciente si no 
se eliminan de forma completa? ^Cdmo podria este hecho influir en la 
evolucidn de patdgenos resistentes a Farmacos? 


Problemas cicntificos 

Se entem de que unos cientificos investigan la posibilidad de crear espe- 
cies nuevas de proeariontes median te ingenteria gendtica. £ Guiles son los 
riesgos y los beneficios potenciales de un proyecto de esta naturaleza? 
^Que informacirin rdacionada con esta investigaddn puede basarse en la 
evolucidn natural y en la biologa evolutiva de los proeariontes? 


CieRcia, tecnologia y sociedad 

Muchos periodicos locales publican regularmeme una lista de restau- 
rantes en tos cuales los inspectores consideran que la higiene es inade- 
cuada. Consiga un in forme de este tipo y subraye los casos que 
probablemente est^n asociados con una contaminacidn poLencial de 
los allmentos con proeariontes patdgenos. 



















Conceptos clave 


28-1 Los protistas constituyen un grupo muy variado 
de eucariontes 

28-2 Las diplomonadas y los parabasalidos tienen 
mitocondrias modificadas 

28*3 Los euglenozoos tienen flagelos con una 
estructura interna unica 

28-4 Los alveolados tienen sacos por debajo de ia 
membrana plasma tica 

28-5 Los estramenopilos tienen flagelos “pilosos” 
y lisos 

28-6 Los cercozoos y los radiolarios tienen 
seudopodos filiformes 

28-7 Los amebozoos tienen seudopodos lobulados 

28-8 Las algas rojas y las algas verdes son los parientes 
mas cercanos de las plantas terrestres 


Panorama general 


Un mundo en una gota de agua 

I ncluso a bajo aumento, un microscopic 6piico puede revelar 
una coleccion soqxendente de mieroorganismos en una gota 
de agua extraida de un estanque (fig. 28-1). Algunos de estos 
organismos diminutos se impulsan a sl mismos por medio de flage¬ 
los mbviles, mientras que otros se arrastran con apendices similares 
a burbujas. Ciertos organismos parecen joy as en miniatura; otros se 
asemejan a gldbulos verdes ixxlantes, Estas hennosas criaturas per- 
tenecientes a muchos reinos diferentes del grupo eucarionte, y en su 
mayor pane unicelulares, se denominan de manera informal 
protistas. Estos seres ban imrigado a los cientificos durante 
mas de 300 anos f desde que el mieroscopista holandes Antoni van 
Leeuwenhoek los observe por primera vez + En relacion con su des- 
cubrimiento de estos mieroorganismos, este autor escribio: “Mi vista 
no ha eaptado jamas una rmagen mas bella que esta”. 



▲ Fig. 28-1, Eucariontes unicelulares y coloniales en una gota de 
agua de un estanque (MO). 


En el pasado, los taxonomistas dasificaban a lodos los protis¬ 
tas en un solo reino, Protista, Sin embargo, los avances en la sis- 
tematica de los eucariontes determinaron la division de este 
reino, Se establecid que, en realidad, el reino Protista era paral¬ 
lel ico (vease fig. 25-10), Algunos protistas estan mas relaciona- 
dos con las plantas, bongos o animales que con otros protistas. 
En consecuencia, el reino Protista se abandon6 y, en la acmali¬ 
dad, algunos biologos reconoeen varies linajes de protistas como 
reinos por dcrecho propio. La mayoria de los biologos utiliza el 
termino pfottsta pero solo por conveniencia para denominar a los 
eucariontes que no pertenecen a las plantas, animales u bongos. 

En este capftulo se definiran algunos de los grupos de pro¬ 
tistas mas significativos; se describiran sus adaptaciones estruc- 
turales y bioquimieas, y tambien su enorme impacto sobre los 
ecosistemas, la Lndustria y la salud humana. 


Concepto 


Los protistas constituyen un grupo 
muy variado de eucariontes 

En relacion con la naturaleza parafileiica del grupo, que en un 
primer memento se denominO Protista, no es sorprendente que 
solo se puedan establecer unas pocas caracteristicas generales de 
esLe grupo sin excepciones. De hecho, los protistas presentan una 
diversidad estructura! y funcional mas amplia que cualquier otro 
grupo de organismos. 

La mayoria de los protistas son unicelulares, aunque hay 
algunas especies coloniales y multicelulares. Parece logico con- 
siderar a los protistas unicelulares como los eucariontes mas 
simples, pero a nivel celular, muchos protistas son extremada- 
mente complejos, son las c£lulas mas elaboradas, Es logico 
esperar esta complejidad en organismos que deben llevar a 
cabo las funciones basicas de todas las celulas especializadas de 
un organismo multicelular dentro de los limites de una sola 
c£lula. 
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Los protistas son los organismos con mayor diversidad 
nutricional de lodos los eucariontes. Algunos protistas son 
fotoautOtrofos y contienen cloroplastos, Otros son heterotrofos 
y absorben moleculas organicas o ingiereti particulas aiimenta- 
rias mas grandes. Ademas, hay otros organismos denominados 
mixotrofos, que combinan la fotosintesis con la nutrition 
heterotrofa. Los organismos fotoautotrofos, heterotrofos y mixo¬ 
trofos surgieron en forma independiente en machos linajes de 
protistas. La distinct On entre estos modelos imtricionales 
ayuda a comprender las funciones de los protistas en las 
comunidades biolOgicas. En un contexto ecologico de este 
tipo, los protistas se pueden dividir en tres categorias: protis¬ 
tas que realizan fotosintesis (similares a las plantas) o algas, 
protisLas que ingieren alimentos (similares a los animales) o 
protozoos y protistas que absorben nutrientes (similares a los 
bongos), que no tienen otro nombre general. Sin embargo, se 
debe recordar que aunque los terminos alga y protozoo son uti¬ 
les para describir la ecologia de los protistas, no representan 
grupos monofiltiicos, 

Los gmbientes donde viven los protistas tambkn son diver- 
sos (fig. 28-2), La mayoria de los protistas son acuaticos y se 
encuentran en todos los sitios donde hay agua, incluso en 
ambientes terrestres humedos, como tierra y hojas humedas. 
Hay muchos protistas que viven en el fondo de oceanos; lagos 
y estanques, ad he rid os a rocas y a otros sustratos o que se arras- 
tran a trav£s de la arena y los sediment os. Tambien los protis¬ 
tas son componentes importances del piancton (del griego 
pldttktos, errante), que esta compuesto por comunidades de 
organismos que flotan de forma pasiva cerca de la superficie del 
agua, El fitoplancton (algas y cianobacterias planctonicas) 
constituye la base de la mayoria de las cadenas alimenticias 
marinas y de agua dulce. Ademas de esias especies libres, 
muchos protistas se desarrollan como simbiomes en otros orga¬ 
nismos, 

Los protistas tienen tides de re pro due cion y de vida may 
diversos. Algunos solo pueden reproducirse de forma asexual; 
otros, sin embargo, pueden desaruollarse de manera sexual o, 
por lo menos, emplean los procesos sexuales de meiosis y sin- 
gamia. En los protistas se pueden hallar los tres tipos basicos de 
ciclos de vida sexual (vease fig. 13-6), con ninguno de ciertas 
variaeiones que no se corresponden de forma exacts con estos 
tipos. En este capitulo se comemaran los ciclos de vida de 
varios grupos de protistas. 

Endosimbiosis en la evolution 
de los eucariontes 

^Que origino la enormc diversidad de protistas presentes en 
la actualidad? Hay evidences contundentes que indican que 
gran parte de la diversidad de los protistas se debe a la endo¬ 
simbiosis, un proceso por medio del cual algunos organismos 
unicelulares fagocitaron a otras celulas, que se convimeron en 
endosimbiontes y, por ultimo, se transformaron en organulos 
de la celula huesped. Por ejemplo, como se comen to en el capi¬ 
tulo 26, es probable que los primeros eucariontes adquirieran 
las mitocondrias por medio de la endocitosis de proteobacterias 
alfa. El origen de las mitocondrias se ha confirmado por el 
hecho de que todos los eucanontes evaluados hasta ahora tie¬ 
nen mitocondrias o muestran signos de haberlas tenido en el 
pasado. 

Los biologos sugieren que en un moinento mas avanzado de 
la evolution de los eucariontes, un linaje de eucariontes hete- 
rdtrofos adquirio un endosimbiome adicional -una cianobacte- 



(b) Ceratium tripos , un inoflagelado marino unfcelular 

4 cm (MO) 

l—-1 



(e) Delesseria sanguinea r una alga roja marina multkelular 



(d) Spirogyra f alga verde filamentosa de agua dulce (recuadro; 
MO) 

k Fig* 28-2* Pequena muestra de la diversidad de los protistas. 
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► Fig. 28-3. Diversidad de plastidos produdda per endosimbio- 
sis secundaria. Los ©studios de los eucariontes con plastidos sugieren 
que todos los plastidos evolution a ron a partir de una cianobaeteria 
gramnegativa fagodtada por un eucarionte heterOtnofo ancestral 
endosimbiosis primana). Este eucarionte se diversified formando las 
algas rojas y las aigas verdes, aigunas de las cuales fueron fagodtadas 
a su vez por otros eucariontes (endosimbiosis secundaria). 




Eucarionte 

neterdtrofo 


Algas verdes 


Endosimbiosis 

secundaria 


Endosimbiosis 

secundaria 





PlastEdo 


Dinoflagelados 


Apicompfexos 


Gliados 


Estramenopilos 



Eugtenidos 



Cloraracnlofitos 


na capaz de realizar la fotosintesis- que luego evoluciono para 
.onveriirse en un plastido. En el modelo ilustrado en la figura 
2S-3, este linaje portador del plastido evoluciono hasLa originar 
♦as algas rojas y las algas verdes. Estas hipotesis se susteman en 
la observation de que el DNA que forma los genes para los 
plastidos en las algas rojas y verdes se asemeja bastante al DNA 
ze las cianobactenas. Ademas, los plastidos presentes en estas 
algas estan rodeados por dos membranas, que corresponden a 
1as membranas interna y externa de las endosimbiontes ciano- 
bacterias gramnegativas. 

En varias ocasiones, durante la evolucion de los eucariom 
■es, las algas rojas y verdes sufrieron una endosimbiosis 
secundaria: se englobaron dentro de una vacuola alimentieia 
ze un eucarionte heterotrofo y ell os mismos se convirtieron en 
endosimbiontes, Por ejemplo, las algas cloraracniofitas evolu- 
cionaron cuando un eucarionte heterotrofo fagocito un alga 
verde. Es probable que este proceso se haya producido en una 
etapa reciente de la evolucion porque el alga fagodtada toda- 
via desarrolla foiosintests con sus plastidos y eontiene un ves- 
:igio de nucleo pequeno denominado nudeomorfo. Otro 
elemento a favor de la hipotesis de que las cloraracniofitas evo¬ 
ludonaron a partir de otro eucarionte fagocitado es que sus 
plastidos estan rodeados por cuatro membranas. Las dos mem¬ 


branas internas se originaron corno las membranas interna y 
externa de la cianobaeteria antigua. La tercera membrana deri- 
va de la membrana plasmatica del alga fagodtada y la mem¬ 
brana mas externa proviene de la vacuola alimentieia del 
eucarionte heterotrofo, 

En los linajes en que la endosimbiosis secundaria se produ- 
jo en un pasado muy remote, muchas partes del alga fagodta¬ 
da se redujeron o desaparecieron por complete. Por ejemplo, 
en la mayoria de estos linajes, el nucleomorfo desaparecid. 


Evaluation de concepios 


1. Enumere, por los menos, cuatro ejemplos de diferencias 
estructui ales y funcionales entre los protista*. 

2. Inmediatamente despues de que una cdula eucarionte 
ingiere una cianobaeteria gramnegativa durante la endo¬ 
simbiosis primana, ^cuantas membranas separan el cito- 
plasma de la bacteria del liquido fuera de la celula 
eucarionte? Idemifique cada membrana. 

Veanse Itis respuestas en el Apindke A. 
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A Fig. 28-4. Posible filogenia de los eucariontes. Los eucariontes serialados en las ramas se agrupan en dados mas grandes cuyos nombres se 
encuentran en la parte superior del arbol Los reinos Fungi, AnimaJia y Plantas sobrevivteron del sistema de dasifkarion de cinco reinos, aunque sus 
limites se modiflcaroD un poco. Los dados que se indufan en eJ reino Protista se destacan en color amaritlo. 


Concepto 


Las diplomonadas y los 
parabasalidos tienen mitocondrias 
modificadas 

Como ya hemos examinado algunos de los amplios patrones 
que caracterizan la evolucidn de los eucariontes, se describiran 
vanos de los dados principales de protistas de forma mas deta- 
llada (fig. 28-4). 

Esia description comienza con los dados Diplomonadida 
(las diplomonadas) y Parabasala (los parabasalidos). Los protis¬ 
tas que forman esios dos dados carecen de plastidos y sus 
mitocondrias no tienen DNA, cadenas de transporte de elect ro¬ 
nes, ni las enzimas que en condiciones normales son necesarias 
para el ciclo del aeido cftrico- En algunas especies, las mito¬ 
condrias son muy pequenas y producen cofaetores para las 
enzimas que pardcipan en la production de ATP en el citosol. 


La mayoria de las diplomonadas y de las parabasalidas viven en 
ambientes anaerobios. 

Diplomonadas 

Las diplomonadas tienen dos nucleos del mismo tamafio y 
muchos Oagelos. Se debe recordar que los flagelos de los euca- 
riontes son extensiones del citoplasma compuestas de haces de 
microtubulos cubiertos por la membrana plasmatica de la celula 
(vease fig. 6-24). Estas estructuras son bastante diferentes de los 
Qagelos de los procafiontes, que son filamentos compuestos de la 
proteina globular flageiina unida a la superficie de la c£lula 
(vease Qg. 27-6). 

Un ejemplo notorio de una diplomonada es Giardia mfiestinfllis 
(fig. 28-5a), un parasite que habita en el imestino de los marmfe- 
ros. Las personas adquieren este parasite con mayor frecuenda 
cuando beben agua comaminada con materia fecal que alberga el 
parasito en un estadio quistico lateme. La ingesta de esta agua con- 
taminada procedente de un manantial o no, aparentemente limpio, 
puede producir diarrea intensa y estropear un viaje de campamen- 
to. Para destruir los quisles se debe hervir el agua antes de beberla. 
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Evaluation de conceplos 



(a) Giardia intestinalis, una diplomonada 
{MEB coloreada) 


5 gm 



Flagelos 


(b) Trichomonas vaginalis, un parabasaHdo (MEB coloreada) 


A Fig. 28-5, Diplomonadas y parabasalidos. 


Parabasalidos 

Los parabasalidos abarcan a los protistas denominados trico- 
monas. La especie mas conocida es Trichomonas vaginalis, un habi¬ 
tants frecuente de la vagina de las mujeres (fig. 28*5li). T. 
vaginalis se desplaza a traves de la cubierta mucosa de los Lracios 
reproductor y urinario de su huesped por medio del movimienio 
de sus ftagelos y de la ondulacion de parte de su membrana plas- 
m&tiea. Si se altera la acidez normal de la vagina, I vaginalis 
puede competir eon microorganismos beneficiosos e infectar la 
cubierta vaginal. Estas infecciones, que se pueden Lransmitir por 
via sexual, tambien pueden desarrollarse en la uretra masculina, 
aunque suelen ser asimomaticas. Los estudios geneticos realiza- 
dos en I vaginalis sugieren que la especie se torno paidgena cuan- 
do algunos de estos parabasalidos adquirieron un gen especifieo 
de una bacteria que tambicn habita en la vagina por transference 
horizontal de genes, El gen permile que I vaginalis se alimenie de 
las cdulas epiteliales y, de esta manera, establezca la infeccion. 


1. i-Por que algunos bidlogos describen a las mitocondrias 
de las diplomonadas y de las parabasalidas como “muy 
reduddas*? 

2. iCbmo se adapta la estructura de vaginalis a 

su estilo de vida parasitario en el interior de los tractos 
reproductor y urinario del huesped? 

Viahse las respuestas en el Apendice A. 


Con cep to 


Los euglenozoos tienen flagelos con 
una estructura interna unica 

Eugienozoa (los euglenozoos) es un clado con gran diversidad 
que abarca lieterotrofos predadores, autotrofos que realizan la 
fotosmtesis y parasites. La principal caracteristica que distingue 
a los protistas perteneciemes a este dado es la presencia de un 
baston helicoidal o cristalino demro de sus flagelos, cuya funcidn 
se desconoce (fig. 28-6). La mayoria de los euglenozoos tanv 
bi£n tienen crestas mitocondriales discoides, Los dos grupos de 
euglenozoos mas conocidos son los cinetoplastidos y los eugld- 
nidos- 

Cinetoplastidos 

Los cinetoplastidos tienen una sola mitocondria grande que 
contiene una masa de DNA organizada: el cinetoplasto. Estos 
protistas abarcan a consumidores de procariontes que viven 
libres en ecosistemas de agua dulee* marinos y terrestres hume- 
dos, y tambien a otras especies que parasitan ani males, plantas y 
oiros protistas. Por ejemplo, los cinetoplastidos del g£nero 



A Fig. 28-6. Ffagelo de un eugienozoa. La mayoria de los eugleno¬ 
zoos tienen un bastondllo cristalino dentro de uno de sus flagelos 
(MET). £ste se despliega a lo largo del anrflo de microtubules 9 + 2 
caracterfstico de todos los flagelos de los eucariontes (comp^rese con la 
fig. 6-24). 
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Trypanosoma producen la enfermedad del sueno en los seres 
hum an os, un trastomo transmit! do por la mosca tse-ts£ africana 
que siempre es mortal si no se trata {fig. 28-7). Los tripano- 
somas taxnbien producen la enfermedad de Chagas, que se 
transmite por insectos hematblogos, y que puede producir tnsiu 
ficiencia cardiaca congestiva. 

Los tripanosomas evitan la detection por el sistema inmunita- 
rio con una defensa efectiva de l< senueIo y transformation”. La 


superficie del tripanosoma esta cubierta por millones de copias 
de una sola proteina, No obstante, antes de que el sistema inmu- 
nitario del humped pueda reconocer a la proLefna y desarrollar 
un ataque, las generaciones nuevas del parasito cambian su sm~ 
tesis de protefnas para crear otra proteina de superficie con una 
estructura molecular levemente distinta. Los cambios frecuentes 
en la estructura de la proteina de superficie impiden que el hues- 
ped desarrolle la respuesta inmunitaria. Hasta una tercera parte 
del genoma de Trypmosama esta dedicado a la produccidn de 
estas protefnas de superficie. 



A Fig. 28-7. Trypanosoma t el cinetoplastido que produce la 
enfermedad del sueho. Las figures extranas entre estos gldbuios rojos 
son Trypanosoma (MEB coloreada). 


Euglenidos 

Los euglenidas tienen un receptaculo en un extrema de la 
celula del que surgen uno o dos flagelos (fig. 28-8). El parami- 
l6n T un polimero de glucosa que funciona como molecula de 
al macenami en to, tambien es caracteristico de los euglenidos. 
Muchas especies del euglenido Euglena son autotrofas, pero 
cuando no hay luz solar disponible estos organismos pueden 
convertirse en heterotrofos y absorber nutrienies organicos de su 
medio ambiente. Muchos otros euglenidos pueden capturar pre- 
sas por fagocitosis. 


Evaluation de concepios 


1. iEn que consisLe la capacidad de Trypanosoma de produ¬ 
ct una amplia variedad de protefnas de la superficie 

celular benefidosas para su supervivencia? 

2. ^Es Euglena un alga? Explique su respuesta. 

Veausr las rcspuesms en el Apendke A. 





NLrcleo 


Vacuola contract!! 


Cloroplasto 


Flagelo largo- 


Euglena 

(MO) 


Pelrcula: bandas protetcas 
debajo de fa membra na 
plasmatics que propordonan fuerza y 
flexlbilidad (Euglena notiene pared celular) 


5 um 


Detector de luz: tumefaction cerca 
de la base del flagelo largo; detecta 
la luz no bloqueada por el punto 
ocular; en comet uencia, Euglena 
se mueve hatia la luz que tiene la 
infensidad apropiada y esto 
represents una adaptacibn 
important© que mejora e! 
rendimiento de la fotosmtesis 


Membrana plasmalica 


Granulo de paramilon 


^ Fig. 28-8. Euglena, un eugle¬ 
nido que suele encontrarse 
agua extrarda de un estanque. 


Flagelo corto 


Mancha ocular o estigma: 
organulo pigmentado que 
funciona como 
un escudo optko y permite 
que solo la luz que proviene 
de una direction determinada 
acttie sobre el detector de luz 
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Concepto 



Los alveola dos tienen sacos por 
debajo de la membrana plasmatica 

Otro dado de protistas cuya idemidad provino del analisis 
molecular sistematico es el de los Alveolata (los alveolados), que 
se caracterizan por tener sacos delimitados por una membrana 
dveolos) ubicados justo por debajo de la membrana plasmatica 
(fig, 28-9). La funcion de los alveoles no se conoce; los investi- 
radores creen que podrian ayudar a estabilizar la superficie eelu- 
lar o a regular el contenido celular de agua e tones. 

Los alveolados abarcan tres grupos: un grupo de fiagelados 
dinoflagelados), un grupo de parasites (apicomplexos) y un 
grupo de protistas que se desplazan por medio de altos (ciliados). 

Dinoflagelados 

Los dinoflagelados son elementos muy abundantes tamo del 
moplancton marine como del de agua dulce. Tambien hay dino- 
dagelados heterotrofos. De las varias miles de especies de dinofla- 
eelados conotidas, la mayoria son unicelulares, pero algunas foiman 
zolonias. Cada espede tlene una fonna caracteristica que en 
muchas reforzada con placas internas de celulosa. Tienen dos fla- 
lcios ubicados en surcos perpendiculares de esta "aimadura*’ que 
rermiten que los dinoflagelados (del griego dittos, girar) roten 
mientras se desplazan en el agua (fig, 28-10). 

La floracion de los dinoflagelados -es detir, los episodios de cre- 
dmiento explosive de la poblacidn- puede producir el fenomeno 
ienominado ls marea roja” en las aguas costeras. Las floraciones 
son de color rojo castano o naranja-rosado debido a la presencia 
de carotenoides, que son los pigmentos mas comunes presemes 
en los plastidos de los dinoflagelados. Las toxinas producidas por 
-iertos dinoflagelados pueden ocasionar la destruction masiva de 
invertebrados y peces, Las personas que consumer! los moluscos 
que aeumularon las toxinas de la marea roja tambien se enferman 

a veces, pueden morir. 

Algunos dinoflagelados presentan gran biohiminiscentia: una 
reaction quimica dependiente de ATP produce un brillo misterio- 
so durante la noche cuando las olas, los barcos o los nadadores agi- 
tan el agua de mar llena de densas poblaciones de dinoflagelados. 
Una posible funcion de esta bioluminiscencia es que cuando el 



< Fig* 28-9. 
Alveolos, Estos 
sacos por debajo 
de Ea membrana 
plasmatica 
representan una 
caracteristica 
espeafica de los 
alveolados 
(MET). 



Flagelos 


A Fig. 28-10. Pfiesteria shumwayae r un drnoflagelado, El batido 
del flagefo espiral, que se encuentra en un surco alrededor de toda la 
c£lula, permite que este alveobdo gire (MEB coioreada). 


agua se llena de organismos que se alimentan de dinoflagelados s la 
luz atrae a los peces que ingieren a estos predadores. 

Algunos dinoflagelados son stmbiontes mutualistas de los poli- 
pos coralinos, los animales que constituyen los arrecifes de coral. El 
producto de la fotosfntesis de los dinoflagelados es el alimento prin¬ 
cipal de ias comunidades que viven en los arrecifes, 

Apicomplexos 

Todos los apicomplexos son parasites de animales y algunos 
producen enfernrtedades graves en los seres humanos. Los para¬ 
sites se diseminan en el huesped como celulas infecciosas dimi- 
nutas denominadas esporozoftos. Los apicomplexos reciben 
este nombre porque uno de los extremes (el virtice) de la celula 
del esporozoito contiene un complcjo de organulos especializados 
para la penetration en las celulas y en los tejidos del huesped, 
Los apicomplexos tambien tienen un plastido que no realiza la 
fotosintesis y se denomina apicoplasto. Aunque los apicomple¬ 
xos no reaiizan fotosintesis, sus apicoplastos ejercen funciones 
cruciales, como, per ejemplo, la sintesis de acidos grasos. 

La mayoria de los apicomplexos tienen ciclos vitales intrinca- 
dos, con reproduction sexual y asexual. Estos ciclos vitales sue- 
len requerir dos o mas huespedes diferentes para completarse. 
For ejemplo, Plasmodium, el parasito que produce el paludismo 
vive en los mosquitos y en los seres humanos (fig, 28-11). 

La irtcidencia de paludismo disminuyo bastante a panir de la 
decada de 1960 gratias al uso de insecticidas que redujeron las 
poblaciones de los mosquitos Anopheles, causantes de la disemina¬ 
tion de la enfermedad, y de farmacos que matan a Plasmodium en los 
seres humanos. Sin embargo, la aparitidn de variedades resistentes 
tanto de Anopheles como de Plasmodium determine la reaparicion de 
casos de paludismo. En la actualidad, alrededor de 300 millones de 
personas en los trdpicos estan infectadas y hasta 2 millones de indi- 
viduos mueren todos los arios debido a esta enfermedad. 

La busqueda de vacunas contra e! paludismo tiene un obs- 
taculo que es que Plasmodium pasa la mayor parte de su vida 
dentro de ctiulas humanas, a salvo del sistema inmunitario del 
huesped, Y, al igual que los tripanosomas, Plasmodium catnbia 
sus proteinas de superficie continuamente. La xiecesidad urgente 
de encontrar tratamientos nuevos contra el paludismo fomentd 
el esfuerzo ambicioso de secuenciar el genoma de Plasmodium. 
En el ario 2003, los investigadores habian rastreado la exp rest on 
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0 Un mosquito Anopheles pica 
a una persona y le inyecta 
esporozoltos de Plasmodium 
presentes en su saliva. 


0 Los esporozoltos ingresan en las celulas 
hepattcas de la persona. Despues de varies 
dlas, los esporozoitos sufren muchas 
divisiones y se convierten en merozoltos, que 
emplean su complejo apical par a penetrar en 
los gtobulos rojos (vease MEB a 
continuacion). 


0 A partir del dgoto 
se desarrolla un 
ooquiste en la pared del 
intestine del mosquito. El 
ooquiste libera miles de 
esporozoltos, que migran 
hada la glandula salivar 
del mosquito. 


Referencias 

Haplorde (n) 
Diploide(2n) 





Dentro del mosquito 


Globules 
rojoss 




Gametes 


Gametocytes 

(n) 


© Los merozoltos se 
dtviden en forma asexual 
dentro de los globules 
rojos. Cada 48 a 72 haras 
(segun la esperie), grandes 
cantidades de merozoltos 
saien de los-globulos rojos 
y producen escalof rlos y 
flebre period itamente, 
Algunos de los merozoltos 
infectan globules rojos 
nuevos 


» 0 Algunos merozoltos 

■ 


forman gametodtos. 


-Cigoto 

(2n) 


Esporozoftos 

m 






GI6bulo rojo 


i-H 

0,5 pm 


Dentro del ser humane 


FERmiZACl6N 


IVIEIOSIS 


0 Se forman garnet os a partir de los 
gametodtos, En el trade digestive del 
mosquito se produce la fertiiizacidn 
y se forma un dgoto. El cigoto es el 
unico estadio diploide en el cido 
de vlda del organismo. 


0 Otro mosquito Anopheles pica a 
la persona infectada y recoge 
gametodtos de Plasmodium junto 
con la sangre 


A Fig, 28-11, Cidos de vida de Plasmodium, e! apicomplexo que produce el paludismo, en dos huespedes (los colores no representan los reales). 


de la mayor pane de los genes del par&siLo en numerosos puntos 
de su ciclo de vida. Esia investigation podria ayudar a los ciemi- 
ficos a identifiear nuevos blancos potentiates para las vacunas. 

Cilia dos 

Los ciliados son un gmpo grande y variado de protistas cuyo 
nombre proviene del uso de sus cilios para desplazarse y alb 
memarse. Los cilios pueden cubrir por complete la superficie 
celular o pueden esiar agmpados en unas pocas hileras o pena- 
chos, En algunas especies, como por ejemplo Stent&r (v£ase fig. 
28-2a), las hileras de cilios desarrollan un movimiento de barri- 
do en estructuras con forma de pierna for mad as por muchos 


cilios unidos. Un sisiema submembranoso compuesto de micro¬ 
tubules coordina los movimientos de los cilios. 

Una carac tensile a distintiva de los cilios es la presenda de dos 
tipos de nucleos: maeronucleos grandes y micronucleos diminu- 
tos. Una celula puede tener uno o varios nucleos de cada ripo. 
Cada macronudeo tipico contiene docenas de copias del genoma 
del dliado, Los genes no se organizan en cromosomas sino en 
unidades m^s pequenas, cada una con muchas repetitiones de 
unos pocos genes. Los genes macronucleares controlan las fun- 
clones cotidianas de la celula, como, por ejemplo, la alimenta¬ 
tion, la elimination de los desechos y el mantenimiento del 
balance hidrico. En la pane superior de la figura 28-12 se ana- 
lizan estas funciones, en el dliado Paramecium. 
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Figcjra 23-12 

Estructura y funcion del ciliado Paramecium caudatum 

AUMENTACION, ELIMINACION DE DESECHOS Y BALANCE HIDRICO 




Los eontenidos de las vacuolas 
alimenticias no digendos se liberan 
cuando las vacuolas se fusionan con 
una region espedaltzada de la 
membra na que fundone como poro 
anal. 


Daramecio, al igual que otros protistas i 
de agua dulce, absorbe agua del 
ambiente hipotonlco por osmosis de 
forma constante. En su cuerpo hay 
vacuolas eontractiles simliares a vejigas 
que acumulan el exteso de agua 
proveniente de los canales radiados y la 
expulsan periodteamente a traves de 
la membrane plasm3tlta. 


til 


50 pm j 


la superficie del Paramedo esta 
cubierta por miles de dibs. 


MieronCrdep 


El paramedo se alimenta sobre todo de bacterias. Las 
hileras de cilios a lo largo de un surco oral en forma de 
embudo desplazan los ali memos hada el interior de la 
boca de la c£lufa, donde son fagodtados por vacuolas 
alimentidas. 


Surco oral 

8oca de la c£lula 


Las vacuolas alimenticias se combi nan con 
lisosomas, A medida que digleren los 
alim.entos, las vacuolas siguen una 
trayectoria curva a traves de la oelula. 


Macronucleo 


CONJUGACION Y REPRODUCCION 



Conjugadbn 

Reproduction 
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Por lo general, los ciliados se reproducen de forma asexual 
por fision binaria, durante la cual, el macronudeo se alarga y se 
divide en lugar de sufrir una division mitotica. La variacion gene- 
tica se puede lograr por conjugation, que es uo proceso sexual, 
por medio del coal dos individuos imercambian micronucleos 
haploides. Se debe senalar que, como se describe en la parte infe¬ 
rior de la figura 28-12, la reproduction y la conjugacirin son pro- 
cesos separados en los ciliados, En 2003, un equipo de 
eientlficos del Fred Hutchinson Cancer Research Center de 
Seattle descubrio que la conjugation tambien les daba a los cilia¬ 
dos una oportunidad para eliminar transposones y otros tipos de 
DNA “egotstas” que podian replicarse dentro de un genoma. 
Durante la conjugation se produce la escisbn de elementos 
geneticos extranos, cuando los micronucleos se convierten en 
niacronhcieos. Hasta el 13% del genoma de los ciliados puede 
eliminarse de esta manera cada vez que la celula desarmlk el 
proceso de conjugation. 


Evaluation de conce; 


L iQut caracterfstica morfologica conBrma la informacidn 
molecular que sugiere la combinacidn de los dinoflagela- 
dos, los apimmplexos y los ciliados en un solo dado? 

2. ^Por que una “marea raja' es causa de preocupacion para 
las personas que sealimentan de animates marinos 
pescados loeahnente? 

3. iPqr qu£ es incorrecto dedr que la conjugacidn en los 
ciliados es una forma de reproduction? 

Vianse fas respites fas en d Ape n dice A, 


Coneepto 


Los estramenopilos tienen (lagelos 
“pilosos” y lisos 

El clado Stramenopila (los estramendpiios) abarcan varios 
grupos de heterotrofos y algunas comunidades de algas. El 
nombre del clado (del I atm stramen , paja, y pibs, pelo) descri¬ 
be a un flagelo con numerosas proyecciones pitiformes delga- 
da$, caracteristicas de estos protistas. En la mayoria de los 
estramenopilos, este flagelo “piloso” esta asoctado con un fla¬ 
gelo "liso" (no piloso) (fig. 28-13). En algunos grupos de 
estramenopilos, las unicas celulas flageladas son las celulas 
reproductoras moviles, 

Ovomicetos (mohos de agua y especies 
cercanas) 

Los ovomicetos abarcan el moho de agua, la rcya blanca y el 
moho azul del tabaco (moho algodonoso). Los estudios morfolo- 
gicos antiguos eonsideraban que estos organ ismos eran bon¬ 
gos (en realidad, ovomieeto significa “bongo con huevo”). For 
ejemplo, muchos ovomicetos tienen fllamentos multinucleados 
(hifas) que se asemejan a filamentos micbticos. Sin embargo, hay 
muchas diferencias entre los ovomicetos y los bongos. Los ovo¬ 
micetos ttpicos tienen paredes celulares compuestas de celulosa, 



A Fig. 28-13. Flagelos de estramenopib. La mayorfa de los estrs- 
menopilos, como, por ejemplo, 5ynura petersenii[ tienen dos flagelos: 
uno cubierto por pelos delgados y duros y otro liso. 


mientras que las paredes de los bongos estan constituidas prin- 
cipalmente por otro polisac&rido, la quitina. La condiciOn diploi- 
de, que es limitada en los bongos, predomina en la mayoria de 
bs tides vitales de los ovomicetos. Estos organismos tambbn 
tienen celulas flageladas, mientras que la mayoria de los bongos 
carecen de flagelos. La sistematica molecular confirmo que los 
ovomicetos no e$tdn relacionados con los hongos. Su similitud 
superficial corresponde a un caso de evolution convergente 
(vease cap. 25). Tanto en los ovomicetos como en los hongos, la 
relacibn elevada entre la superficie y el volumen de las estructu- 
ras filamentosas aumenta la absorcion de nutrientes a partir del 
medio ambiente que rodea a estos organismos, 

Aunque los ovomicetos descienden de antecesores con plash- 
dos, estos organulos no estan presentes en los descendientes y 
estos organismos no realizan fotosintesis. En cambio, sus 
nutrientes provienen, sobre todo, de su funcbn como descom- 
ponedores o parasitos, La mayoria de los mob os acu&ticos son 
descomponedores que pro life ran como masas algodonosas en 
algas y animaies muertos, principalmente en agua dulce (fig. 28- 
14), La roya blanca y el bongo azul del tabaco viven en ambien- 
tes terrestres como parasitos de las plantas. Estos organismos se 
dispersan, sobre todo, gracias a la action de esporas transporta- 
das por el viento, pero tambien forman zoosporas flageladas en 
algun momento de su ciclo vital, 

El impacto ecologico de los ovomicetos puede ser significati¬ 
ve. Por ejemplo, el ovomieeto Phytophthora injestans produce un 
tizon tardio o mildiu de la patata que transforma el tallo y los 
vastagos de la patata en lodo negro. El tizon tardio tontribuyo a 
la devastadora crisis de hambre irlandesa del siglo xix, en la cual 
murieron un mil Ion de personas y muchas otras se vieron obli- 
gadas a abandonar Irlanda. La enfermedad sigue siendo un pro- 
blema importante en la actual!dad y produce la p£rdida del 15% 
de las cosechas en los Estados Unidos y del 70% en algunas 
regiones de Rusia, donde no disponen de pesticidas. Para com- 
prender mejor este patdgeno, los biologos moleculares aislaron el 
DNA de un esp£cimen de F mfestans conservado del tizOn de la 
patata irlandesa de la decada de 1840. Los estudios geneticos 
demostraron que, en las ultimas d£cadas, el ovomieeto adqui- 
rio genes que le hicieron mas agresivo y resistenie a los pestici¬ 
das. En la actualidad, los cientificos analizan los genomas de 
Phytophthora y de la patata en busca de nuevas armas contra la 
enfermedad. Por ejemplo, en 2003, un equipo de investigadores 
produjo patatas comunes resistentes al tizon tardio por medio de 
la transferencia de genes de una cepa de patata salvaje resistente 
al tizon. 
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MEIOSIS 


Zoosporangio 

(2n) 


@ Las hifas de los anted dies 
crecen como ganchos afrededor 
de la oogonia y depositan sus 
nudeos a traves de tubes de fer¬ 
tilization qua conducen hada los 
ovules, Luego de la fertiltzadon 
los dgotos (oosporas) pueden 
desarrollar paredes resistentes 
pero tambien quedan protegidos 
dentro de la pared de la ovogonia 


© Luego se desarrolla un 
periodo de latenda, durante 
el cual la pared de la ovogonia 
suele desintegrarse. 


0 El dgoto germina y 
forma hifas y el ddo se 
completa. 


0 Las zoosporasenquis- 
tadas se apoyan sobre un 
sustrato y germlnan para 
produdr un cuerpo formado 
per penachos de hifas. 


© Varios dfas despues, 
las hifas cormenzan a for 
mar estructuras sexual es. 

X 


0 La meiosis produce 
oosferas (gametes feme- 
ninos) dentro de las 
oogonias. 


© En ramas distintas del mismo indivh 
duo o de diferentes tndividuos, la meio¬ 
sis produce varios nudeos haploides de 
anterozoides (garneto mascultno) que 
se encuentran dentro de las hifas de los 
anteridios. 


Oogonia 

Nbdeo de la oosfera 
in) 


0 Cada zoospo- 
rang Jo produce 
alrededor de 30 
zoosporas 
biflageladas 
per reproduction 
asexual, 

© Los extre- 
» de las hifas forman 
:orangios tubulares. 


Htfa del anteridio 
con los nudeos 
de los 

anterozoides (n) 


Tubo germinal 


Quist 


REPRODUCCION 

ASEXUAL 


FERTIUZACI6N 


Germinaaon 
del cigoto 


Cigotos 
(oosporas) 
(2n) w , 


REPRODUCCION 

SEXUAL 


Referenda* 






nr VV 


Hapioide (n) 
Diploide (In) 


A Fig, 28-14, Cido de vida de un moho acuatico. Los mohos acuMicos contrlbuyen a descomponer insectos, peces y otros an i males muertos en 
agua dulce (se destaca la masa de hifas sobre ei pez de oro en el recuadro). 


Diatomeas 

Las diatomeas (tambien denominadas bacilariofitos) son algas 
unicelulares que tienen una sola pared compuesta de cristales de 
silice hidratado induidos en una matriz organica. La pared abarea 
dos partes que encajan como una caja de zapatos y su tapa (fig, 28- 
15) Estas paredes proporcionan una protecdon efectiva contra los 
dientes de los predadores. En 2003, alguncs investigadores alema- 
nes descubrieron que las diatomeas vivas podian soportar prestones 
de hasta 1,4 millones de k^m 2 p jla misma presion ejercida sobre la 
pata de una mesa que soporte ei peso de un elefame! Gran pane de 
la fuerza de las diatomeas proviene de la delicada red de orificios y 
depresiones en sus paredes; si las paredes fueran lisas, se requeriria 
una fuerza un 60% menor para aplastarla. 

La mayor parte del ano, las diatomeas se reproducen de forma 
asexual pot mitosis; cada celula hija recibe la mitad de la pared 
eelular original y sintetiza una nueva mitad que puede adaptarse 



A Fig, 28-15, Dtatomea de agua dulce (MEB coloreada). 
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4 Fig. 28-16. Diversidad entre las diatomeas (MO). 


denLro de ella. Algunas especies forman quistes resistentes, La 
reproduction sexual no es frecuente en las diatomeas. Cuando se 
produce, imptica la formacion de oosferas (gametos femenmos) y 
anterozoides (gametos masculinos); los anterozoides pueden ser 
ameboides o flagelados en funcion de cada especie. 

Con una cantidad estimada de 100 000 especies vivas, las dia¬ 
tomeas son on grupo de protistas que exhiben gran diversidad 
(fig. 28*16). Estos son un componente importante del fkoplanc- 
ton tanto en el oceano como en los lagos: un cubo de agua de mar 
puede contener mi Hones de estas algas microscOpicas, Al igual que 
las algas doradas y pardas, las diatomeas almacenan sus reservas 
alimenticias en forma de un pollmero de glucosa denominado 
laminarina. Algunas diatomeas tambi£n almacenan nutrientes en 
forma de aceite. 

Las acumulaciones masivas de paredes fosilizadas de diatomeas 
son constituyentes importantes de los sedimentos denominados tie- 
rra de diatomeas, que'se emplea como medio de filtraaon y tiene 
otras muchas aplicaciones. Las diatomeas tambi&i tienen aplicacio- 
nes interesantes en el campo de la nanoteenologia, la Creadon de 
dispositivos microscopicos. Para construir sus cubiertas, las diato¬ 
meas realizan un autoensamblaje tridimensional complejo de com- 
ponentes microscopicos. Los nanoingenieros evaluan este proceso 
como modelo para la fahricacibn de motores, laseres y sistemas de 
administracibn de medicamemos en miniatura. Estos investigado- 
res incluso estan barajando la idea de modificar el DNA de la dia- 
tomea para producir estructuras especlficas para los seres humanos. 

Algas doradas 

Las algas doradas o crisofitos (del griego chrysos , dorado) 
reciben su nombre por su color, que se debe a sus carotenoides 
amarillos y marrones, Las cdulas de las algas doradas ttpicas son 
bill age ladas y atnbos flagdos se insertau cerca de uno de los 
extremos de la cblula. Muchas algas doradas forman parte del 
plancton de agua dulce y de agua marina. Aunque todas las algas 
doradas realizan la fotosintesis, algunas especies son mixotrofas 
y tambien pueden absorber compuestos organicos o ingerir par- 
ttculas de alimentos y proeariontes por fagocitosis. La mayoria de 
las especies son unicelulares, pero algunas, como, por ejemplo, 
el genero Dymbrio %de agua dulce, forman colonias (fig. 28-17), 
Si la densidad celular supera un nivel determinado, muchas 
especies forman quistes resistentes que pueden sobrevivir duran¬ 
te varias decadas. 



A Fig. 28-17, Dynobrion, una alga dorada formadora de colo¬ 
nias en agua dulce (MO). 


Algas pardas 

Las algas mas grandes y mas complejas son las algas pardas o 
feofitas (del griego phciios, pardo). Todas estas algas son multice- 
luiares y la mayoria son marinas. Las algas pardas son comunes, 
en particularmente en las costas templadas, donde el agua esta 
fria. El color marron u oliva caracteristico se debe a los carotenoi¬ 
des presenter en sus plastidos, que son hombtogos a los plastidos 
de las algas doradas y de las diatomeas. 

Las algas pardas abarcan muchas especies conocidas en forma 
habitual como algas marinas. (Algunas especies multicelulares gran¬ 
des de algas rojas y verdes tambien se denominan algas marinas. 
Estas se comentaran mas adelante en este capimlo.) Las algas mari¬ 
nas tienen la imatomla multicelular mas compleja de todas las algas. 
Algunas incluso tienen tejtdos y btganos especializados similares a 
los de las plantas. Sin embargo, algunas evidencias indican que 
estas similitudes evolucionaron de forma independiente en los lina- 
jes de algas y plamas y por tanto, son analogas pero no homologas. 

El LCrmino talo (del griego tfiafios, retotio) hace alusion al 
cuerpo de un alga marina, que es similar al de una plaota. No 
obstante, a diferencia del cuerpo de una plants, el talo carece de 
raices, lallos y hojas verdaderos. Un talo tipico de un alga mari¬ 
na esta compuesto de un sistema de anclaje similar a una raiz 
que fija el alga y un estipite parecido a un tallo que sostiene 
laminas similares a hojas (fig. 28-18). Las laminas proporeio- 
nan la mayor pane de la superficie para la fotosintesis. Algunas 
algas pardas poseen flotadores que manttenen las laminas cerca 
de la superficie del agua. Mas alia de la zona de las rnareas, en 
aguas mas profundas, pueden encontrarse algas marinas gigantes 
denominadas kelps (fig. 28-19), Los estipites de estas algas par¬ 
das pueden medir hasta 60 metros. 
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* Fig. 28-18. Algas marinas: adaptadas a la vida en las costas 
oceankas, La palmera de mar (Poste/sia) vive en rocas a !o largo de la 
costa noroeste de los Estados Unidos y oeste de Canada. El taio de esta 
alga parda est£ adaptado para mantener un anclaje firme a pesar del 
fuerte oleaje. 



A Fig. 28-19. Selva de kelp. Los grandes (echos de estas algas gigan- 
tes en las aguas templadas de la costa propordonan un habitat y ali- 
mentos para una gran variedad de organismos, como r por ejemplo, 
much os peces capturados por los seres human os. Macrocystis, un kelp 
cornun en la costa estadounldense del Pacifica, puede crecer m£s de 
60 metros en una sola estaddn, lo que representa la mayor veloddad 
lineal registrada en un organisms. 



minerales para el arroz, 
mariscos y vegetales 


que forman el sushi. 


A Fig, 28-20. Alga de mar comestible. Nori es un alimento japones 
tradicional proveniente del alga de mar Porphyra (una alga roja H que se 
comentar^ con mayor d eta lie m£s adelante en este capftulo). 


Las algas marinas que ha bitan en la zona de las mareas deben 
adaptarse a la agitation del agua producida por las das y el viento, 
asi como tambien at descenso de la marea dos veces por dia, que 
expone las algas a la atmosfera deshidratante y a tos imensos rayos 
del sol. Estas algas marinas pueden sobrevivir gracias a adaptacio- 
nes dnicas. Por ejemplo, sus paredes celulares estan compuestas de 
celulosa y polisacandos que forman un gel que comribuye a prote- 
ger a los lalos de k action de las olas y a reducir la deshidratacion 
cuando las algas quedan exptiestas al ambiente aereo. 


Utilizaci&n de las algas marinas 

Las algas marinas (algas pardas y tambien algas irtulticelulares 
grandes mjas y verdes, que se comentaran mas adelante en este 
capitulo) aportan beneficios importantes para los seres humanos, 
Muchas algas marinas se recolectan para emplearlas como alb 
memo, como, poT ejemplo, el alga matron Laminaria C'kombu”, 
en japones) que se uiiliza para hacer sopa, y el alga roja Porphyra 
(“nori”, en japones) que se ingiere en forma de laminas frescas o 
se usa para envolver el sushi (fig, 28-20). Las sustanctas forma- 
doras de gel en las paredes celulares de las algas (algina en las 
algas pardas, agar y carrageenan [musgo de Irlanda] en las algas 
rajas) tambien se utilizan para espesar muchos alimentos proce- 
sados, como, por ejemplo, budtnes T helado y condimentos para 
ensaladas. 

Ahcmanda Ae gcneraciones 

En las algas multicelulares existen varios ciclos vntales. Los 
mas complejos induyen una alternancia de generaciones, o 
sea, la alternation de formas multicelulares haploides y diplob 
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© Los esporofitos de esta alga marina suelen 
estar en el agua justo por debajo del nivel de 
las mareas mas bajas, adhendos a las rocas por medio 
de anclajes ramiftcados. 


© Al comienzo de la pnmavera, 
la temporada proliferativa principal, 
las celulas de la superfine del limbo se 
transforman en esporangios. 


Esporangios 


© Los esporangios producen 
zoosporas por metosis. 


ME (OS IS 


Esporofito 
(2 n) 


© Las zoosporas tienen una 
estructura similar, pero 
alrededor de la mitad se eonvierte J 
gametofitos mascu linos y la otra 1 
mitad en gametofitos femen]nos, 
Los gametofitos no se 
parecen a I os esporofitos, 
dado que son filamentos 
cortos y ramificados que crecen en 
fa superficie de las rocas ubicadas I 
debajo de las mareas. 


© Los cigotos 
se transforman en 
esporofitos nuevos 
y P comienzan su vida 
unidosa los restos del 
gametofito femenino 


Femenino 


Esporofito en 
vFas de desarrollo 


Gametofitos 


Oosfera 


lasculino 


FERTILlZACltiN 


Gametofito 
femenino 
maduro (n) 


© Los gametofitos masculinos liberan 
anterozoides {garnetos masculinos) y tos 
gametofitos femeninos producen oosferaJ 
(gametes femeninos) que permanecen 
unidos at gametofito femenino. 

Las oosferas secretary un compuesto 
quimico que atrae a tos anterozoides 
de la misma espede, lo que incrementa 
la probabllidad de fertilizacion en ef ocearf 


Haplorde (n) 
Diploide (2n) 


© Los anterozoides 
fertilizan a tas oosferas, 


A Fig, 28-21. Cido de vida de Laminaria: un ejemplo de alternancia de generaciones. 


des. Aunque las condiciones haptoides y diploides se alter nan en 
tot/os los ciclos de la vida sexual (por ejemplo, los gametos huma- 
nos son haploides) el termino alternancia de generaciones solo se 
aplica a los ciclos de vida en los cuales tamo el estadio haploide 
come el diploide son mukicelulares. Como se comemara en el 
capitulo 29, la alternancia de generaciones tambien evoluciono 
en los ciclos vitales de todas las plantas. 

El ciclo de vida complejo del alga parda Laminaria represents 
un ejemplo de alternancia de generaciones (fig, 28-21). El indi- 
viduo diploide se denomina esporofito porqne produce celulas 
reproductivas denominadas zoosporas. Las zoosporas se con- 
vierten en gametofitos masculinos y femeninos, que, a su vez, 
crean los gametos. La union de los dos gametos (fertilizacion o 
singamia) determina la creacion de un cigoto diploide, que ori¬ 
gins un esporofito nuevo. 

En Laminaria > las dos generaciones son heteromorfieas, lo 
que implica que los esporofitos y los gametofitos tienen estruc- 
turas diferentes. Otros ciclos de vida de las algas se caracterizan 


por una alternancia de generaciones isomorficas, en la cual los 
esporofitos y los gametofitos se parecen, aunque tienen diferente 
cantidad de cromosomas. 


Evaluacion de conceplos 


I. iQnt caracteristica celular unica es eorauti a todos los 
estramenopilos? 

2* Compare la nut rid on de los ovomlcetos con la de las 
algas doradas. 

3, es la estructura de un alga parda como hminaria, 

que esU muy bien adaptada a su ambieme siijeto a los 
diversos tipos de mareas? 

Vimse las respuestas en el Apendice A . 


562 unidad ciwco La historia evolutive de la diversidad biologica 

































Concepto 


Los cercozoos y los radiolarios 
tienen seudopodos filiformes 

Un dado reconocido reciememente, Cercozoa (los cercozoos), 
abarca una gran diversidad de esped.es que se encuentran dentro 
de los organismos conoddos como amebas, Las amebas se hablan 
definido como protistas que se desplazaban y alimentaban por 
medio de seudopodos, que son extensiones que pueden sobresa- 
lit en casi codas las partes de la superficie celular. Cuando una 
ameba se mueve, extiende un seudopodo y fija la punta, para 
luego desplazar el resto del dtoplasma hacia el seudopodo. Sin 
embargo, de acuerdo con la sistematica molecular, en la actuali- 
dad, se descubrib que las amebas no eonstituyen un grupo mono- 
iiletico, sino que estan distribiudas a craves de inuchos taxones de 
eucariontes poco relacionados, Los individuos que pertenecen al 
dado Cercozoa se diferencian de la mayor parte de las demis ame¬ 
bas por la morfologla de sus seudopodos filiformes. Los cercozoos 
abarcan los cloraracniofitos (mencionados en este capltulo en el 
comentario sobre endosimbiosis secundaria) y los foraminiferos. 
Gtro clado de protista, Radiolaria (los radiolarios) tambien tiene 
seudopodos filiformes y esta muy relacionado con los cercozoos. 

Foraminiferos 

Los foraminiferos (del latt n foramen, pequeno orificio, y/erre, 
sostener) llevan este nombre por tener caparazones porosos deno- 
minados testas o conchas (fig, 28-22). Las testas de los forami- 
niferos estan compuestas de material organic© endurecido con 
carbonato de calcio, Los seudopodos que se extienden a traves de 
los poros le sirven al organismo para nadar, sintetizar la testa y ali- 



a Fig, 28-22. Globigerirta, un foraminifero con una testa simi¬ 
lar a la del caraeoL Los seudopodos filiformes se extienden a tra- 
v£s de poros en la testa (MO). El recuadro corresponde a una 
microfotograffa de MEB que muestra una concha calcarea de un 
foraminifero. 



A Fig, 28-23. Un radiolario. Numerosos axbpodos filiformes irradian 
desde el cuerpo central de este radiolario que habita en ef Mar Rojo (MO). 


mentarse, Muchos foraminiferos tambien obtienen sus nutrientes 
de los productos de la fotosfntesis llevada a cabo por algas simbid- 
ticas que viven dentro de las testas. 

Los foraminiferos se encuentran tamo en el oceano como en 
agua dulce. La mayoria de las especies habitan en la arena o se 
adhieren a rocas o a algas t pern otras son abundances en el plane- 
ton. Los individuos m&s grandes, aunque son unicelulares, alcan- 
zan varios centimetros de dkmetro. 

El 90% de todas las especies de foraminiferos identificados se 
descubrio a partir de fosiles. Junto con los restos calcareos de otros 
protistas, las testas fosilizadas de los foraminiferos forman parte de 
los sedimemos marinos, incluidas las pocas rocas sedimentarias 
que en la actualidad son parte de la tierra firnie. Los fdsiles de los 
foraminiferos son marcadores excelentes que permiten correlacio- 
nar la edad de las rocas en sedimentos ballades en distintas partes 
del mundo. 

Radiolarios 

Los radiolarios son, en su mayor pane, protistas marines, 
cuyas testas est&n fusionadas en una pieza delicada, que, por lo 
general, esta compuesta de stlice. Los seudopodos de los radiok- 
rios, que se denominan axopodos, se irradian desde el cuerpo cen¬ 
tral y est&n reforzados por haces de microtubulos (fig, 28-23). Los 
micro tubulos estan cubiertos por una capa delgada de citoplasma 
que engloba micro organismos mas pequeftos por fagocitosis para 
que queden adheridos a los axopodos. Luego, la corriente rito- 
plasmatica transporta la presa fagocitada hacia la porcibn principal 
de la cblula. Despues de que los radiolarios mueren, sus testas se 
acumulan en el fondo del mar, donde forman limo que T en algu- 
nos sitios, alcanza un espesor de cientos de metros. 



1. [Por qu£ los foraminiferos tienen registros fosiles tan 
bien conservados? 

2, Compare la alimentacidn en los foraminiferos y los 
radiolarios. 

Ve&ruse ks respttestas en d Ap&ndici A. 
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Concepto 


Los amebozoos tienen seudopodos 
lobulados 

Muchas espedes de amebas, que tienen seudbpodos lobula¬ 
dos en lugar de filiformes, penenecen al dado Amebozoa (ame¬ 
bozoos). Esie dado abarca las gimnamebas, las entamoebas y los 
bongos mucilaginosos. 

Gimnamebas 

Las gimnamebas constituyen un grupo grande y variado de ame¬ 
bozoos, Estos protistas unicelulares son ubicuos en la tierra y en los 
ambientes de agua dulce y marines. La mayoria de estos organis- 
mos son heterotrofos, ya que buscan y consumen bacterias y otros 
protistas en Forma activa (fig. 28-24), Algunas gimnamebas tam- 
bien se alimentan de detritus (materia organica muerta). 


Entamoebas 

Aunque la mayoria de los amebozoos viven de forma libre, los 
que penenecen al genera Entamoeba son parasitos que infectan a 
todos los tipos de vertebrados y tambien algunos invertebrados. 
Los seres humanos albergan por lo menos seis especies de 
Entamoeba, pero solo una, E. histolytica, es patdgena. E, histolyti¬ 
ca produce disenteria amebiana y se disemina por la ingesta de 
agua y alimentos contaminados o por el empleo de utensilios 
para comer o cocinar infectados. La enfermedad es responsabie 
de hasta 100 000 muertes por ano en to do el mundo y es la ter- 
cera causa de muerte producida por parasitos, despu£s de la 
malaria y la esquistosomiasis (v£ase cap. 33). 

Hongos mucilagiitosos 

En un primer memento se creyd que los hongos mucilagino- 
sos o micetozoos (que en latln sigrtifica “animates hongos”) eran 
hongos porque, al igual que estos ultimos, producen cuerpos 
fraettferos que contribuyen a la dispersion de las esporas, Sin 
embargo, la semejanza entre los micetozoos y los hongos parece 
corresponder a otro ejemplo de convergence evolutiva. La siste- 
matica molecular ublca a los hongos mucilaginosos en el dado 
Amebozoa y sugiere que desrienden de gimnamebas uniceiula- 
res. Estos organismos conformaron dos ramas principales, los 
hongos mucilaginosos plasmodiales y los hongos mucilaginosos 
celulares, que se diferencian, en parte, porque sus ciclos de vida 
son distintos. 

Hongos i nil ci login os os phismodmlev 

Muchas espedes de hongos mucilaginosos plasmodiales tie¬ 
nen pigmentos brillantes, por lo general, de color amarillo o naran- 
ja (fig. 28-25), En un estadio de su ciclo vital Forman una masa 
denominada plasmodio, que puede proliferar hasta un diametro 
de varios centimetros (fig. 28-26) (no se debe confundir el plas- 
modio de un hongo mucilaginoso con el parasite apicomplexo 
Plasmodium). A pesar de su tamario, el plasmodio no es multicelu- 
lar; es una masa unica de ciLoplasma no dividido por membranas y 
con muchos nucleus diploides. Esta “supere6lula” es el product© de 
divisiones mitoticas nucleates no asociadas con eitocinesis, o sea, la 
division del citoplasma. En la mayoria de las especies, las divisiones 
mitoticas son sincronkas, lo que implies que miles de nucleos desa- 


A Fig, 28-25. Physarum potycephalum, un hongo mucilaginoso 
plasmodial. 


A Fig, 28-24. Una gimnameba durante el proceso de alimenta- 
cion, En esta serie de imageries selecdonadas de un video, una gimna¬ 
meba (espeoe de Amoeba) usa su seudopodo lobulado para fagocitar 
a su presa, un ciliado. 
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Q El estadso de alimem 
tacion es un plasmodio 
multinucleado que vive 
sobre desechos organicos, 


© El plasmodio forma estructuras 
erguidas sobre cuerpos fructiferos 
(esporangios) cuando las condidones 
ambientales se vuelven mhospitas. 


© El plasmodio ad- 
quiere forma de red, 


© Las divisiones mb 
toticas repetfdas 
del nucleo del 
cigof o s i n d i ufs io n es 
cltoplasm^ticas 
forman un plasmodio 
de alimentacion, 
lo que complete 
el cido de vida. 


Plasmodio 
de aiimentadtin 


Plasmodio 
maduro (que se 
prepara para 
fructificar) 


Esporangio 

joven 


51NGAMIA 


Esporangio 

maduro 


Celulas ameboides 


Referendas 


MEIOSIS 


Espora en vlas 
de germinacidn 


Haploide (n) 
Diploide (2 n) 


Cdulas 
ffageladas (n) 


© Las celulas se unen 
en parejas {flagetadas 
con flagetadas y 
ameboides con 
ameboides) y forman . 
cigotos diploides. 


© Estas celulas son 
ameboides o f lageladas; 
una forma puede 
convertirse en la otra con 
facilid ad. 


© Dentro de las puntas 
bulbosas de los esporangios, 
la meiosis produce esporas 
haploides. 


© Las esporas resistentes se 
dispersan hacia nuevos sitios a 
traves del atre y germinan para 
convertirse en celulas haploides 
acttvas cuando las condiciones 
son favorables* 


A Fig, 28-26. Cklo de vida de un hongo mucrlaginoso plasmodraL 


rrollan cada fase de la mitosis al mismo uempo, Debido a esta carac- 
leristica, los hongos mudlaginosos plasmodiales se emplearon para 
evaluar los detalles moleculares del dclo celular. 

Dentro de los canales delgados del plasmodio, el citopiasma 
se desplaza en una direccidn y luego en otra, en forma de flujos 
pulsados que son muy llamativos cuando se observan a traves del 
microscopio. Es probable que esta corriente citoplasmatica ayude 
a distribuir los nutrienres y el oxigeno. El plasmodio extiende los 
seudopodos a traves de la tierra humeda, capas de hojas o tron- 
cos en descomposicion y engloba partfculas alimenticias por 
fagodtosis a medida que crece. Si el ambiente comienza a 
secarse o no quedan alimentos, el plasmodio deja de crecer y se 
diferencia en un estadio del cido vital que produce cuerpos fruc¬ 
tiferos, capaces de desarrollar la reproduction sexual. En la 
mayorta de los hongos nmtilaginosos plasmodiales, la condition 
diploide predomina en todo el cido vital, 


Hongos mudlaginosos celulares 

Los hongos mudlaginosos celulares preseman un cuestio- 
namiento semantico relacionado con lo que significa ser un orga- 
nismo individual, El estadio de alimentation del cido vital 
corresponde a celulas solitarias que funcionan de forma indivi¬ 
dual, pero cuando se agotan los nutriemes las celulas forman un 
conglomerado que funciona como una unidad (fig. 28-27). 
Aunque la masa de celulas se asemeja de forma superficial al 
hongo mucilaginoso plasmodial, las celulas siguen estando sepa- 
radas por sus membranas* 

Los hongos mudlaginosos celulares tambitin se diferencian de 
los plasmodiales porque son haploides (solo el tigoto es diploi¬ 
de) y porque tienen cuerpos fructiferos que participan en la 
reproduccion asexual en lugar de la sexual Ademas, los hongos 
mudlaginosos celulares no experimentan estadios flagelados. 
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© En condiciones favo¬ 
rable^ surgen amebas de 
las envolturas de las esporas 
y comienzan a alimentary 


© En el estadio de alimentation 
del ciclq de vida, fas amebas 
haploides solitarias fagadtan 
bacterias 


© Durante la reproduc¬ 
tion sexual, dos amebas 
haploides se fusionan y 
forman un cigoto. 


© Las esporas 
se itberan. 


0 Otras 
celulas 
se desplazan 
a traves 
del tallo y se 
convierten 
en esporas. 


© El cigoto se 
convierte en una 
cefula gcgante (no 
se muestra aquE) par 
medio de ta ingests 
de amebas hapfoides. 
Despues de 
desarroEtar una 
pared resistente, la 
celula gEgante sufre I 
meiosis y luego varies 
divtsiones mitdticas 1 



© Cuando se agotan los afimentos, 
dentos de amebas se reunen en 
respuesta a una sustancia quimica 
atrayente y forman un conglomerado 
con forma de babosa (fotograffa en 
la parte inferior izquierda). La 
formacion de conglomerados as el 
comienzo de ta reproduction asexual. 


© El conglomerado rrtigra durante 
clerto tiempo y luego se detiene. 
Algunas de las celulas se deshidratan 
tras form a r un tallo que sostiene 
un cuerpo fructffero asexual 


A Fig. 28-27. Ciclo de vida de Dktyostefium, un hongo mucilaginoso celular. 


Referendas 


200 pm 


Haploide in) 
Diploide (2n) 


I 


Dictyostelittm diseoidcum, un Kongo mucilaginoso celular comun 
del estrato basal de la selva, se convirtio en un organismo modeto 
para analizar la evolution de la multicelularidad. Una linea de 
investigacion se concentrd en el estadio del cuerpo Fructffero. 
Durante este estadio, las celulas que forman el tallo mueren al de- 
shidratarse, mientras que las esporas en la parte superior sobrevi- 
ven y pueden reproducirse, Los cienilficos observaron que un solo 
gen podia transforms! celulas individuates de Dictyosidlum en 
“tramposas” que nunca formaban parte del tallo. Al observer que 
estas celulas mutantes obtienen una ventaja reproductiva impor- 
tante sobre las Ll no iramposasK resulta desconcenante que todas 
las celulas de Dictyostdium no adquieran esta mutadon. 

Bn 2003, algunos cientificos de la Rice University y de la 
Universidad de Turin, Italia, descubrieron la razon por la cual la 
mayoria de las celulas no eran “tramposas”. Las celulas mutantes 
carecen de una proteins superficial y las no mutantes pueden reeo- 
nocer esta diferencia. Las celulas “no tramposas” se agregan prefe- 


rentemente con otras celulas del mismo tipo, lo que impide que las 
celulas mutantes se aprovechen de ellas. Este tipo de reconocimien- 
to podria haber sido importante en la evoludon de los eucariontes 
tnulticelulares, como, por ejemplo, los animates y las plantas. 


Evaluation de conceptos 


L Diferencie los seudbpodos de los amebozoos de los que 
presentan los foramimferos. 

2, ^Bn que sentido el t6rmino “animal Kongo 1 ' es una des¬ 
cription apropiada para el hongo mucilaginoso? ^En que 
sentido no lo es? 

3. <; En los amebozoos se observa cooperacidn entre las 
celulas? Explique su respuesta. 

ins respuestas en ef Apen dice A. 
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Con cep to 


Las algas rojas y las verdes son 
los parientes mas cercanos 
de las plantas terrestres 

Como se describio en el capitulo 26, la sistematica molecular 
y los estudios sobre estructura celular respaldan esta idea filoge- 
netiea. hace mas de mil mi 11 ones de arios, un protista adquirio 
una cianobacteria endosimbionte y los descendientes de este 
protista antiguo, capaz de realizar la fotosmtesis, se convirtieron 
en algas rojas y algas verdes (vease tig. 28-3). Hace por lo menos 
4/5 millones de arios, el linaje que produjo las algas verdes origi- 
no las plantas terrestres. Hn los capitulos 29 y 30 se examlnaran las 
plantas terrestres; en esta seccion se analizara la diversidad de sus 
parientes mas cercanos dentro de las algas, o sea, las algas verdes 
y las rojas. 

Algas rojas 

Muchas de las 6 000 especies conocidas de algas rojas (rodo- 
fitos, del griego rhodos, rojo) son rojtzas debido a que poseen un 
pigmento accesono, denominado ficoeritrina, que oculta el color 
verde de la clorofila. Sin embargo, las especies adaptadas a los 
ambientes acuaticos menos profundds tienen menos concentra- 
cion de pigmento. En consecuencia, las algas rojas pueden ser 
casi negras en el agua profunda, de color rojo brillante a pro fun - 
didades intermedias y verdosas en aguas muy superficiales, 
Algunas especies no poseen pigmentos y actuan como parasitos 
heterotrofos sobre otras algas rojas. 

Las algas rojas son las algas mas abundantes en las costas de 
agua tibia de los oc£anos tropicales. Sus pigmentos accesorios les 


permiteo absorber la luz azul y la verde, que penetran a una dis- 
tancia relativamente amplia en el agua. Recientemente se descu- 
brio una especie de alga roja que vive cerca de las Bahamas a una 
profundidad mayor de 260 metros. Tambien hay algunas espe¬ 
cies de agua dulce y terrestres. 

La mayoria de las algas rojas son multicelulares y las mas gran- 
des se incluyen en el grupo informal de “algas marinas" (fig* 28- 
28), aunque ninguna alga roja es tan grande como los kdps 
marrones gigames. Los talos de muchas algas rojas son filament osos, 
a menudo ramificados, y forman estructuras similares al encaje. La 
base del tab suele estar diferenciada en una forma de anclaje simple. 

Las algas rojas tienen cidos de vida especialmente variados y 
la alternancia de generaciones es Irecuente. Sin embargo, a dife- 
rencia de las demas algas, no experimentan estadios fkgekdos en 
su ciclo de vida y depend en de las co rrientes de agua para que 
los gametos se unan y se logre la fertilization. 

Algas verdes 

Las algas verdes reciben su nombre de sus doroplastos de 
color verde como el de la hierba. En relacion con su uliraestructu- 
ra y la composicion de sus pigmentos, estos doroplastos son bas- 
tante similares a los de los organismos que tradicionalmente se 
denominan plantas. La sistematica molecular y la morfologia celu¬ 
lar dejan pocas dudas acerca de que las algas verdes y las plantas 
terrestres esbin muy reladonados. De hecho, algunos sistemaLicos 
contemporaneos proponen la inclusion de las algas verdes en un 
reino "vegetal 11 expandido, Viridiplantae (del ktin viridis, verde). 

Las algas verdes se dividen en dos grupos prindpales, clorofitas 
(del griego d&wos, verde) y caroficeas (vease fig, 28-4). Se identi- 
ficaron mas de 7 000 especies de clorofitas. La mayor parte vive 
en agua dulce, pero hay muchas especies marinas. Las clorofitas 
mas simples son organismos unicelulares bifkgelados como 
(Mmydomonas, que se asemejan a los gametos y a las zoosporas 
de las clorofitas mas eomplejas, Hay varias especies de clorofitas 



(a) Bonnemahonia hamifera. Esta alga roja 
tiene forma fflamentosa. 


A Fig. 28-28. Algas rojas. 



(b) Alga marina comestible (Patmaria 
palmata\). Esta especie comestible tiene 
forma de "hoja". 

(c) Alga coralma. Las paredes cefu lares de fas 
algas coralinas estan endurecidas con 
carbonato de calcic. Algunas algas 
coralinas son miembros de las 
comunidades biologrcas que alrededor de 
los arrecifes de coral. 
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unicelulares que forman parte del plancton o habitan en tierra 
humeda; algimos desarrollan simbiosis dentro de otros eucarion- 
tes s y entregan parte de los productos fotosinttiicos al huesped. 
Las dorofitas se encuentran entre las algas que viven con hongos 
en forma simbiotica en asociaciones denominadas iiquenes (vease 
fig. 31-24). Algunas dorofitas incluso se adaptaron a imo de los 
ultimas sitios de la Tierra donde se podria esperar encontrarlas: la 
nieve. For ejemplo, Chfamydomoiias nivalis puede formar floracio- 
nes densas en glaciates ubicados en alia montana y en campos 
cubiertos de nieve, donde sus pigmentos rojizos producen un efec- 
to denominado "nieve roja" (fig. 28-29). Estas dorofitas realizan 
fotosfiitesis a pesar de que las temperaturas apenas superan el 
punto de congelation y de la intensa radiation visible y ultraviole- 
La. Estos organismos se protegen gracias a la presencia de com- 
puestos en su citoplasma que bloquean la radiation y a la nieve 
propiamente dicha, que actua como escudo. 

En las dorofitas, la evolution produjo aumentos del tamano y de 
complejidad a traves de tits mecanismos diferentes: (1) formation de 
colonias compuestas de celulas mdividuales, como se observa en 
Vblvox (fig. 28-30a) y en las formas filamentosas que contribuyen a 
la generation de rnasas filamentosas denominadas "espnma de estan- 
que n , (2) division repetida de los nucleos sin division de los citoplas- 


► Fig. 28-29. Nieve 
roja. Los carotenoides 
de algunas dorofitas 
que viven en fa nieve, 
como, por ejemplo, 
Chlamydomonas niva¬ 
lis, oambian el cotor 
de la nieve a rojo. 




1 




(b) Cauterpa, una 

clorofita intermareaL 

Los filamentos 
ra mificados careeen de 
paredes Interpuestas y, 
por tanto, son 
multinucleados. De 
hecho, el talo es una 
"supercelula" gigante. 


(c) Ulva, o lechuga de mar. Esta alga marina comestible tiene un 
talo multicellular que se diferenda en Aminas similares a hojas 
y un anclaje en forma de rafz que fija el alga al suelo para 
protegerla de las olas y las mareas turbulentas. 


50 pm 


20 iim 
l —i 


▼ Fig. 28-30. Cbrofitos coIoniales y mufticelulares. 


(a) Volvox t una clorofita de agua duke que forma colonias. La colonia 
es una esfera hueca cuya pared esta compuesta de cientos o miles de 
celulas biflageladas (v£ase la MO en el el recuadro) incluidas en una 
matriz gelatinosa. Las celulas suelen estar conectadas a traves de hebras 
de dtoplasma; si se aislan, estas ctiulas no pueden reproducirse. Las 
colonias grandes observadas en esta figure eventual me nte liberan a las 
pequenas colonias ”hijas"que contienen dentro de ellas (MO). 
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SINGAMIA 


Flagdos 
Pared celular 


0 En Chlamydomonas ( las celulas 
maduras son haploides y tienen 
un solo clordplasto en forma de 

copa (imagen en MEB). 0 En respuesta a la escasez de nytrientes, 

la desecadon del estanque o algun otro 
““ T factor estresante, las oSlulas se convierten 

\ en gametos. 


© Los gametos con tipos de 
apareamiento opuestos 
(designados como + y -) se 
juntan y se adhieren. La fust6n 
de los gametos (slngamia) 
determine la formation de un 
cigoto dlploide. 


© Estas celulas hijas desarrollan flage- 
los y paredes celulares y luego emergen 
de la pared de la celula progen itora que 
las contuvo, como zoosporas ca paces de 
nadar. Las zoosporas se convierten en 
celulas haploides maduras y se complete 
el ciclo de vida asexual. 


Cigoto 
(2 n) 


© El cigoto secreta una 
cubierta du rad era que 
protege a la celula contra 
las condiciones 
inhospltas. 


REPRODUCCION 

ASEXUAL 


6 Celula 

J M 


madura 

REPRODUCCION 

SEXUAL 


© Cuando una celula madura se 
reproduce de forma asexual, 
reabsorbe sus flagelos y luego 
experimenta dos ciclos de mitosis, 
formando cuatro celulas (en algunas 
espedes mas). 




Referendas 


Hapioide (n) 
Dlploide (2n) 


0 Despues de un perfodo de Jatencia, 
la meiosb produce cuatro indivi'duos 
haploides (dos de cada tipo de 
apareamiento) que salfen de la cublerta y 
se transformsn en celulas maduras. 


a Fig, 28-31. Ciclo de vida de Chlamydomonas, un clorofito unicelular. 


mas, como se obsern en los filamentos muliinudeados de Caulerpa 
(fig, 28-30b) y (3) formaddn de estructuras mukicelulares verdade- 
ras por medio de division y diferenciacion celular, como en U/vn (fig. 
28-3 Dc). Algunas clorofitas mukicelulares marinas son grandes y lo 
suficieme complejas como para considerate alps marinas. 

La mayoria de las clorofitas tienen ciclos de vida complejos, 
con estadios de reproduccion tan to asexual como sexual. Cast 
todos estos organismos se reproducen en forma sexual por medio 
de gametos biDageiados que tienen doroplastos en forma de 
copa (fig. 28-31), Las except: iones son las algas que realizan 
conjugacidn, como, por ejemplo, Spyrogira (vease fig. 28-2d), 
que producen gametos ameboides. En los ciclos vitales de aigu- 
nas algas verdes, como por ejemplo l//vu, se desarrolla alteman- 
cia de generaciones del tipo isomorfa. 


El otro grupo importante de algas verdes, las caroflceas, es el 
mas relacionado con los vegetales, Debido a esta razon se descri- 
bira junto con los vegetales en el capltulo 29, 


Evaluation de conceplos 


1. Ideniifique dos diferencias entre las algas rajas y las algas 
pardas. 

2. ^Por que es exacta la afirmacion de que Ulva tiene 
multicelularidad verdadera pero Cavdirpa no la tiene? 

Vianse las re spue st as en e! Apendice A. 
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Los protistas eonstitnyen un grupo muy variado 
de eucariontes 

► Los protistas son mas variados que todos los demas eucariontes y 
ya no se dasifican en un solo reino. La mayoria de los protistas son 
unieel uteres, coloniales □ muItieelulares. Los protistas abarcan orga- 
nismos fotoautotrofos, heterotrofos y mixbtrofos. La mayoria de las 
especies son acuaticas pero algunas pueden hallarse en ambientes 
terrestres humedos, Algunas especies se reproducen exclusivameme 
por reproducdbn asexual, otras Ip hacen de forma sexual. En el 
cuadro 28-1 se revisan los grupos de protistas analizatios en este 
capltulo (pp. 549-550). 

> Endosimbiosis en la evolution de los eucariontes (pp. 550, 
551). Algunos biblogos establecieron que las mitocondrias y los 
plastidos desdenden de proLeobacterias alfa y eianobacterias, res¬ 
pect ivamente, que fueron englobadas por cdulas eucariontes y se 
conviriieron en endosimbionLes. Por ultimo, la estirpe que alberga 
los plastidos se convirtib en las algas verdes y las algas rojas, Ottos 
grupos de protistas evolucionaron a traves de eventos endosimbib- 
ticos secundarios, en los cuales las algas rojas y verdes mistnas fue¬ 
ron fagocitadas. 


Con cep to 


Las diploinonadas y los parabasalidos tienen 
mitocondrias modificadas 

Las diplombnadas y los parabasalidos se adap Laron a los ambientes 
anaerobios. Estos organismos no tienen plastidos y sus mlLocon- 
drias no contienen DNA, cadenas de transporte de electrones ni 
enzimas del ciclo del acido cltrico (p. 552). 

Diplombnadas (p. 552). Las diplombnadas tienen muchos flage- 
los y dos nucleos. 

Parabasalidos (p. 553) Los parabasalidos abarcan las tricomonas, 
que se mueven por medio de flagelos, y una parte ondulante de su 
membrana plasmatica. 


Con cep to 


Los euglenozoos tienen flagelos con una es tract ura 
interna uniea 

Los euglenozoos lienen un bastbn hdicoidal o cristalino dentro de 
sus flagelos y la mayoria tiene crestas mitocondriales discoides. 
Estos organismos pueden ser autbirofos, heterotrofos, predadores o 
parasitos (p. 553). 


" Los alveoles, o sea, los sacos delimitados por membrana ubicados 
debajo de la membrana plasma tica, distinguen a los alveolados de 
otros protistas (p. 555). 

Dinoflagelados (p, 555), Los dinoflagelados son un grupo variado 
de fotoautdtrofos y heterotrofos acu&ticos, Sus movimientos de rota¬ 
tion caracteristicos dependen de dos flagelos que se extienden en sur- 
cos perpendieulares en su superficie celular. El crecimiento rapido de 
algunas poblaciones de dinoflagelados produce las mareas rojas. 

t> Apicomplexos (pp. 555, 556). Los apicomplexos son parasitos 
que tienen un complejo apical de organulos especializados para la 
invasion de las celulas huesped. Ademas, estos organismos tienen 
un plastido, el apicoptesto, que no realiza fotosintesis. El apicom- 
plexo Pins medium produce k malaria. 

> Ciliados (pp, 556-558). Los tiliados usan sus cilios para despla- 
zarse y alimemarse. Estos organismos tienen macronudeos grandes 
y micronudeos pequenos. Los micronucleos actuan durante la con- 
jugaddn, un proceso sexual que determina variacidn genetica, La 
conjugation es un proceso separado de la reproducdon, que, por 
lo general, se desarrolla por fisibn bin aria. 



Los estramenopilos tienen flagelos “piloses” y lisos 

► Ovomiceios (mofoo acuatico y especies cercanas) (p. 558). La 
mayoria de los ovomiceios son descomponedores o parasitos y tie¬ 
nen filamenLos (hifas) que [acilitan la absorcion de nutrientes, El 
ovomiceto Phyfophthom in/estans produce el tizOn tardlo de la pata- 
ta. 

: Diatomeas (pp. 559, 560). Las diatomeas estM rodeadas por una 
pared similar al vidrio compuesta por dos partes y son integrantes 
importantes del fitoplanctom Las acumulaciones de paredes Fosili- 
zadas de diatomeas const ituyen gran pane de los sedimentos deno- 
minados tierra de diatomeas, 

Algas dor ad as (p. 560). Las algas doradas tipicas tienen dos flagelos 
unidos cetca de un ext nemo de la celula, Muchas especies const! tuyen 
el plancton. Su color se debe a los carotenoides que contienen. 

Algas par das (pp. 560-562). La mayoria algas pardas son protistas 
muhicelulares marines. Estas abarcan algunas de las algas m£$ com¬ 
ply as denominadas comunmeme algas marinas, muchas de las cua¬ 
les tienen imponancia comercial para los seres humanos. Igual que 
algunas algas rojas y verdes, y que todas las plantas, algunas algas 
pardas desarrollan un ciclo de vida que experimenta aiternancia de 
generaciones: una forma diploide mukicelular se altema con una 
forma haploide multicelular. 


Cine top las lidos (pp. 553, 554). Los cine to plastidos tienen un 
cinetoplasto, que es una masa organ tzada de DNA ubicada dentro 
de una gran milocondria. Los cinetoplastidos parasitarios producen 
las enfermedades del sueno y de Chagas, 

r Etiglenidos (p. 554). Los eugknidos tienen uno o dos Hagelos que 
surgen de un receptaculo en un extreme de la celula. Estos protis¬ 
tas almacenan paramilbn, un polimero de la glucosa, Algunas espe¬ 
cies de Euglenu pueden pasar de ser autotrofas a heierbtrofas 
cuando no disponen de luz solar. 


Concepto 


Los cercozoos y los radiolarios tienen seudopodos 
filiformes 

> Foraniinileros (p. 563). Los foramintferos son amebas marinas y 
de agua duke con caparazones (tetas) porosos y, por lo general, for- 
mados por muchas camaras y compuestos de material organico y 
carbonate de calcic. Los seudopodos se extienden a traves de los 
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Cuad:-o 28-1. Muestra de la diversidad de los protistas 

Clado mayor 

Caracteristicas principales 

Ejemplos del capitulo 

Diplomonadida (diplomonadas) 

Dos Jiucleos de igual tamano, miiocondrias modificadas 

Giardia 

Pa rabas a la (parabasa 1 id os) 

Membrana ondulante, mitocondrias modificadas 

Trichomonas 

Euglenozoa (euglenozoos) 

Kinetoplastida (cinetoplastidos) 
Euglenophyta (eugknidos) 

BastOn helicoidal o cristalino dentro de los Oagelos 

Gnetoplasto (DNA en la raitocondria) 

Paramiltin como molecula de almacenamiento 

Trypanosoma 

Euglena 

Alveola ta (aiveolados) 
Dinoflagellata (dinoflagelados) 
Apicomplexa (apicomplexos) 
Gliophora (ciliados) 

Alveolos debajo de la membrana plasma Li ca 

Cubicrta de placas de celulosa 

Complejo apical de organulos 

Cillos empteados para el desplazarniemo y la alimeruacidn: 
macronticleos y micron tide os 

Ceratmm, Fftesteria 

Plasmodium 

Paramecium , Stenfor 

S t ramen opila (es t ram eno pi los) 

Oomycota (ovomicetos) 

BaciUariophyta Cdiatomeas) 
Chrysophyta (algas doradas) 
Phacophyta (algas pardas) 

Flagelos "pilosos 1 " y lisos 

Hi fas que absorben nutrientes 

Pared vitrea compuesta de dos partes 

Flagelos unidos cerca de uno de los extremes de la cdula 

Todos multicelulares, algunos con altemancia de generaciones 

Mohos acu&ttcos, royas blancas, 
mohos azules del tabaco o mildiu 
algodonoso o lanoso 

Dlnobryon 

Laminaria, Maaucysfis, Poste/sia 

Cercozoa (cercozoos ) y 

Radi of aria (radiolarios) 

Foramintfera (fora mini feros) 

F^diolaria (radiolarios) 

Amebas con seudopodos filidiformes 

Testa porosa 

Seudopodos que se irradian desde el cuerpo central 

Gkhigerma 

Antoebozoa (amebozoos) 

Gymnamoeba (gimnamebas) 
Entamoeba (entamoebas) 

Myxogastrida (mohos 
mucilaginosos plasmodiales) 

Dictyostelida (mohos 
mucilaginosos celulares) 

Amebas con seudopodos lobulados 

Habitan en tierra, agua duke o ambientes marines 

Parasites 

Plasmodio multicelulan cuerpos fructiferos que participan en la 
reproduedrin sexual 

Agregado multicelular que constituye los cuerpos fructiferos 
asexuales 

Amoeba 

Entamoeba 

Physarum 

Dictyostelium 

RKodophyta (algas rojas) 

Ficoeritrina (pigmento accesorio); sin estadios flagelados 

Bonnemakoma, Delesseria, P ahnaria 

CKlorophyta (un grupo de 
algas verdes) 

Qoroplastos similares a los de las plantas 

Caukipa, Olamydomonas, Spirogy ra, 
l/lva, Vdvox 


ponos. Las testas de los foraminlFeros forman un registro fosil expen¬ 
se en los sedimentos marines. 

Radiolarios (p. 563). Los radiolarios tienen Lestas fusionadas que 
suclen estar compuestas de silice. Estos individuos ingieren micro^ 
organismos por fagocitosis gradas a la accion de sus seudopodos, 
que irradian desde el cuerpo central 


Concepto 


los amebozoos tienen seudopodos lobulados 

Gimnamebas (p. 564). Las gimnamebas son amebozoos unicelu- 
lares frecuentes en la tierra y en ambkntes de agua dulce o mari¬ 
nes. La mayoria son heterOtrofos. 

Entamoebas (p. 564). Las entamoebas son parasites de los verte- 
brados y de algunos invertebmdos. Entamoeba histolytica produce 
disenterta amebian a en Los seres humanos. 

Hongos mucrlagmosos (pp. 564-566). Los bongos mucilaginosos 
pksmodiales se agregan formando un plasmodio, que es una masa 
multinucleada de dtoplasma no dividido por membranas. El plasmo- 
dio emite seuddpodos a travCs del material en vtas de descomposicion 


y engloba alimentos por fagocuosis Los bongos mucilaginosos celula- 
res forman agregados mulLieelulares, en los euales las edulas est&n 
separadas por sus membranas. El hongo mucilaginoso celular 
Dictyostdium discaideum se convirtio en un modelo experimental para 
evaluar la evoluribn de la multicelularidad. 


Concepto 


Las algas rojas y las verdes son los parientes mas 
cercanos de las plantas terrestres 

Algas rojas (p. 567). Las algas rojas tienen colores que osdlan desde 
el verde hasta el negro debido a que tienen concenLraciones variables 
del pigmento accesorio ficoeritrina. La mayoria de las algas rojas son 
multicelulares; las mas grandes son las algas marinas, Estas son las 
algas grandes mas abundantes en las aguas costeras de los tropicos. 

Algas verdes (pp. 567-569). Las algas verdes (clorofitas y carofice- 
as) est&n muy relacionadas con las plantas terrestres. La mayoria de 
las clorofitas viven en agua dulce, aunque muchas son marinas; 
otras viven en tierra humeda, nieve o como simbiontes en If queues. 
Las clorofitas abarcan formas unicelulares, multicelulares y colon ta¬ 
les. La mayoria experiments del os de vida complejos* 
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EVA LUACION DE CONOCIMXENTOS 


Autoeva luacion 

I- Los plastidos que estan rodeados por mSs de dos membranas con- 
firman: 

a. La evolution a partir de las mitocondrias. 

b. La fusibn de los plastidos. 

e + El origen de los plastidos a partir de las arehaea. 

d. La endosimbiosis secundaria. 

e. La creacion de los plastidos a partir de la envoltura nuclear. 

2. Los biologos sospechan que la endosimbiosis origin 6 las mitocon- 
drias antes que los plastidos en parte porque: 

a. Los productos de la fotoslmesis no podrian metabolizarse sin las 
enzimas mitocondriales. 

b. Casi todos los eucariontes tienen mitocondrias, mientras que 
solo los eucariontes auttitrofos suelen tener plastidos. 

c. El DNA mitocondrial es menos similar al DMA procarionte que 
el DNA de los plastidos. 

d. Sin la produceibn mitocondrial de C0 2 , la fotosfntesis no podria 
llevarse a cabo. 

e. Las protefnas mitocondriales se sintetizan en ribosomas citosOli- 
cos, mientras que los plastidos utilizan sus propios ribosomas. 

3. ^Cual de los siguientes eucariontes tiene mitocondrias que carecen 
de una cadena de transporte de electrones? 

a. Las algas doradas. 

b. Las diplomonadas. 

c. Los apicomplexos. 
d Los cinetoplastidos. 
e. Las diatomeas. 

4. ^Que organismo esta apareado de forma incomcta con su descripciOn? 

a. Cercozoos -amebas con seudOpodos filiforme^. 

b. Euglenidos -protistas que almacenan paramilOn. 

c. Foraminiferos -algas ciliadas con numerosos micronucleos. 

d. Apicomplexos -pardskos con cidos de vida complicados. 

e. DiplomOriadas^protistas con mitocondrias modificadas. 

5. Los dinoflagdados, los apicomplexos y los ciliados se dasifican 
demro del dado A/vedufa porque todos: 

a. Tienen flagelos o cilios. 

b. Son parasites de animates. 

c. Habitan en ambientes de agua dulce o marinos exclusivamente. 

d. Tienen mitocondrias. 

e. Tienen sacos delimitados por membrana por debajo de la mem- 
bran a plasmStica. 

6. En los ciliados, el proceso que produce variation genetica a traves 
del intercambio de nticleos es: 

a. Mixotrofismo. 

b. Endosimbiosis. 

c. Meiosis. 

d. Conjugation. 

e. FIsibn binaria. 


7* El protista que produjo la crisis de hambre de la patata irlandesa 
fue: 

a. un fora mini fero 

b. un ciliado. 

c. un ovomiceto. 

d. un bongo mucilaginoso plasmodial. 

e. un hongo mucilaginoso celular. 

8. iQue grupo de algas esta apareada de forma Incorrecta con su des¬ 
cription? 

a. Dinoflagelados; envolturas similares al vidrio compuestas por 
dos partes. 

b. Algas verdes: parientes cercanos de las plantas terrestres. 

c. Algas rojas: sin estadios flagelados en su ciclo de vida. 

d. Algas pardas; abarca las algas marinas mas grandes. 

e. Diatomeas: componente importame del fkoplancton 

9. En los cidos de vida con altemancia de generaciones, las formas 
haploides multicdulares alteman con: 

a. Formas haploides unicelulares. 

b. Formas diploides unicelulares. 

c. Formas haploides multicelulares. 

d. Formas diploides muiticelulares. 

e. Formas poliploides muliicelulares. 

10* iQut protistas forman masas multinucleadas coloreadas? 

a. Los euglenidos. 

b. Los bongos mucilaginosos plasmodiales. 

c. Los hongos mucilaginosos celulares. 

d. Los foraminiferos. 

e* Los mohos acuMcos. 

Vetmse las respue stas en ef Apendice A ♦ 


Interreiacion evolutiva 

Explique la razon por la cual los sistemancos consideran que el reino 
Protista es un taxOn obsolete. 


Problemas cientlficos 

Si se aplica la Ibgica cientffica de “Si. . . , ententes* (vbase cap. 1), 
icuales son algunas de las predicciones que surgen de la hipbtesis que 
indica que las plantas evolucionaron a partir de las algas verdes? En 
otras palabras, ^edmo podria confirmar esta hipbtesis? 


Ciencia* tecnologia y sociedad 

La capacidad del patbgeno Pfasmicdium para evitar el sistema immmita- 
rio humano es una de las razones por las cuales el desarrollo de una 
vacuna contra el paludismo es tan difidl. Otra razon es que se emplea 
menos dinero en la mvestigacibn sobre el paludismo que sobre otras 
enfermedades que a fee tan a muchas menos personas, como* por ejem- 
plo, la fibrosis quistica. ^ Cuales son las posibles explicaciones para este 
desequilibrio en el esfuerzo experimental? 
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▲ Fig. 29-1, Helechos arborescentes y un tronco recubierto de 
musgo. 


Conceptos clave 


29-1 Las plantas terrestres evolucionaron a partir de 
las algas verdes 

29-2 Las planias terrestres poseen un conjunto de 
adaptaciones derivadas 

29-3 Los ciclos vitales de I os musgos y otras briofitas 
estan dominados por la etapa gametoFitica 

29-4 Los helechos y otras plantas vasculares sin 
semillas formaron los primeros bosq'ues 


Panorama general 


La Tierra se cubrio de verde 

S i se observa un paisaje exuberanie, como la escena del bos- 
que mostrada en la figura 29-1 1 es dificil imaginarse la tie¬ 
rra sin ninguna planta u otros organismcs. Sin embargo, 
iniante m&s de los primeros 3 mil miUones de aftos de la historia 
de la Tierra, no existio vida sabre la superficie terrestre. Algunas evi- 
cendas geoquimicas sugieren que habia delgadas capas de ciano- 
baaerias en la tierra hace aproximadamente 1,2 mil millones de 
anos. Pero solo Fue haee alrededor de 500 millones de anos que las 
olantas, los bongos y los animales se agruparon afuera del agua, 

En este capitulo nos concentraremos en las plantas terrestres y 
en cdmo evolucionaron a partir de las algas verdes acuaticas. 
Vanque algunas especies de plantas, como las hierbas marinas, vol- 
vieibn a sus habitats acuaticos durante su evolution, la rnayona de 
las plantas viven en ambientes terrestres. Por lo tanto, nos referire- 
mos a todas las plantas como plantas terrestres y aun en aquellas que 
actualmente son acuaticas, para diferenciarlas de las algas, que son 
prodstas fotosinteticos. Desde que colonizaron la tierra, las plantas 
se han diversificado en alrededor de 290 000 especies vivientes que 
r.abitan en todos los ambientes, con exception de los m^s extre¬ 
mes, como algunas cumbres montanosas y ciertas regiones deserti- 
eas y polares. La presencia de las plantas ha permitido que otras 
formas de vida, incluidos los seres humanos, sobrevivian sobre la 


tierra. Las raices de las plantas ban creado habitats para otros orga¬ 
nismos al estahilizar los paisajes. Aun mas importante es que las 
plantas son la fuente de oxigeno y en ultima instancia, las provee- 
doras de alimento de los animales terrestres. 

En este capitulo describiremos los primeros 100 millones de 
anos de la evolucion vegetal, induida la aparicion de plantas sin 
semillas, como los musgos y los helechos. En el capitulo 30 £xa- 
minaremos la evolucion posterior de las plantas con semillas. 


Con cep to 


Las plantas terrestres 
evolucionaron a 
partir de las algas 
verdes 

Como se mention^ en el capitulo 
28, los investigadores consideran que 
las algas verdes denominadas carolice- 
a$, son los parientes mas cercanos de 
las plantas terresLres. Examinaremos 
ahora las evidencias de esta relation y 
consideraremos que sugieren estas 
evidencias acerea de cdmo las algas 
antecesoras de las plantas terrestres 
podrian haberse adaptado para despla- 
zarse haria la tierra. 

Evidencias bioquimicas y morfoldgieas 

Muchas caracteristioas clave de las plantas terrestres tambien 
estan presentes en una variedad de protistas, principalmeme las 
algas. Por ejemplo, las plantas son multi celulares, eucanontes, 
autotrdfos fotosinttiicos, como lo son tambien las algas pardas, 
rojas y cierias algas verdes (vease capitulo 28). Las plantas tienen 
paredes celulares de celulosa, como las algas verdes, los dinofla- 
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► Fig, 29-2, Complejos en 

roseta sintetizadores de cefu- 

losa. Estos ordenamientos carac- 

tensticos de protefnas en forma 

de rasa, se encuentran soJamen- JjrL y ^ ■ 

te en las ptantas terrestres y en 

las atgas caroficeas, lo que sugie* 

re su estreeho parentesco (MEB). 


< y 

A ^ 

Wife 
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gelados y las algas pardas. Los cloroplastos con clorofila a y b 
estan presentes en las algas verdes, las euglenidas, y en unos 
pocos dinoEagelados, como tambien en las plantas. 

Sin embargo, hay cuatro caracteristicas clave que las plantas 
companen solamente con las caroficeas, lo que sugiere una estre- 
cha relacidn entre los dos grupos: 

► Complejos en forma de roseta para la sintesis de celulosa. 

Las celulas, de Lanto las plantas terrestres como de las carofice- 
as, tienen complejos en roseta sintetizadores de celulosa. 
Estos complejos son ordenamientos de protefnas en forma de 
rosa en la membrana plasmaLica que sintetizan las microfibri- 
llas de celulosa de las paredes celulares (fig, 29-2). For el con- 
trario, un ordenamiemo lineal de protefnas sintetiza la celulosa 
en las algas no caroficeas. Ademas, las paredes celulares de las 
plantas y de las caroficeas contienen un mayor porcentaje de 
celulosa que las paredes celulares de las algas no caroficeas. 
Estas diferencias indlcan que las paredes de celulosa de las 
plantas y de las caroficeas evolucionaron independientemente 
de las paredes celulares de las otras algas. 

► Enzimas de los peroxisomas. Los peroxisomas (vease fig. 6-19), 
tanto de las plantas terrestres como de las caroficeas, contienen 
enzimas que contribuyen a minimizar la perdida de producios 
organicos como resultado de la fotorrespiradon (vease capitulo 
1.0), Los peroxisomas de otras algas carecen de estas enzimas. 

► Estructura de 'gametos masculines flagelados, En las 
especies de plantas terrestres que tienen gametos masculi¬ 
nes fiagelados, la estructura del anterozoidea se parece nota- 
blemente al gameto masculino de las caroficeas, 

► Fomiacion de un fragmoplasto, Ciertos detalles de la division 
celular se produced solamente en plantas terrestres y ciertas 
caroficeas, incluidos los generos Chara y Cokochaete. Por ejem- 
pkx la sintesis de nuevas paredes transversales (placas celula¬ 
res) durante la division celular implica la formacion de un 
fragmoplasto, un alineamiemo de elementos del citoesqueleto 
y de vesiculas derivadas del aparato de Golgi a lo largo de la 
linea media de la celula en division (v£ase fig, 12-10). 

Evidencias geneticas 

Durante la tiltima decada, los investigadores que participaron 
en una iniciativa internacional denominada "Deep Green 11 con- 
dujeron un estudio a gran escala de las transiciones mas impor- 
tantes en la evolucion vegetal, analizando los genes de un amplio 
rango de especies de plantas y de algas. Las comparaeiones, tanto 
de los genes nucleares como de los cloroplastos, coincidieron 
con los datos morfologicos y bioquimicos al senalar a las carofi¬ 
ceas -particularmente, Chara y Co/eodiaefe- como los parientes 
vivos mas cercanos de las plantas terrestres (fig. 29-3). Tdngase 
en cuenta que esto no significa que estas algas vivas sean los 
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(a) Chara, un 
organismo 
de los 
estanques 


10 mm 


(b) Cokochaete orbicularis f una 
caroffcea con forma de disco (MO) 

A Fig. 29-3, Ejemplos de caroficeas, los parientes mas cercanos 
de ias plantas terrestres. 


ancestros de las plantas; sin embargo, permilen imaginar como 
podrfan haber sido dichos ancestros. 

Adaptaciones que permitieron el desplazamiento 
a la tierra 

Muchas especies de algas caroficeas habitan en aguas superfi- 
ciales, alrededor de los hordes de los estanques y lagos, donde 
estan expuestas a la ocasional desecacidn. En dichos ambientes, 
la selection natural favorece a las algas individuates, que pueden 
sobrevivir durante los penodos en los que no estan sumergtdas 
en el agua. En las caroficeas, una capa de un polfmero duradero 
denominado esporopolenina impide que los cigotos expuestos 
se sequem Una forma ancestral de esta adaptation quimica 
puede tambten haber sido la precursora de las gmesas paredes de 
esporopolenina que encierran a las esporas de las plantas. 

Es probable que la acumukeidn de dichos rasgos, por lo menos 
por una poblacidn de caroficeas ancestrales, permitid a su descen- 
deneia Mas primeras planLas terrestres- vivir permanentemente 
encima de la linea de agua. Estas novedades evolutivas inaugura- 
ron la expansion del habitat terrestre, estableciendo una nueva 
frontera que ofrecia enormes beneficios. La luz brillante del sol no 
era filtrada por el agua y el plancton, la aimdsfera tenia abun- 
dancia de C0 21 el suelo era rico en nutrientes minerales, e ini- 
cialmente existian relativameme pocos herbfvoros y patogenos. 
Beneficiarse de estas oportunidades ambientales se hizo posible a 
medida que las plantas sufrieron adaptaciones evolutivas que les 
permitieron sobrevivir y reproducirse sobre la tierra. 


Evalnation de tonceptos 


1. Describa evidencias que vinculan a las plantas con una 
caroficea ancestral, 

V'cajwe las respuestas en el Apendice A. 










Concepto 


Las plantas terrestres poseen un 
co nj unto de adaptaciones derivadas 

Muchas de las adaptaciones que surgieron despues de que las 
plantas terrestres se separaron de stis parientes caroficeas facilita- 
ron la supervivenda y la reproduccibn en la tierra. Explomremos 
los rasgos derivados (distintos de los de sus antecesores) mas 
importantes de las plantas, Luego examinaremos algunas eviden¬ 
ces fosiles de la divergence de las plantas terrestres de las caro¬ 
ficeas y estudiaremos los principales grupos del reino vegetal, 

Definicion del reino vegetal 

^Dbnde se encuentra exactamente la linea que separa las plan- 
tas terrestres de las algas? Los taxonomistas siguen debatiendo 
actualmente los brakes del reino de las plantas (fig, 29*4). El 
esquema iradicional iguala al reino Plantae con las embriofitas 
plantas con embriones; phyie proviene de la paiabra griega que 
significa planta). Algunos biologos especial iz ad os en plantas pro- 
ponen actualmente que los limites del reino de las plantas debe- 
rian expandirse incluyendo a las algas verdes mas cercanamente 
emparentadas con las plantas -las caroficeas y algunos grupos 
relacionados- y denominaron al reino Streptophyta, Otros sugie- 
ren una definicion aun m£s amplia de las plantas, incluyendo 
tambien a las dor ofi tas (las algas verdes no caroficeas) en el reino 
Viridiplantae (vease capitulo 28). Como el debate sigue abierto, 
en este texto se mantiene la definicidn del reino yegetal segCm el 
.riterio de las embriofitas y se utiliza la designation de reino 
Plantae como nombre formal para el taxon. 

Rasgos derivados de las plantas 

Hay cinco rasgos clave que aparecen practicamente en todas 
las plantas terrestres pero que est&n ausentes en las caroficeas: 
meristemas apicales; aitemancia de generaciones; esporas con 
paredes producidas en los esporangios; gametangios multicelula- 
res; y embriones multi cel ulares dependientes. Estos rasgos se des- 
, riben en la figura 29-5, en las dos paginas siguientes. Podemos 
deducir que estos rasgos estaban ausentes en el ancestro comun 
de las plantas terrestres y de las caroficeas, y que evolucionaron 
independientemente como rasgos derivados de las plantas terres- 
ires. Algunos de estos rasgos no son exclusives de las plantas, 
habiendo evolucionado separadamente en otros linajes, y ciertos 
rasgos se perdieron en diversos linajes de plantas. Sin embargo, 
estos rasgos clave diferencian y separan a las plantas terrestres pm 
mitivas de las algas mas cercanamente emparentadas. 

Otros rasgos derivados, que se relacionan con la vida terrestre, 
han evolucionado en muchas especies de plantas. Expuestas per- 
manentemente al aire, las plantas terrestres corren un riesgo 
mucho mayor de dese cation que sus algas ancestrales. La epider¬ 
mis de muchas especies tiene una cobertura denominada cuticu- 
la. constituida por polimeros denominados poliesteres y ceras. La 
aitfcula actua como una cubierta impermeable, contribuyendo a 
unpedir la perdida excesiva de agua de los organos de la planta que 
se encuentran por encima del nivel del suelo, y ademas propor- 
aona cierta protection contra el ataque microbiano. 

Muchas plantas terrestres producen moleculas denominadas 
compuestos seamdarios, llamados asi porque son productos de vias 
metabolicas secundarias, ramas colaterales de las vias metabolicas 


Viridiplantae 


Streptophyta 


Plantae 



Algas rojas Clorofitas 


Caroficeas Embriofitas 



A Fig. 29-4. Tres dados que son candidates para (a designation 
como reino vegetal. Este libro de texto adopta !a definicion de plan¬ 
tas como equivalents a embriofitas y utiliza el nombre Plantae para 
designar al reino. 


primarias que producen los lipidos, hidratos de carbono, amino- 
acidos y otros compuestos comunes a todos los organismos, Los 
compuestos secundarios incluyen los alcaloides, terpenos, taninos 
y fenoles, como los flavonoides. Diversos alcaloides, terpenos y 
taninos tienen un sabor amargo, un olor intenso, o un efecto tbxi- 
co que contribuyen a defender a las plantas de los herblvoros y 
parasitos, Los flavonoides absorben la radiation ultraviolets darii- 
na y pueden actuar como seriales en las relaciones simbiriticas 
benefitiosas con microorganismos del suelo, Algunos fenoles impi- 
den el ataque de los microorganismos patogenos, A medida que 
estudie los pnncipales grupos de plantas terrestres, observe como 
los compuestos secundarios contribuyen a su supervivenda. Los 
seres humanos se benefician tambien de los compuestos secunda¬ 
rios; un ejemplo de ello es el uso de las propiedades amimicrobia- 
nas de los alcaloides de la quinina para combaiir el paludismo, 

El origen y diversificacion de las plantas 

Los paleobotanicos que buscan el origen evolutivo de las plan¬ 
tas han discutido considerabiemente acerca de cual es la evidencia 
fosil m&s antigua de las plantas terrestres. En la decada de 1970, 
los investigadores encontraron esporas fbsiles que databan del 
periodo ordovfcico, con una antiguedad de hasta 475 millones de 
arios. Aunque las esporas fosiles se parecen a las de las plantas que 
viven actualmente, tienen algunas diferencias impactantes. For 
ejemplo, las esporas de las plantas actuates se dispersan tfpica- 
mente como granos unicos, mientras que las fosiles se fusionan 
formando grupos de dos o cuatro esporas. Esta diferencia hace 
pensar en la posibilidad de que las esporas fosiles no fueran pro¬ 
ducidas por plantas, sino por algun alga extinta emparentada. 
Ademas, los fragmemos mas antiguos conocidos de tejido vegetal 
son 50 millones de arios mas jrivenes que las misteriosas esporas. 
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Figura 29-5 

de los rasgos derivados de las plantas terrestres 

MERISTEMAS APICALES 


En los habitats terrestres, un organismo fotosin- 
ttiico encuetura sus recursos esenciales en dos 
Eugares muy dife rentes. La luz y el C0 2 estan dis- 
ponibles, prineipalmente, por encima del suelo; 
el agua y los nutriemes minerals se encuentran, 
sobre todo, en el suelo. Aunque las plantas no 
pueden desplazarse de un lugar a otto, las raices 
y los brotes pueden alargarse, aumentado su 
exposition a los recursos ambientales. Este creti- 
miento en longitud se mantiene a lo largo de la 
vida de la planta por la actividad de los meriste¬ 
mas apicales, regiones localizadas de division 
celular en los extremos de los brotes y raices, Las 
celulas produddas por los meristemas apicales se 
diferentian en varios tejidos, emre ellos, una epi¬ 
dermis superficial que protege al cuerpo y varies 
tipos de tejidcs intemos. Los meristemas apicales 
de los brotes tambi£n generan hojas en la mayo- 
ria de las plantas. Asi, los cuerpos complejos de 
las plantas muestran una especializaeiOn 
estructural de sus organos subterraneos y acre- 
os, raices y brotes portadores de hojas, respecti- 
vamente, en la mayoria de las plantas. 



Meristema 
apical de 


Meristemas apicales de las raices 
y brotes de la planta. Las 

microfotografias 6pticas son 
secciones longitudinales de los 
extremos de un brote y de una rafz. 


Brote 


100 pm 


Rate 


100 pm 


Meristema 
apical de la raEz 


ALTERNANCIA DE GENERACIONES 


Los dclos vitales de Lodas las plantas terrestres alieman entre dos cuerpos 
multi cel utores diferentes, cada uno de los cuales produce la otra forma. 
Este tipo de clclo reproductive, denominado altemancia de generacio- 
nes, evolucionO tambien en varios grupos de algas, pero no se produce en 
las caroficeas, las algas mas cercanamente emparentadas con las plantas 
Lcrresires. Podemos dedueir que la altemancia de generaciones es una 
caracteristica derivada de las plantas terrestres; no estaba presente en el 
ancestro comun de las plantas terrestres y de las caroficeas. 


Organismo haploide 
mutticelular (gametofito) 


Mitosis 


d. 

Esporas 




Mitosis 



n Gametes 


MEIOSIS 


FERTIUZACIOW 


2 n Ctgoto 

2n 

Mitosis 

Organismo diploide 
multfcelular (esporofito) 


Altemancia de generaciones: esquema general 


Tenga cuidado de no confundir la altemancia de generaciones de las 
plantas con los estados haploide y diploide en los dclos vitales de rectos 
los ovganismos de reproduction sexual (v£ase fig. 13-6). En los seres 
human os, por ejemplo, to meiosis en las gbnadas (ovarios y testfculos) 
produce gametes haploides que se unen, formando cigotos diploides 
que se dividen y se transforman en multicelulares, El estado haploide 
esta representado solamente por gametes uniedutores. Por el contrario, 
to altemancia de generaciones se caracteriza por el hecho de que existen 
tanLo estados haploides multicelulares como estados diploides multice- 
1 utores en el ticlo vital. 

Las dos formas corporate multicelulares que se alternan en los ciclos 
vitales de las plantas terrestres son las generaciones de gametofitos y 
esporofitos. Las celulas del gametofito son haploides, lo que significa 
que tienen un untco juego de cromosomas. El gametofito recibe esta 
denominacidn porque produce, mediante mitosis, gametos haploides 
-ovocelulas y anterozoides- que se fusionao durante la fertilization, 
formando cigotos diploides. La division mitotica del cigoto produce el 
esporofito multicelular, la generation productora de esporas. Por esa 
razon, las celulas del esporofito son diploides, es detin que contienen 
dos juegos de cromosomas, uno de cada gamete. La meiosis en un 
esporofito maduro que produce esporas haploides, celulas reproductb 
vas que pueden desarrollarse y formar un nuevo organismo sin fusio- 
narse con otra celula. Por el contrario, los gametos no pueden 
desarrollarse directamenLe en un organismo multicelular, sino que pre- 
viamente deben fusionarse y formar un cigoto. La division miLOLica de 
una espora vegetal produce un nuevo gametofito multicelular. Y asi 
continua la altemancia de generaciones, con esporofitos que producen 
esporas que se desarrollan y foman gametofitos, y gametofitos que 
producen gametos que se unen para formar cigotos que se desarrollan 
y forman esporofitos. 
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Las esporas cle las plantas son celulas reproductivas haploides que tie- 
nen el potential de crecer, formando gametofitos haploides mukicelula- 
res por mitosis. El pollmero esporopolenina hace que las paredes de las 
esporas vege tales sean muy gruesas y resistentes a las inclemencias del 
ambiente, Esta adaptation quimica hate posible que las esporas se dis- 
persen a traves del aire seco sin dafiarse. 

El esporofito tlene Organos multicelulares denominados esporangios, 
que producen esporas vegeLales. Demro del esporangio, ctiulas diploh 
ues denotninadas esporocitos, tambien coixotidas como cdtulas madres 
de las esporas, generan las esporas haploides por meiosis. Los tejidos 
extemos del esporangio protegen a las esporas en desarrollo hasta que 
son liberadas al aire. 

Los esporangios multicelulares que producen esporas con paredes enri- 
quecidas en esporopolenina son adaptation's terrestres clave de las 
plantas terrestres. Aunque las caroflceas producen esporas, estas algas 
-trecen de esporangios multicelulares y sus esporas flageladas, disper¬ 
se dos en el agua n carecen de esporopolenina. 



Esporangio 


Seccibn longitudinal de! esporangit 
de Sphagnum (MO) 


Esporofito 

Gametofito 


Esporofito y esporangio de Sphagnum (un musgo) 


GAMETANGIOS MULTICELULARES 



Gametofito 
masculine 


Gametofito femenino 


Arquegonio 
obsferas 


Anteridio con 


Otra caracLerlstica que diferencib a las plantas terrestres primitivas de 
sus algas ancestrales fue la production de gametos dentro de Organos 
multicelulares denominados gametangios. Los gametangios Femenmos 
se denominan arquegonios, cada uno de los cuales es un Organo con 
forma de vaso que produce un unico gameLo femenino que se mantle- 
ne en la base del organo. Los gametangios masculines, denominados 
anteridios, producen y liberan los gametos mast u linos (o anterozoide) 
al medio ambiente. En varies grupos importantes de plantas vivas, los 
amerozoides ttetien Oagelos y nadan hacia la ovoctiula a traves de goti- 
tas de agua o peliculas acuosas. Cada oosfera es fertilizada dentro de un 
arquegonio, donde el cigoto se desarrrolla formando un embrion. Como 
vera en el capitulo 30, los gametofitos de las plantas con semi 11a son tan 
reducidos en su tamario que en algunos linajes los arquegonios y los 
anteridios se ban perdido. 




EMBRIONES MULTICELULARES Y DEPENDIENTES 


Arquegonios y anteridios de Marchantia (una hepatica) 


Los embriones vegetales multicelulares se desarrollan a parrir de los 
;:gotos que estan retenidos dentro de los tejidos del progenitor femeni¬ 
no Los tejidos parentales proporcionan nutrientes, como hidratos de 
_arbono y amino&cidos, al embrion en desarrollo. El embrion tiene 
celulas de transFerencia placentarias especializadas, a veces presentes 
en el tejido maternal adyacente, que facilitan la iransferenda de nutrien- 
tes del progenitor al embrion por medio de elaboradas invaginaciones 
de la superfine de la pared (membrana plasmatica y pared celular). Esta 
mterfase es analoga a la interfase de transferencia de nutrientes 
cmbriOn-madre de los mamiferos euterios (placemarios). El embribn 
mukicetular y dependieme de las plantas terrestres es un rasgo deriva- 
do tan signiftcativo que las plantas terrestres tambien se conocen como 
embriofitas. 


2 pm 
f-f 


Ctiula do transferencia placentaria 


Embrion 
Tejido materno 


Celula de transferencia placentarra y embrion de Marchantia 
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(a) Esporas fositizadas, 

A diferencia de las 
esporas de la mayorfa 
de las plantas vivierrtes, 
constituidas por granos 
simples, estas esporas 
encontradas en Oman 
forman grupos de 
cuatro (a la izquierda 
hay una oculta y a la 
derecha, dos). 


(b) Tejido de esporofito 
fosilizado. Las esporas 
estaban embebidas en 
un tejido que parece 
provenir de las plantas. 



A Fig. 29-6. Esporas y tejidos de plantas primitivas. 


En 2003, cientlficos de Gran Bretaria y de Oman aportaron un 
poco de luz sobre este misterio, al extraer esporas de rocas con una 
antiguedad de 475 millones de anos en et pais de Oman, situado 
en Oriente Medio (fig- 29-6a) A diferencia de las esporas de esta 
edad previamente descubiertas, estas estaban embebidas en un 
material de la cuticula vegetal similar al tejido portador de esporas 
de las plantas actuates (fig. 29-6b) Despues de encontrar otros 
pequenos fragmentos de tejido que perteneeian ctarameme a las 
plantas, los cientlficos llegaron a la conclusion que las esporas de 
Oman son plantas fosiles en vez de algas. 

Un estudio del ano 2001 de! “reloj molecular” (vease capitulo 
25) de las plantas sugiere que un ancestro comun de las plantas 
actuates existid hace 700 millones de anos. Si esto es verdad, 
entonces, en el registro fdsil faltan los primeros 225 millones de 
anos de la evolucion vegetal. Sin embargo, en el ano 2003, Michael 
Sanderson, de la Universidad de California, basandose en datos 
moleculares, publico una estimacion de 490 a 425 millones de 
anos, una edad bastame similar a la de las esporas descubiertas en 
Oman. 

Cualquiera que sea la edad exacta de las primeras plantas 
terrestres, estas especies ancestrales dieron origen a la enorme 
diversidad de las plantas vivas. En el cuadro 29-1 se resumen los 
diez filos del esquema taxondmico utilizado en este capitulo y en 
el capitulo 30. A medida que lea el siguiente panorama general de 
las plantas terrestres, observe el cuadro 29-1 junto con la fig. 29- 
7, don de se presenta un diagrams de la filogenia vegetal basado en 
la morfologla, la bioquimica y la genetica de las plantas. 

Las plantas terrestres pueden ser agrupadas informalmente por 
la presencia o ausencia de un extenso si sterna de tejido vascular, 
constituido por celulas unidas para formar tubos que transportan 
agua y nutrientes a lo largo del cuerpo de la plants. La mayoria de 
las plantas Lienen un sistema de tejido vascular complejo y, por esta 
razon, se denominan plantas vasculares. Las plantas que no tie- 
nen un sistema de transports extenso -hepaticas, amoceros y mus- 
gos- se describen como plantas “no vasculares 1 ", a pesar de que 
algunos musgos tienen un tejido vascular simple. Las plantas no 
vasculares con frecuencia se denominan informalmente briofitas 
(del griego bryon , musgo, y phyton , planta). 


Diez filos de plantas existentes 


Ntsmero 
aproximado 
de especies 

Notnbre comun existentes 


Briofitas 



(plantas no 
vasculares) 



File Hepatophyta 

Hepaticas 

9 000 

Fib Amhoeerophyta 

Antoceros 

100 

File Bryophyta 

Musgos 

15 000 

Plantas vasculares 



Plantas vasculares 
sin semilla 



Fib Lycophyta 

Licofiias (licopodios, 
selagindas e isoetes o 
helecho juncal) 

1 200 

Filo PterophyLa 

Pterofitas (helechos, colas 
de caballo y Psiblum) 

12 000 

Plantas con semilla 

Gimnospermas 

Filo Ginkgophyia 

Ginkgo 

1 

Filo Cycadophyta 

Cicadas 

130 

Filo Gnetophyta 

Gnetofitas 
(Gnetum, Ephedm 
y Welmfschia) 

75 

Filo Coniferophyta 

Coniferas 

600 

Angiospermos 

Filo Anthophyta 

Plantas con Bores 

250 000 


Aunque el termino briqjita se utiliza comtinmente para referirse 
a todas las plantas no vasculares, aun continua el debate acerca de 
las relaciones entre las hepaticas, los antoceros y los musgos y entre 
estos y las plantas vasculares. Aunque algunos estudios moleculares 
ban llegado a la conclusion de que las briofitas no son monofileti- 
cas, un analisis reciente de las seeuencias de aminoacidos de los clo- 
roplastos asegura que las briofitas forman un dado. Las Eneas 
punteadas de la figura 29-7 reflejan la actual incertidumbre en lo 
que se refiere a la filogenia de las briofitas, Sean o no monofileticas, 
las briofitas comparten algunos rasgos derivados con las plantas 
vasculares, como los embriones multicelulares y los meristemas 
apicales, mientras que carecen de muchas innovaciones de las plan¬ 
tas vasculares, como las raices y hojas verdaderas. 

Las plantas vasculares forman un clado, constituido aproxima- 
damente par el 93% de todas las especies vege tales. Las plantas vas¬ 
culares pueden caiegorizarse en tres dados mas pequenos. Dos de 
estos dados son las licofitas Qicopodios y sus parientes) y las pte- 
rofitas (helechos y sus parientes). Cada uno de estos dados carece 
de semillas, razon por la dual, los dos dados en conjunto se deno¬ 
minan informalmente plantas vasculares sin semillas. Sin embar¬ 
go, observer! en la figura 29-7 que las plantas vasculares sin semillas 


578 unidad cinco La historia evolutiva de la diversidad biologies 
















Plantas terrestres 



Plantas vasculares 


Briofitas 

(plantas no vasculares) 



Plantas vasculares sin semillas Plantas con semillas 



Origen de las plantas con semi Has (hace 
aproximadamente 360 millones de anos) 




Alga verde 
ancestral 



Origen de ias plantas vasculares 
(hace aproximadamente 420 millones de anos) 



* fig. 29-7 Puntos destacados 
de la evolution de las plantas, 

Este diagrama refleja una hipotesis 
acerca de las reladones generates 
entre Jos grupos de plantas. Las 
tineas punteadas indtcan que la 
filogenia de las briofitas es incierta, 
El cuadro 29-1 proporciona los 
nombres formates de los files vege- 
tales que examinaremos en este 
capJtulo y en el siguiente. 


no son monofileticas. El tercer clado de las plantas vasculares se 
compone de las plantas con semillas, la gran mayoria de las espe- 
:ies vegetales vivienies. Una semilla es un embnon empaquetado 
con un suplemento de nutrieni.es dentro de un saco protector Las 
plantas con semillas pueden dividirse en dos grupos, las ginmos- 
rermas y las angiospermas, basandose en la ausencia o presencia de 
camaras cerradas donde las semillas maduran. Las giinnospermas 
del griego gfmnos, desmida, y sperm, semilla) se agrnpan en con- 
junto como plantas con “semilla desnuda”, porque sus semillas no 
estan encerradas en camaras. Las especies supervivientes de gini- 
nospermas, constituidas primariameme por las comferas, probable- 
mente formen un clado. Las angospermas (del griego crngion, vaso o 
contenedor) es un enorme clado const!tuido por todas las plantas 
con flores. Las semillas de las angiospermas se desarrollan dentro de 
camaras denominadas ovarios, que se originan dentro de las flares 
v maduran para formar frutos. 

Observese que la filogenia que se presenta en k figura 29-7 se 
oncentra solameme en las relaciones entre los linajes de plantas 


existences, aquellas que tienen miembros supervivientes ademas de 
los miembros exrintos. Los paleobotanicos tambien han descubierto 
fosiles que pertenecen a linajes de plamas ex tint as. Muchos de estos 
Fbsiles revelan las etapas intermedias que condujeron a los diferen- 
tes grupos de plantas que se encuentran actualmeme en la Tierra. 


Evaluation de conceptos 


1. Identifique rres rasgos derivados que distinguen a las 
plantas de las algas caroficeasy que facilitan la vida sobre 
la tierra. Justifique su respuesta, 

2, Identifique eada estructura como haploide o diploide: 
a) esporofito; b) espora; c) gametofito; d) cigoto; 

e) gameLo masculino; f) gameto femenino. 

Vermse Jfis respuesfas en el Apet\dice A. 
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Concepto 


Los ciclos de vida de los musgos y 
otras briofitas estan dominados por 
la etapa de gametofitos 

Las briofitas estan representadas 
actualrnente por tres filos de pe que¬ 
rns plantas herbaceas (no leriosas): 
las hepaiicas (Filo Hepatophyta) los 
antoceros (Filo Anthocerophyta) y 
los musgos (filo Bryophyta). Los 
musgos son las briofitas m&s Fami- 
liares, aunque algunas plantas 
comunmente ilamadas “musgos" no 
son verdaderos musgos. Estas inclu- 
yen al musgo irlandes (un alga 
roja), al musgo del reno (un 
liquen), a los licopodios (plantas 
vasculares sin semillas) y a los mus- 
gos esparioles (liquenes en algunas 
regiones y plantas con Flores en 
otras). 

Observese que los terminos Brytophyta y briojita no son sino- 
nimos. Bryophyta es el nombre taxonomieo formal del Filo 
constituido solamente por los musgos. El termino briofit# se 
utiliza informalmente para referirse a iodas las plantas no vas¬ 
culares, hepaticas, antoceros y musgos. Como ya se menciono 
previamente, no ha sido establecido si estos tres grupos For¬ 
man un dado. Los taxonomistas tambien cqntintian debatien- 
do la secuencia segun la cual evolucionaron los tres filos de 
briofitas. 

Las briofitas adquirieron varias adapiaciones unicas despu£s 
de su desprendlrtitento evolutive de los ancestros que comparten 
con las plantas vasculares vivas. No obstante, las briofitas vivas, 
probablemente reflejan algunos rasgos de las plantas primitivas. 
For ejempio, los fosiles de fragmentos vegetates mas antiguos que 
se eonocen, incluyen tejidos que se parecen muchlsimo al inte¬ 
rior de las hepaticas- Los investigadores estan avidos por descu- 
brir mas partes de estas plantas antiguas para ver si esta 
semejanza se relleja de fonna mis amplia. 

Gametofitos de las briofitas 

A diferencia de las plantas vasculares, en los ties filos de brio¬ 
fitas, los gametofitos son de mayor tamano y de vida mas pro- 
longada que los esporofitos, como se muestra en el ciclo vital del 
musgo en la figura 29-8. Los esporofitos estin tipicamente pre- 
sentes solamente en una parte del ciclo. 

Si las esporas de las briofitas se dispersan en un habitat favo¬ 
rable, como el suelo trOmedo o la corteza de los arboles, pueden 
germinar y crecer Formando gametofitos. Las esporas germinates 
de un musgo, poT ejempio, producen de forma caracteristica una 
raasa de filamentos verdes, ramificados, cuyo espesor es el de 
una sola celula, conocidos como protonema (del griego proto , 
primero, y nema, hebras), El protonema tiene una gran superfb 
cie que favorece la absordon de agua y minerales. En condicio- 
nes favorables, el protonema produce una o mas “yemas”, cada 
una con un meristema apical que genera una estructura produc- 
tora de gametos conocida como game to Toro (“portador de game¬ 


tes"). En conjunto, el protonema y el gametoforo constituyen el 
cuerpo del gametofito de un musgo. 

Los gametofitos de las briofitas, generalmente, forman alfom- 
bras adheridas al suelo y tienen como maximo unas pocas celu- 
las de espesor. Estas partes del cuerpo Lan delgadas no pueden 
sostener a una plants muy aka. Una segunda restriccidn en la 
altura de las briofitas es la ausenda, en la mayoria de las especies, 
de tejido vascular, que se requiere para el transporte a larga dis- 
tancia de agua y nutrientes. La delgada estructura de los organos 
de las briofitas hace posible distribuir materiales sin un tejido 
vascular espeeializado. Algunos musgos, sin embargo, incluido el 
genero Polytrichurn, tienen tejidos conduetores en el centro de 
sus "tallos*, y como consecuencia, algunos de estos musgos pue¬ 
den crecer hasta una altura de 2 metros. Los biologos vegetates 
estan tratando de determinar si estos tejidos conduetores son 
homologos de los tejidos de las plantas vasculares o son el resub 
tado de la evolucion convergente. 

Los gametofitos se fijan al suelo mediante delicados rizoides, 
que son celulas unicas largas, tubulares (en las hepaticas y los 
antoceros), o filamentos de celulas (en los musgos). A diferencia 
de las raices, que son caractertsticas de las plantas vasculares, los 
rizoides no estan compuestos de tejidos, carecen de celulas con- 
ductoras especializadas y no desempenan un papel importante 
en la absordon de agua y minerales. 

Los gametofitos madams producen gametos en los gametan- 
gios recubiertos por tejido protector. Un gametofito puede tener 
multiples gametangios, Los gametos femeninos son producidos 
en Forma unkaria en los arquegonios con fonna de vaso, mien- 
tras que los anteridios producen muchos gametos masculines. 
Algunos gametofitos de las briofitas son bisexuales, pero, en los 
musgos, los arquegonios y los anteridios estan caracteristicamen- 
te separados en los gametofitos femeninos y masculines. Los 
gametos masculines flagelados (anterozoides) nadan a traves de 
una pelicula de agua hacia los gametos femeninos (ovocdulas) 
entrando en los arquegonios en respuesta a estunulos de atrac- 
cion quimica. Los gametos femeninos no son liberados, sino que 
pemianecen en las bases de los arquegonios. Despues de la ferti- 
lizacirin, los embriones son retentdos dentro de los arquegonios. 
Las capas de celulas de transference placentaria contribuyen a 
transporiar nutrientes a los embriones, a medida que se desarro- 
llan para fonnar esporofitos. 

Esporofitos de las briofitas 

Aunque los esporofitos de las briofitas son habitualmente 
verdes y fotosinteticos cuando son jOvenes, no pueden vivir 
independientemetue. Permanecen adheridos a sus gametofitos 
progenitores, de los cuales absorben hidratos de carbono, ami- 
noacidos, minerales y agua. 

Las briofitas tienen los esporofitos mas pequerios y mas send- 
Uos de todos los grupos de plantas existentes, lo que coincide 
con la hipotesis de que los esporofitos mas grandes y mas com- 
plejos evolucionaron mas tarde en las plantas vasculares. Un 
esporofito tipico se compone de un pie, una seta y un esporam 
gio. Embebido en el arquegonio, el pie absorbe nutrientes del 
gametofito. La seta, o tallo, conduce estos materiales al espo- 
rangio, tambien denominado capsula, que los utiliza para pro¬ 
duct las esporas por meiosis. Una c&psula puede generar hasta 
50 mxllones de esporas. 

En la mayoria de los musgos, la seta se elonga, favoreciendo 
la dispersion de las esporas al elevar la capsula. Una capsula 
inmadura tiene una cubierta protectora de tejidos del gametofito 
que se denomina caliptra, que se elimlna cuando !a capsula esta 
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▼ Fig, 29-8, El ddo vital del musgo 
Polytrkhum. 


Referencias 


Gametofito 

masculine? 


Hapioide (n) 
Diploide (2n) 


Anterozoide 


© Las esporas se desarrollan en 
protonemas con aspecto filrforme 


Yema 


0 Et anterozoide 
nada a traves de 
una pelteula 
humeda hacia el 
arquegonio y 
fertiliza a la ovocelula 


£ Anteridios 

@ La mayorla de los musgos 
tienen gametof itos masculines y 
femeninosseparados, con anteridios 
y arquegonaos* respectivamente. 


© Los protonemas 
haploides produ- ^ 
cen "yemas" que 
se desarrollan en 
los gametofrtos. 

"Yema" 


Protonemas 


Ovocefula 


Gametoforo 


Gametos 

femenino 


Arquegonio 


0 Se produce la meiosis y las esporas 
haploides se desarrollan en el esporangio 
del esporofito, Cuando la tapa del 
esporangio desaparece, los "dientes" del 
peristoma regufan la liberation gradual 
de las esporas. 


Rizoide 


Peristoma 


0 El esporofito se desarrolla 
formando un largo taflo, o seta, 
que emerge del arquegonio. 


Esporangio 


FERTILIZACI6N 


(dentrofdel atquegonio) 
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Caliptra 
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© El cigoto diploide 
se desarrolla 

en un embrion de esporofito 
dentro del arquegonio. 


Esporofito 

joven 


© Adherido por so pie, el esporofito 
depende nutricionalmente 
del gametofito. 


Gametofito 

femenino 


Capsula con 
oeristoma (MO) 


madura. En la mayoria de las especies de musgos, la parte supe¬ 
rior de la capsula presenta un aniOo de estrueturas con aspecto 
de dientes que se denomina peristoma (vease fig. 29-8). El 
peristoma se especializa en la descarga gradual de las esporas, 
aprovechando las r&fagas de vienios perlodicos que pueden 
transportar las esporas a distaucias lejanas. 

Los esporofitos de los antoceros y de los musgos son mas 
grandes y mas complejos que los de las hepaticas. Tanto los espo- 
rofitos de los antoceros como los de los musgos tienen poros 
especializados que se denominau estomas, que tambi£n se 
encuentran en todas las plantas vasculares, Estos poros favorecen 
b fotosmtesis, pernritiendo el imercambio de C0 2 y 0 2 entre el 


aire exterior y el interior del esporofito (v£ase fig. 10-3), Los esto- 
mas son las prineipales avenidas por las que el agua se evapora 
del esporofito. En condiciones de calor y sequedad los estomas 
pueden cerrarse, minimizando la perdida de agua. 

El hecho de que los estomas esten presentes en los musgos y 
antoceros, pero ausentes en las hepaticas, sugiere ires hipdtesis 
posibles para su evolution. SI las hepaticas son el linaje de rami¬ 
fication mas antigua de las pbntas terrestres, entonces los esto¬ 
mas evolucionaron en algiln memento en el ancestro de los 
antoceros, musgos y plantas vasculares. Si los antoceros son el 
linaje de ramificacidn mas antiguo, entonces los estomas pueden 
haber evolucionado en algun momento y, posteriormente, se per- 
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IBKb - I 91UHI 

29-9 

de la diversidad de las briofitas 

HEPATICAS <FILO HEPATOPHYTA) 




El nombre comun y el nombre dentiftco (del iatln hepaticus, hfgado) se 
refiere a la forma de higado de los gametofitos de Marchantia, un genem 
comun en el hemisferio none. En la epoca medieval se pensaba que esta 
forma era un signo de que estas plantas podrian contribuir al tratamiento 


de las enfermedades hepaticas, Algunas hep&ticas, como Mwchmdct, se 
describen como ^talosas 1 ’ debido a la forma aplanada de sus gametofitos 
(recuerde que en el capflulo 28 deftnimos que el cuerpo de un alga multi- 
celuiar se denomina talo). Los gametangios de Marchantia estan devados 
sobre los ggmetoforos que parecen pequeftos arboles en miniatura (v£ase 
tambien figure 29-5), Necesitaria una lupa de aumento para ver los espo- 
rofitos, que tienen una sera (tallo) cotta con un esporangio redondeado. 
Algunas hepaticas se denominan "foliosas” porque sus gametofitos tienen 
estructuras similares a un tallo con varios apendices que parecen hojas. bis 
hepaticas foliosas, que se encuentran tfpicameme en las regiones tropicales 
y subtropicales, son mucho mas comunes que las especies talosas. 


Plagiochita 
deltoidea, 
una hepatica 
foliosa 


Esporangio 


Gametoforo del 
gametofito femenErax 


Marchantia polymorpha 
una hepatica talosa 


Esporofito de Marchantia (MO) 


ANTOCEROS (FILO ANTHOCEROPHYTA) 


El nombre comun y el nombre deniffieo (del griego fceras, cuemo) se 
refieren a la forma del esporofito, que tambten se parece a una pequena 
hoja de hierba, Un esporofito tlpico puede crecer hasta aproximada- 
mente 5 cm de akura. El esporangio se extiende en la totalidad de su 
longiiud y se abre liberando las esporas maduras, comenzando en el 
extreme del euemo. Los gametofitos, que habitualmente tienen 1 a 2 cm 
de di&metro, crecen en su mayor pane horizontalmerue, y con fnecuen- 
cia, tienen adheridos multiples esporofitos. 


Una del genero 
Anthoceros 


Esporofito 


Gametofito 



MUSGOS (FILO BRYOPHYTA) 


A diferencia de las hepaticas y los antoceras, la mayoria de los gametofitos 
de los musgos crecen tipicamente mas vertical mente que horizon talmente. 
La altura de los musgos se encuentra denim de un imervaio de menos de 
un milimetro hasta mas de 50 cm, pern en la mayoria de las especies, es 
menor de 15 cm, Los gametofitos son estructuras que compnenden prima- 
namerue una alfombra de musgO- Sus “hojas* tienen habitualmente el espe- 
sor de una sola cdula, pero pueden encomrarse “hojas” mas complejas con 
crestas recubienas con cuiicula en el musgo capilar y sus panentes cerca- 
nos. Los esporofitos de los musgos son tipicamente alargados y visibles sin 
aumento, con tamanos que alcanzan, apmximadameme, los 20 cm. A pesar 
de que son verdes y fotosinteticos mientras son jovenes, se vuelven de color 
marrOn daro o marrOn rojizo cuando estan listos para liberar las esporas. 



Polytrkhum commune, 
un musgo capilar 
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dieron en el linaje de las hepaticas, O', quizas, los antoceros 
adquirieron los estomas independien toneme de los musgos y de 
las plantas vasculares. Esta pregunta es importance para com- 
prender la evolucion de las plantas, ya que los estomas desem- 
penan un papel crucial en el exito de las plantas vasculares, como 
se ver& en el capitulo 36. 

La figura 29-9, en la pagina opuesta, ilustra ejemplos de 
cametofitos y esporofitos en los tres files de briofiLas. 

Import and a ecologica y economica 
de los musgos 

La dispersion de esporas ligeras mediante el viento ha dis- 
iribuido los musgos alrededor de todo el mundo. Estas plan¬ 
tas son particularmente comunes y se diversifican en los 
bosqnes humedos y terrenes pantanosos, donde constituyen 
habitats para minusculos animales, Algunas especies de mus¬ 
gos habitan inclusive en ambientes tan extremes como cum- 
bres de las montafias, tundras y desiertos (vease capitulo 50). 
Muchos musgos existen en habitats muy frios o secos porque 
pueden sobrevivir a la perdida de la mayor parte de su agua 
corporal y luego rehidratarse cuando la humedad est& a su dis- 
rosicidn. Pocas plantas vasculares pueden sobrevivir al mismo 
:rado de desecaciom Ademas, los compuestos fendlicos de las 
parades celulares de los musgos absorben los niveles daninos 
de radiacion presentes en los desiertos o a elevadas altitudes y 
latitudes. 

Un genero de musgo de los terrenes pantanosos, Sphagnum , o 
musgo de la turba o musgo esfagno, esta ampliamente distribui- 
do, formando extensos depdsitos de material organico parcial- 
mente degradado conocido como turba (fig. 29-10). Las 
regiones pantanosas dominadas por este musgo se denominan 
pantanos de turba. Debido a que los compuestos fenolicos resis- 
:entes estan embebidos en sus paredes celulares. Sphagnum no se 
cegrada verdaderamente. Ademas, segrega compuestos que pue- 
cen reducir la actividad bacterkna. Las bajas temperaturas y los 
niveles de nutrientes en los pantanos de turba tambien inhiben 

putrefaccion. Como consecuencia, los pantanos de turba pue¬ 
den preservar cuerpos momificados durante miles de anos. 

En todo el mundo, hay aproximadamente 400 mil millones 
ie toneladas de carbono organico almacenadas en forma de 
:urba. Estos reservorios de carbono contribuyen a estabilizar 
js concentraciones atmosfericas globales de C0 2 (v£ase capi- 
tulo 54). 

Durante mucho tiempo la turba ha sido una Fuente de com- 
b istible en Europa y Asia, y se sigue extrayendo como combus¬ 
tible en la actualidad, principalmente, en Irlanda y Canada. 
Zomo el musgo de la turba dene grandes celulas muerias que 
pueden absorber agua hasta 20 veces ei peso del musgo, tambien 
>irve como acondicionador del suelo y se udliza para empaque- 
:^r las raices de las plantas cuando se envian por barco. El exce- 
:0 actual de extraction de Sphagnum podria reducir sus efectos 
ecologicos beneficiosos. 


Evaluation de conceptos 


L ^C6mo se diferencian las briofitas de las otras plantas? 
2, Mencione tres ejemplos en los que la estmetura se 
adapte a la funtion en las briofitas, 

Vianse las respites tas en el Apendice A, 


(d) "El hombre de Tollund", una momia de los pantanos de turba 
que data del 405-100 A. C Las condiciones de addez y pobreza 
de oxfgeno produddas por el musgo Sphagnum pueden conservar 
los cuerpos humanos o de otros animates durante miles de anas. 


A Fig. 29-10. Sphagnum, o musgo de la turba: una briofita con 
importancia economica, ecologica y arqueologka. 





Gametofito 


Esporangio en el 
' extreme del esporofito 


-Seta 


Celulas 

foto- Cllulas muertas 
sinttiicas almatenadoras 
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(b) Detalle de Sphagnum . 

Qbservense los gametofitos - r \ 

"foliosos" y sus brotes, los * ^ 

esporofitos. j c j Bojs" de Sphagnum (MO). La 

combinatidn de celulas vivas 
fotosint£ticas y celulas muertas almace¬ 
nadoras de agua le confiere al musgo su 
calidad esponjosa. 


(a) Extraction de turba de un pantano. 
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Concepto 


Los helechos y otras plantas 
vasculares sin semillas formaron 
los primeros bosques 


Mientras que las briofitas o plan- 
tas similares a ellas fueron la vegeta- 
cibn predominance durante los 
primeros 100 millones de anos de la 
evolucion de las plantas, las plantas 
vasculares dominan aetualmente la 
mayor pane de los paisajes. Las 
plantas vasculares sin semillas 
actuales proporcionan indidos de 
la evolucion de las plantas durante 
e! periodo Carbomfero, cuando las 
plantas vasculares comenzaron a 
diversificarse, mientras que la mayo- 
ria de los grapos de plantas con 
semillas no habian evolucionado 
todavfa. Los anterozoides de los 
helechos y de todas las demas plantas vasculares sin semillas son 
fkgelados y deben nadar a traves de una pelicula de agua para lie- 
gar a las oosferas, como sucede en las briofitas. Debido a estas 
gametos mascuUnos nadadores, y a sus fragiles gametofitos, las 
plantas vasculares sin semillas son mas frecuentes en ambiemes 
humedos. For esa razbn T es probable que antes de la aparicidn de 
las plantas con semillas, la mayor pane de k vida vegetal sobre la 
Tierra estuviera limitada a los habitats relativamente humedos. 



Origenes y rasgos de las plantas vasculares 

Los fbsiles de los antecesores de las plantas vasculares actua¬ 
tes tienen una antiguedad de aprommadamente 420 millones de 
anos. A diferencia de las briofitas, estas especies tenfan esporofb 
tos ramificados que no dependian de los gametofitos para su ere- 
cimiento (fig, 29-11). Aunque estas plantas credan hasta una 
altura no superior a los 50 cm, su ramlficacion hacla posible 
desarrollar cuerpos mas complejos con multiples esporangios. 
Este desarrollo evolutivo facilito una mayor produccion de espo- 
ras y aumentb la supervivencia a pesar de los herbivores, ya que, 
aunque algunos esporangios fueran comidos, los demas podrian 
sobrevivir. 

Los ancestros de las plantas vasculares presentan ya algunos 
rasgos derivados de las plantas vasculares actuales, pero carecen 
de otras adaptaciones clave que evolucionaron mas tarde. Esta 
section describe los rasgos principales que caracterizan a las 
plantas vasculares vivas: ciclos vitales con dominancia de espo¬ 
rofitos, transporte por medio de Lejidos vasculares denominados 
xilema y floema, y la presencia de raices y hojas, induidas hojas 
portadoras de esporas llamadas esporofilos. 


Ciclos vitales con dominancia de esporofitos 

Los fosiles sugieren que los ancestros de las plantas vascula¬ 
res tenlan ciclos vitales caracterizados por gametofitos y espo- 
rofitos pr&ctieamente iguales en tamafto. Sin embargo, entre 
las plantas vasculares existentes, la generation de esporofitos 
(diploide) es la planta mas grande y compleja en la altemancia 


► Fig, 29-11. 
Aglaophyton 
major, un anti- 
guo pariente de 
las plantas vascu¬ 
lares modernas, 
Esta reconstruccEbn 
basada en fbsEles 
de hace aproxima- 
damente 420 
millones deanos 
exhibe ramificacion 
drcotbmica (en 
forma de Y) y 
esporangios termi- 
nales. Estos rasgos 
caracterizan a las 
plantas vasculares 
vivas, pero esten 
ausentes en las 
briofitas (plantas 
no vasculares). 



de generaciones. En los helechos, por ejemplo, las conocidas 
estructuras foliadas son los esporofitos. Listed tendria que aga- 
charse. ponerse de rodillas y buscar en e! suelo meticulosa- 
mente para encontrar los gametofitos del helecho, que son 
mmtisculas estructuras que crecen sobre o inmediatameme por 
debajo de la superficie del suelo. Hasta que tenga la oportum- 
dad de hacer esto, puede estudiar el ciclo vital con dominancia 
de esporofitos de las plantas vasculares sin semillas en la f igu- 
ra 29-12, que utiliza un helecho como ejemplo. Luego, para 
repasar, compare este ciclo vital con el de la figura 29-8, que 
representa el ciclo de vida de los musgos y otras plantas no vas¬ 
culares con dominancia caracteristica de los gametofiLos. En el 
capituio 30 vera que los gametofitos se vuelven aun m£s redu- 
cidos durante la evolucion de las plantas con semillas. 


Transporte en el xilema y jloema 

Las plantas vasculares Lienen dos tipos de tejido vascular: el 
xilema y el (loema. El xilema transporta la mayor parte del agua 
y minerales. El xilema de todas las plantas vasculares esta cons- 
tituido por traqueidas, celulas en forma de tubo que transpor- 
tan el agua y los minerales desde las raices hacla arriba {vease fig. 
35-9). Como las plantas no vasculares carecen de traqueidas, a 
veces, las plantas vasculares se denominan traqueofitas. Las tra¬ 
queidas en realidad son celulas muertas: solamente sus paredes 
permanecen y proporcionan un sistema de tuberias microscbpi- 
cas para el agua. Las celulas conductors de agua en las plantas 
vasculares est&n /igni/itudos; es decir, sus paredes celulares estin 
fortalecidas por el polimero fenbiico lignina. El tejido denomi- 
nado fioema est3 formado por cbiulas vivas conductors de 
hidratos de carbono, ordenadas en tubos que distribuyen hidra- 
tos de carbono, aminoacidos y otras productos organicos (vease 
fig. 35-9). 

El tejido vascular lignificado permitib a las plantas vasculares 
crecer a alturas mayores que las briofitas. Sus tallos se hicieron 
suficientemente fueries como para evitar la inclinacibn y la caida, 
y podian transportar agua y nutrientes minerales a grander altu¬ 
ras por encima del suelo. 
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Arquegonio 
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Anterozoides 
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fertiuzaciOn 
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0 El anterozoide del heleeho 
utiliza flagelos para nadar 
desde los anteridios hasta las 
ovocelulas de los arquegontos. 


Haplorde (n) 
Drploide (2 n) 


© La espora del heleeho se 
desarroila para former uo 
pequeno gametofito fotosintetico. 


Gametofito 

joven 


0 Aunque esta ilustracion 
muestra a un gameto mascu- 
lino y otro femenino procedentes 
d e! m i sm o ga m etof ito, 
varlos mecanismos 
promueven 9a fertilizadon 
cruzada entre los 

gametofitos. 


Esporangio 


Esporofito 


0 El cigoto se desarroila formando 
un nuevo esporofito, y ta joven pfanta 
crece fuera;del arquegonio de su 
progenitor, el gametofito. 


0 Los esporangios liberan esporas. 

La mayorsa de las especies de helechos 
producer! un unico tipo de espora que 
da origen a un gametofito bisexual. 


Espora 


A Fig. 29-12. El eido vital de un heleeho. 


M El OS IS 


0 En la cara Inferior 
de las hojas reproductivas 
del esporofito hay manchas 
denominadas soros. Cada 
soro es un cumulo de 
esporangios. 


MSstil 
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Evolution de las mices 

El tejido vascular tignificado tambien propordona benefidos 
per debajo del suelo. En tugar de los rizoides que estaban presen¬ 
ces en las briofitas, en casi todas las plantas vasculares evoludona- 
ron raices. Las raices son organos que anclan las plantas vasculares 
v les permiten absorber agua y nutrientes del suelo. Ademas, las 
raices permiten que el sistema de brotes crezca a mayor altura. 

Los tejidos de la raiz de las plantas actuales se parecen estre- 
rhamente a los tejidos del tallo de las plantas vasculares primiti- 
vas conservadas en los fbsiles. Esto sugiere que las raices pueden 
haber evolucionado de las porciones mas bajas, subterr&neas, de 
los tailos de las antiguas plantas vasculares. No esta claro si las 
raices evoludonaron solameute una vez en el ancestro comun de 
todas las plantas vasculares o si lo hicieron independientemente 
en los diferentes linajes. Aunque las raices de los miembros vivos 
de estos linajes de plantas vasculares comparten muchas seme- 
janzas, la evidencia fbsil indica una evolucion convergente. Los 
16siles de las licofitas mas antiguas, por ejemplo, ya presentaban 
raices sencillas hace 400 millones de anos, cuando los ancestros 
de los helechos y de las plantas con semillas todavia no tenian 
mnguna, El estudio de los genes que controlan el desarrollo de la 
raiz en tas distintas especies de plantas vasculares puede contri- 
buir a resolver esta controversy, 

CAPlTULO 


Evolucion de tas hojas 

Las hojas son brganos que aumentan el £rea superficial de las 
plantas vasculares, captando de esa manera mas energla solar 
para la fotosintesis. En cuanto a tamano y complejidad, las hojas 
pueden dasificarse como microfilos o megafilos. Todas las licofL 
tas (el linaje mas antiguo de las plantas vasculares modernas) tie- 
nen microfilos, hojas pequenas, generalmente, con forma de 
espina, con una unica vena. Casi todas las demas plantas vascu¬ 
lares tienen megafilos, hojas con un sistema vascular muy ranii- 
ficado. As! llamadas porque son mas grandes que los microfilos, 
los megafilos tienen una productividad fotosintetica mayor que 
los microfilos, como consecuencia de su mayor superficie, surca- 
da por una red de venas, Los microfilos aparecieron por pri- 
mera vez en el registro fosil hace 410 millones de anos, mientras 
que los megafilos no emergieron hasta hace aproximadamente 
370 millones de anos, al final del periodo Devonico. 

De acuerdo con un modelo de evolucion de las hojas, las micro- 
filas se originaron como pequenas excrecencias de los tailos. Estas 
excrecencias estaban sostenidas por estrias umcas de tejido vascu¬ 
lar (fig. 29-1 Ba). Por el contrario, las megafilas pueden haber evo¬ 
lucionado de una serie de ramificaciones situadas en el tallo, muy 
proximas una a la otra, que se aplanaron y desarrollaron uniones 
entre ellas para mantenerse juntas de esa manera (fig. 29-13b). 
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(a) Mierdfilos, como las de fas licofitas, pueden haberse originado 
como pequehas excreceneias del tafia, sostenidas por estrfas Qnicas, 
sfn rarmficadones, de tejtdo vascular. 

A Fig, 29-13. Hipotesis sobre la evolution de las hojas. 



(b) Megafrlos. que poseen sistennas vasculares ramificados, pueden 
haber evolucionado por la fusion de talks ramificados. 


Para entender mejor el origen de las hojas, los dentificos 
explorando el control genetico del desarrollo de la hoja. 


Clasilicacion de las plantas vasculares 
sin semillas 


Esporofilos y \anaciones de fas esporas 

Un hito evolutivo importante fue la emeigencia de los esporofi- 
los, hojas modificadas que poseen esporangios. Los esporofilos van- 
an mucho en su estructura. Por ejemplo, los esporofilos del helecho 
prodticen cumulos de esporangios conocidos como soros, general - 
mente en las cams inferiors de los esporofilos (vease fig. 29-12). En 
muchas licofitas y en la mayoria de las gimnospepnas, los grupos de 
esporofilos forman conos, llamados t^cnicamente estrdbilos (del 
gnego strobiks, cono). En el capitulo 30 veremos como los esporofi- 
los forman los estrobilos de las gimnospermas y partes de las flores. 

La mayor parte de las espeeies de plantas vasculares son homos' 
poricas o isosporicas con un solo lipo de esporofilo que produce 
un tipo de espoia, que, tipicamente, se desamolla formando un 
gametoftto bisexual, como en la mayoria de los helechos. Por el com 
trario, una especie heterosporica tiene dos tipos de esporofilos y 
produce dos clases de esporas, Los megasporangios de los megas- 
porofilos producen megasporas, que se desarrollan formando 
gametofitos femeninos, Los microsporangios de los microsporofilos 
producen microsporas, que se desarroUan formando gametofitos 
masculinos, Todas las plantas con semillas y unas pocas plantas vas¬ 
culares sin semillas son heterosporicas. El siguiente diagrama com- 
para las dos condiciones: 


Produccion homosporica de esporas 


Esponmgioen Ttpo dnico Tfpicamente Ovocdula 
el esporofilo deespora —* un gameto- 

fito bisexual anteozoide 


Produccion heterosporica de esporas 


Megasporaogio 
en el megasporofilo 


Megaspora 


Gameto Gam eta 

femenino femenina 

o ovocelula 


Microsporangio 
en el microsporifilo 


Mkrospora 


Gametofitos^ 
m esc ulina 


Como se menciono, las plantas vasculares sin semillas 
vivientes forman dos dados: licofitas y pterofitas, Las licofitas 
(filo Lycophyta) engloban los musgos en forma de rnaza, los 
musgos en espiga y los helechos juncales (genero hoetes), En 
las pterofitas (filo Pterophyta) se incluyen los helechos, las 
colas de caballo y los helechos en cepillo y sus parientes. Como 
se diferencian con side rablemente por su aspecto, los helechos, 
colas de caballo y helechos en cepillo han side constderados 
durante mucho tiempo como filos separados: el filo Pterophyta 
(helechos), el filo Sphenophyta (colas de caballo, tambien deno- 
minadas esfenofitas), y el filo Psilophyta (helechos en cepillo y 
un genero relacionado con ellas, conocidos en conjunto como 
psilofitas). Sin embargo, las comparaciones moleculares recien- 
tes han proporcionado evidences convincentes de que en con- 
junto, los tres grupos constituye un dado* Como consecuencia, 
muchos taxonomistas los clasifican juntos actualmente en el 
filo Pterophyta, como hacemos nosotros en este capitulo. Otros 
los consideran como tres filos independientes demro del 
mismo dado. 

La fig. 29-14, describe los grupos generates de las plantas 
vasculares sin semillas, 


filo Lycophyta: l i copod i os. selaginelas y helechos juncales 
o isoetes 

Las espeeies modernas de licofitas, el grupo mas primitive de 
plantas vasculares, son reliquias de un pasado lejano muy impor¬ 
tante, En el periodo Carbonifero bubo dos lineas evolutivas: una 
compuesta por pequehas plantas herbaceas, y otra compuesta 
por arboles lenosos gigames, con diametros de mas de 2 metros 
y alturas may ores de 40 metros Las licofitas gigantes prosperaron 
durante millones de arios en terrenos pantanosos, calidos y 
humedos, pern se extinguieron cuando el clima se volvio m^s 
fresco y mas seco al final del periodo Carbonifero, Las pequehas 
licofitas sobrevmeron, y hoy est&n representadas por aproxima- 
damente 1200 espeeies. Aunque algunas de ellas son denomina- 
das comunmente musgos en forma de maza y musgos en espiga, 
no son musgos verdaderos que se clasifican con las briofitas 
(plantas no vasculares). 
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de la diversidad de las plantas vasculares sin semillas 


LICOFITAS (FILO LYCOPHYTA) 


Muchas licofilas crecen en los arboles tropicales 
- ■mo epifitas, planus que utilizan a otras plan- 
' iss como sustrato, pero que no son par&sitas. 
Liras especies crecen en suelos de bosques 
:mplados. En algunas especies, los minuscules 
gametofitos viven por encima del suelo y son 
msint£ticos. Otros tienen vida subLerranea, 
numdos por bongos simbidticos. 
los esporofitos tienen ullos venicales con 
muchas hojas pequenas, y tambien tallos abra- 
—-dos aJ suelo, que producen rafces que se 
--mi heart de forma djcoL6mica_ En los musgos 
en forma de maza, los esporofilos estan agrupa- 
ios en conos con forma de maza (estrdbilos), 
Los musgos en espiga son habitualmmte mas 
requehos y con frecuencia crecen horizontal- 
mente. Los helechos juncales, denominados asi 
por la forma de sus hojas tienen un unlco g£ne- 
n> Qsfctes} que vive en areas pamanosas, Los 
m usgos en forma de maza son todos homospo- 
" os, mientras que los musgos en espiga son 
: dos heterosporicos, Las esporas se liberan en 
-mu de nubes y son lan ideas en aceite que 
inenormente ios magos y los fotdgrafos las 
quemaban para crear humo o destellos de Inz. 


Isoetes 

gunnii, 

un helecho juncal 


Selaginelta apoda 


Diphastastrum tristachyum, un licopodio 



" mo los fdsiles de las plantas vasculares primiti- 
ii los esporofitos de los helechos en cepillo 
tienen tallos con ramificaciOn dicotd- 
mica, pero no tienen raices. Los tallos tienen 
-ixcrecendas semejantes a escaleras que carecen 
de tejido vascular y pueden haber evolucionado 
: omo hojas muy reducidas, Cada boton amarillo 
dd lallo esta constltuido por ties esporangios 
m mados. Las especies del genero Imesiptejris, 
_umchamente emparentadas con los helechos en 
izpillo y que se encuentran solamente en el 
Pacific© Sun tambien carecen de semillas pero tie¬ 
nen pequenas exerecendas con aspecto de hoja 
sus tallos, lo que les da una apariencia similar 
z la vid. Ambos generos son homosporicos, con 
-moms que dan ongen a gametofitos bisexuales 
que crecen subterraneamente y tienen apenas 
rededor de un centimetre de largo. 



COLAS DE CABALLO (EQUISETOS) 


Equisetum 
arvense, 
cola de caballo 
o equiseto 


Tatb vegetative 


Estr6bi!o en 
el tallo f£rtil 


El nombre se refiere al aspeao irregular de los 
tallos, que presentan una textura granular que 
los hizo liistoricamente aides como “cepillas de 
limpieza” para fregar cacerolas y sanenes, 
Algunas especies tienen tallos ferities (que pose- 
en estrdbtlos) y % r egetativos separados, Las colas 
de caballo son homospdricas, con estrdbilos 
que liberan esporas que dan origen a diminutos 
gametofitos masculines o bisexuales. 

Las colas de caballo se denominan tambien 
artrofkas C plantas artlculadas*X porque sus 
tallos tienen articu lactones. Anil los de peque- 
fias hojas o ramas emergen de cada articula¬ 
tion, pero el tallo es el principal drgano 
fotosintetico. Grandes Canales de aire trans- 
portan el oxigeno hada las raices, que, con fre¬ 
cuencia, crecen en suelos impregnados de 
agua. 



Athyrium 
fiiix-femina , 
helecho hembra 


HELECHOS 


A diferencia de la mayoria de las otras plantas vas- 
culares sin semillas, los helechos tienen megaftlos 
(vease fig. 29-13b). Los esporofitos Lipicamente 
tienen tallos horizontales que dan origen a gran¬ 
des hojas denominadas frondas, con frecuenda, 
divididas en hojuelas. Una fionda crece a medida 
que su extremo enroscado, el mastil de violin, se 
desenvuelve (vease la tapa de este libro). 

Casi todas las especies son homospdricas. El 
gametofito se retrae y muere despues de que el 
joven esporofito se desprende. En la mayoria de 
las especies, los esporofitos tienen esporangios 
con tallos que poseen sistemas semejantes a un 
resorte que catapukan las esporas a varios 
metros de distancia. Las esporas aerotransporta- 
das pueden ser diseminadas lejos de su origen. 
Algunas especies producen mas de un billon de 
esporas en el tiempo de vida de la plama. 
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A Fig, 29-15* Reproduction artistica de un bosque en el periodo Carbonifero basada en evidencias fosiles. La mayor parte de los arboles gran- 
des con troncos rectos son Hcofitas. Et £rbol de la izquierda con ramas plumosas es una cola de caballo. Los helechos arborescentes, que aquf no se mues- 
tran, eran tambi£n abundantes en los "bosques de carbdn" del Carbonifero, Tambten prosperaban los animates, como por ejempb las libdlulas gigantes. 


Fi/o Pterophyta: helechos , colas de caballo y helechos en 
cepillo y sus pariente s 

Los helechos se ban irradiado extensamente desde sus orige- 
nes en el periodo Devonico, y crederon entre Arboles de hcofitas 
y colas de caballo en los grandes bosques pantanosos del 
Carbonifero, Actualmente, los helechos son, con un margen con¬ 
siderable, las plantas vasculares sin semillas mas ampliameme 
distribuidas, con un numero de especies mayor de 12 000. 
Aunque la mayor diversidad en los tropicos, muchos helechos 
prosperaron en bosque templados, y algunas especies incluso se 
adaptaron a habitats aridos. 

Las colas de caballo tuvieron mucha diversidad durante el 
periodo Carbonifero; algunas crederon hasta alcanzar una altura 
de 15 metros Sin embargo, actualmente sobreviven, aproxima- 
damente, solo 15 especies, que constimyen un unico gdnero 
ampliamente distribuido, Equbetwm, que se encuentran en luga- 
res pantanosos, o a lo largo de los rios. 

Psilotum (helechos en cepillo) y un gdnero estrechamente empa- 
remado, Tmesipteris, forman un dado const!tuido, principalmente, 
por epifitas tropicales. Los helechos en cepillo, las tinieas plantas 
vasculares que carecen de verdaderas raices y hojas, se denominan 
“fashes vivientes” por su llamativo parecido con los fosiles de los 
antiguos parientes de las plantas vasculares (v£anse figs, 29-11 y 
29-14). Sin embargo, numerosas evidencias, incluido el analisis de 
las secuencias del DNA y de la estructura del gameto masculine, 
indican que Fsiltftum y Tmesiptcm estan estrechamente emparenta- 
dos con los helechos. Esta hipdtesis sugiere que las verdaderas rai¬ 
ces y hojas de sus ancestros se perdieron durante la evolucion. 

La importancia de las plantas vasculares 
sin semillas 

Los ancestros de las licofilas vivas, las colas de caballo y hele¬ 
chos, junto con sus parientes vasculares sin semillas, crederon 
hasta grandes aituras durante el periodo Carbonifero, formando 
los primeros bosques (fig, 29-15). Con la evolucion del tejido 


vascular, las raices y las hojas, estas plantas aceleraron su veloci- 
dad de fotosintesis, aumentando drasticamente la eUminacidn de 
CO, de la atmdsfera. Los cientificos estiman que los niveles de C0 2 
disminuyeron 5 veces, ocasionando e! enfriamiento global que 
resulto en una extendida formation de glaciares. 

Las plantas vasculares sin semillas, que formaron los primeros 
bosques finalmente se transformaron en carbon, En las aguas 
estancandas de tos pantanos del Carbonifero, las plantas muertas 
no se degradaron totalmente. Este material org&nico formO grue- 
sas capas de turba, que mas tarde fueron cubiertas por el mar. 
Los sedimentos marines se apilaron en la parte superior y, duran¬ 
te mill ones de afios, el calor y la presidn convirtieron la turba en 
carbon. De hecho, los depdsitos de carbdn del Carbonifero son 
los mas extensos que existen. El carbdn fue esencial para la 
Revolucion Industrial, y aun hoy la gente quema 6 mil millones 
de toneladas de carbdn al ario. Resulta irdnico que el carbon, for- 
mado con las plantas que contribuyeron al enfriamiento global, 
contribuya actualmente al calentamiento global, devolviendo el 
carbono a la atmdsfera (vease el capftulo 54), 

junto con las plantas sin semillas de los pantanos del 
Carbonifero, crederon las primitivas plantas con semillas. Aunque 
las plantas con semillas no eran dominances en esa £poea, se 
hicieron prominentes cuando los pantanos comenzaron a secar- 
se al final del periodo Carbonifero. El prbximo capitulo describe 
el origen y la diversificacidn de las plantas con semillas, conti- 
nuando con nuestro tema de la adaptacidn terrestre. 


Evaluation de conceplos 


1. ^Cuales son algunas diferencias clave entre las plantas 
vasculares sin semillas y las briofitas? 

2. £Cual es la diferencia mas importance entre la mayoria de 
las hcofitas y la mayoria de los helechos y sus parientes? 

Veanse las respuestas en el Apittdice A. 
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RESUMED DE C0NCEPTO3 CLAVE 


Can cep to 


Las plantas terrestres evolucionaron a partir de las 
algas verdes 

Evidencias morfologicas y bioquimicas (pp. 573, 574)* Los 
rasgos compartidos por [as plantas y las caroficeas induyen com- 
plejos en reset a para sintetlzar celulosa, enzimas en los peroxiso- 
mas, semejanzas en la estructura flagelada del anterozoide y 
formacibn de fragmoplastos durante la division celuiar. 

Evidcncias gen ericas (p, 574). Las semejanzas en los genes 
nucleates y en los cloroplastos sugieren que las caroficeas son los 
parientes vivos mas cercanos de las plantas terrestres. 

- v Adaplaciones que permiiieron el desplazamiento a la tierra 
(p. 574)* Rasgos como la esporopolenina permirieron a las carofi¬ 
ceas soportar la ocasional desecacirin en los Umites de los pantanos 
y lagos. Estos rasgos pueden haber permitido que las algas ances- 
trales de las plantas sabrevivieron en condiciones terrestres, inician- 
do el camino de la colonizaciOn de la tierra firme. 


Coucepio 


Las plantas terrestres poseen un conjunlo 

de adaptaciones derivadas 

> Defmicidii del reino vegetal (p, 575), Algunos biologos piensan que 
el reino vegetal debe expandirse para incluir una o todas las algas ver¬ 
des. Hasta que este debate filogenetico se resuelva, este libro tnantiene 
la definieion del reino Plantae como equivalents a las embriofitas. 

3 Rasgos derivados de las plantas (p. 575)* Los rasgos derivados 
que diferencian al dado de las plantas terrestres de las caroficeas, 
las algas tn^s cercanamente em parent ad as, son los meristemas api- 
cales, la altemancia de generaciones, las esporas con paredes en los 
espotangios, los gametangios multicelutares, y los embriones multi- 
celulares y dependientes. Otros rasgos derivados adirionales, como 
la cutieula y tos compuestos secondaries, evolucionaron en much as 
especies de plantas. 

> El origen y la diversificadon de las plantas (pp, 575, 578, 579). 
La evidenria fdsil indica que las plantas estan en la tierra, desde hace 
por lo menos 475 miilones de anas. Posteriormente, las plantas 
divergieron en varios grupos mayores, incluyendo las briofitas (plan¬ 
tas no vascutares); las plantas vasculares sin semillas, como las licofi- 
tas y los helechos; y los dos grupos de plantas con semillas: 
gimnospermas y angiospermas (plantas con flores), La mayoria de los 
taxonomistas dividen a las plantas en diez files. 


Concepto 


Los cielos de vida de los timsgos y otras briofitas 
estan dominados por la etapa de gametofitos 

Los tres filos de briofitas -hep&neas, antoceros y musgos- pueden 
no constituir un dado. El debate sobre la secuencia de su evolucitin 
aim continua (p. 580). 

Gametofitos de las briofitas (p* 580). Los gametofitos de las hep6ri- 
cas y los antoceros extern mas horizontalmente, mientms que los de 
los musgos son mas verticales. Los gametofitos son la generaciOn 
dominante y son earacteristicamente bien visibles, como una alfombra 
de musgo. Los rizoides frjan los gametofitos, andandolos a la superfi¬ 
ne, Los anterozoides flagelados producidos por los ante rid ios neoesitan 
una pellcula acuosa para viajar hacia las ovocdulas en los arquegonios. 


Esporofitos de las brio fit as (pp. 580-583). Los esporofitos cre- 
cen hacia afuera de los arquegonios y su nutricion depende de los 
gametofitos haploides. Mas pequenos y mas simples que los espo¬ 
rofitos de las plantas vasculares, estan caracteristicamente constttui- 
dos por e! pie, la seta (tallo) y el esporangio. Los esporofitos de los 
antoceros y de los musgos tienen estomas. 

Importuned ecoldgica y economica de los musgos (p, 583)* 
Sp/iugn urn cub re grandes extensiones de tierra, como pantanos de 
turba y tierras de lurba, desemperiando un papel importante en el 
ciclo del carbono. 


Concepto 


Los belechos y otras plantas vasculares sin semillas 
formaron los primeros bosques 

Origenes y rasgos de las plantas vasculares (pp. 584-586). Los 
fOsiles de los antecesores de las plantas vasculares actuales Lienen 
una antigaedad aproximada de 420 miilones de aftos, y demuestran 
que estas diminutas plantas tenlan esporofitos ramificados indepen- 
dientes, pero caredan de otros rasgos derivados de las plantas vas¬ 
culares, como el xilema y el fioema, las raices y las hojas. 

Ciclos vttales con domircancia de esporofitos, A diferencia de las briofi¬ 
tas, los esporofitos de las plantas vasculares sin semillas const! tuyen 
la generacitfn m£s grande, como en el ejemplo de la conocida plan- 
ta de helecho. Los gametofitos son plantas mitiusculas que crecen 
sobre o por debajo de la superficie. 

Transporte m el xilema y el Jloema . Las plantas vasculares poseen dos 
tejidos vasculares: el xilema y el fioema. El xilema conduce la mayor 
parte del agua y minerales. El xilema de todas las plantas vasculares 
esta formado por cdulas muenas denominadas traqueidas. La lignina 
en el xilema permite a la mayoria de las plantas vasculares crecer 
hasta una altura mayor que las briofitas. El floema, un tejido vivo, 
conduce los hidraios de carbono y otros nutrientes organicos. 

Evolution de las raices. A diferencia de los rizoides de las briofitas, 
las raices desemperian un papel important^ en la absorcidn de agua 
y nutrientes* Las raices pueden haber evolucionado a partir de 
tallos subierr&neos. No esiA ctaro si las raices evolucionaron inde- 
pendientemente en diferentes linajes. 

Evoiucidn de los hojas. En termmos de evolucion, las hojas se categori- 
zan en dos tipos: mierdfilos y megafilos. Los micro filos, hojas con una 
finica vena, evolucionaron en primer termino y son caracteristicas de 
las licofiias. Casi todas las otras plantas vasculares tienen megafilos, 
hojas con un sistema vascular muy rami head o. Los meg&filos son 
generalmente mas grandes, con mayor producciOn fotosintetica. 

Esporq/ilos y variariones de esporas. Los esporofilos son hojas modifica- 
das con esporangios. La mayoria de las plantas vasculares sin semillas 
son homospriricas, es decii, que tienen un solo tipo de espora, que 
generalmente se desarrolla formando un gametofito bisexual. Todas 
las plantas con semillas y algunas especies de plantas vasculares sin 
semillas son heterospdricas, es decir, que tienen dos tipos de esporas 
que dan origen a los gametofitos masculino y femenino. 

Clasificarion de las plantas vasculares sin semillas (pp, 586- 
588), Las plantas vasculares sin semillas comprenden el filo 
Lycophyta (ficopodios, selagineles, y belechos juncales) y el Filo 
Pterophyta (helechos, colas de caballo, belechos en cepillo y especies 
cercanas). Las antiguas licofitas induyen plantas herbaceas y leftosas 
que dominaron los bosques primitives. Las licofitas modemas son 
pequenas plantas herbaceas. Los esporofitos de las licofitas tienen 
tallos verticales que poseen varias microfilas y tallos horizontales que 
crecen a lo largo de la superficie, Los belechos son las plantas vascula¬ 
res sin semillas de mayor diversidad* La mayoria de las especies de 
helechos son homospdricas y producen cOmulos de esporangios 
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^.w*w, En wift#w.niedicapanamericana.C0m/caifipbell encontrara ejerdcios mteractivos, animaclones, 
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eonotidos como soros. Las colas de caballo y los helechos en cepillo 
son, en realidad, parientes cercanos de los helechos, 

’ La import an cia de las plantas vaseuiares sin semillas 

(p. 588). Las plantas vaseuiares sin semillas dcminaron los bosques 
primitives. Su erecimiemo pudo haber contribuido a produdr el 
tmportanie enfriamiento global que caracterizd el final del periodo 
Carbonifero. Los vestigios en descomposicion de los bosques pri- 
niitivos finalmeme se transformaron en carbon. 


EVAIUACIQN DE CONOC1MIENTOS 


Antoevaluacion 

L ;Cual de los siguientes no es una evidencia de que las caroficeas 
son las algas mas cercanamente emparentadas con las plantas? 

a. Estructura similar del gamete masculine 

b. Estructura similar de la pared celular. 

c. Semejanzas en la formacidn de la pared celular durante la divi¬ 
sion celular. 

d. Semejanzas geneticas en los cloroplastos. 

e. Semejanzas en las proLeinas que sintetizan la celulosa, 

2. iCual de las siguientes caracteristicas de las plantas esta ausente en 
sus parientes mas cercanos, las algas caroficeas? 

a. Cloroftla h. 

b. Celulosa en las paredes celulares. 

c. Altemancia de gene rad ones muk ice lu lares. 

d. ReproducciOn sexual . 

e. Formacion de una placa celular durante la citocinesis. 

3. iCusil de las siguientes constituye un clado (un grupo monofil£tico)? 

a. Briofitas y plantas vaseuiares sin semillas. 

b. Licofitas y pterofitas. 

c. Hepaticas, antoceros y niusgos. 

d. Plamas vaseuiares sin semillas y plantas con semillas. 

e. Caroficeas y briofitas. 

4* ^Cual de las siguientes caracteristicas comparten los musgos* las 
hepaticas y los antoceros? 

a. Cdulas reproductivas en gametangios; embriones. 

b. Esporofitos ramificados, 

c. Tejidos vaseuiares, hojas verdaderas, y una cutlcula cerosa. 

d. Semillas. 

e. Paredes lignificadas- 

5. ^Cual de las siguientes caracteristicas no es comun a todos los filos 
de las plantas vaseuiares? 

a. El desarrollo de las semillas. 

b. Altemancia de generaciones. 

c. Dominancia de la gene radon diploide. 

d. Xilema y floema. 

e. AdiciOn de lignina a las paredes celulares 

6. Una especie de planta heterospdrica es aquella que: 

a. Produce un gametefito que posee tamo anteridios como arque- 
gonios. 

b. Produce microesporas y megaesporas, que dan origen a los 
gametofitos masculino y femenino. 

c. Produce esporas durante todo el ano, en lugar de hacerlo sola- 
mente durante una estacion. 


d. Produce dos clases de esporas, una asexualmente por mitosis y 
la otra sexualmente por meiosis, 

e, Se reproduce solo sexualmente. 

7. ^Cu&I de los siguientes es diploide? 

a. El arquegonio de una hepitita. 

b. Una cdula no reproductiva en los gametangios de un musgo. 
c* Una celula que es parte del tallo (seta) del esporofito de un 

musgo. 

d, Una espora producida por el esporofito de un helecho. 

e. El gametofito subterraneo de una licofiia. 

8. ^De qu£ tipos de plamas son caracterisLicas las micrdfilas? 

a. Musgos. d. Helechos. 

b. Hep&ficas. e. Antoceros. 

c. Licofitas. 

9. Durante el periodo Carbonifero, las plantas dominames eran: 

a. Licofitas gigantes, colas de caballo y helechos, 

b. Coniferas, 

c. Angiospermas, 

d. Caroficeas. 

e. Plamas con semillas primitivas. 

10. iCual de las siguientes es una planta terrestre que produce antero- 
zoides flagelados y que tiene un rido vital con dominancia de los 
esporofitos? 

a. Helecho. d.Caroficea. 

b. Musgo. e. Antocero. 

c. Hepatica. 


Interrelation evolutiva 

Dibuje un cladograma que induya un musgo, un helecho y una gim- 
nospenna. Util ice un alga caroficea como grupo extemo (v£a$e el eapl- 
tulo 25 para repasar la cladistica) Marque cada rama del cladograma 
por la menos con una caracten'sdca derivada unica para dicho clado. 

Problemas cientiflcos 

En abril de 1986, un accidente en la planta de enegia nuclear de 
Chernobyl, Lfcrania, dispersO residues radiactivos en un radio de cien- 
tos de mLilas. Para determinar los efectos biologicos de la radiacion, los 
invest igadores comprobaron que los musgos eran especial men te valio- 
sos para evatuar el dano. La radiaciOn dana los organ! smos provocando 
mutaciones. Explique por que los efectos geneticos de la radiacion 
pueden observarse antes en las briofitas que en las plantas de otros 
grupos. Imagine que usted esta haciendo pruebas poco despues de un 
accidente nuclear. Ulilizando plantas de musgos en macetas como 
organism os experi men tales, disehe un experimento para poner a prue- 
ba la hipotesis de que la rrecuencia de mutaciones disminuye con la 
distancia del oxganismo a la fuente de radiacion. 


Ciencia, tecnologia y sociedad 

Las briofitas (plantas no vaseuiares) y las plantas vaseuiares sin semillas 
son comunes, y muchas de el las tienen una imponante utilidad econOmi- 
ca y ecologies. No obstante, muy pocas son importantes para la agricultu¬ 
re. ^Por que? ^De que atributos carecen que ha nan que la planta luere 
util para la agriculture? iQu€ atributos limitan su utilidad agricola? 
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vegetal II 

Evolucion de las 
plantas con semilla 


Conceptos clave 


30-1 Los gametofitos reducidos de las plantas con 
semillas estan protegidos en los ovrtlos y en 
los granos de polen 

30-2 Las gimnospermas tienen semillas “desnudas* 5 , 
tipicaxnente dispuestas en conos 
30-3 Algunas adaptaciones reproductivas de las 
angiospermas son las flores y los frutos 
30-4 El bienestar humano dcpende en gran parte de 
las plantas con semillas 


Panorama general 


Alimentation del mundo 

C onttnuando la saga de como las plantas transfonnaron la 
Tierra, este capitulo describe la aparicion y diversification 
de las plantas con semillas. Los fosiies y los estudios com- 
rarativos de las plantas vivas preseman indidos sobre el origen de 
d i plantas con semillas de hace, aproximadamente, 360 mi Hones 
de arios, Las semillas cambiaron el curso de la evolucirin vegetal, 
peraiitiendo a las plantas que las posefan transformarse en los pro- 
ductores doiriinantes en casi todos los ecosistemas terrestres, 
iando iugar a la gran mayoria de la biodiversidad vegetal. 

Las plantas con semillas han tenido tambien un enorme impac- 
:: en la sociedad human a, Hace 13 000 arios, aproximadamente, los 
seres humanos comenzaron a cultivar el trigo, el maiz, las bananas 
otras plantas con semillas silvesties. Esta practica aparetio simul- 
.sneamente en varias tegiones del mundo, incluidos el Cercano 
Onente, Asia Oriental, Africa y America. En una gruta en Mexico se 
encontrd una evidencia important, la semilla de calabaza bien com 
setvada que se mnestra en la f igura 30-1 , que tiene una edad entre 
S 000 y 10 000 arios de antiguedad, Esta semilla difiere de las semi- 
das de calabaza silvestre, sugiriendo que la calabaza ya se cultivaba 
en esa epoca. El cultivo de las plantas con semillas, particularmen- 
'e las angiospermas, produjo el cambio cultural m3s imponante en 
• a historia del hombie, transformando la mayoria de las sociedades 


A Fig, 30-1, Semilla de calabaza ancestral. 


humanas de grupos ndmadas de cazadores y recolectores en indi- 
tiduos agrupados en asentamientos permanenies en fundon de la 
agricultura. 

En este capitulo examinaremos, en primer Iugar, las caracterfs- 
ticas generates de las plantas con semillas. Luego describiremos las 
caracteristicas distintivas y la evolucion de las gimnospermas y 
las angiospermas. 


Concepto 


Los gametofitos reducidos de las 
plantas con semillas estan protegidos 
en los ovulos y en los granos de polen 

Comenzamos con un panorama general de las adaptaciones 
terrestres clave que ariadieron las plantas con semillas a aquellas 
que ya se encontraban en las briofitas y plantas vasculares sin 
semillas (vease capitulo 29). Ademas de las semillas, las siguien- 
tes caracteristicas son comunes a todas las plantas con semillas: 
gametofitos reducidos, heterosporia, dvulos y polen. Las plantas 
sin semillas carecen de estas adaptaciones, con exception de 
unas pocas especies que exhiben heterosporia. 

Vent aj as de los gametofitos reducidos 

Los rnusgos y otras briofitas tienen tides vitales dominados por 
los gametofitos, mientras que los helechos y otras plantas vascula¬ 
res sin semillas tienen ciclos vitales dominados por los esporofitos. 
La tendeneia evolutiva de la reduction de los gametofiLos continue 
aun m£s en el linaje de las plantas vasculares que condujeron a las 
plantas con semillas. Mientras que los gametofitos de las plantas 
vasculares sin semillas son visibles sin aumento, la mayoria de los 
gametofitos de las plantas con semillas son microscopicos, 

Esta miniaturization fue una importante innovation evolutiva en 
las plantas con semillas. Sus diminutos gametofitos pueden desarro- 
liaise a partir de esporas retenidas en los esporangios del esporofito 
progenitor. Esta disposition protege a los delicados gametofitos feme- 
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nines (que contienen el gameto femenino, oosfera u ovocelula) de las 
indementias ambient ales, Los lejidos reproductive^ humedos del 
esporofito resguardan a los gametofitos de las conditiones deshidra- 
tantes y de la radiation ulLravioieta, Esta relation tambien permite a 
los gametofitos dependientes obtener nutrientes del esporofito. Por el 
contrario, los gametofitos que viven librememe, como ocurre en las 
plantas sin semillas, deben defendetse a si mismos. En la figura 30- 
2 se comparan las relaciones entre esporofitos y gametofitos en las 
briofitas T las plantas vasculares sin semillas y las plantas con semillas. 




(a) Esporofitos dependientes 
de los gametofitos fmusgos 
y otras briofitas). En el defo 
vital con dominanda de la 
generation de gametofito de 
los musgos y otras briofitas, el 
esporofito dependiente es 
alrmentado por el gametofito 
a medida que crece hada 
fuera del arquegonio, 


(b) Grandes esporofitos y 
pequenos gametofitos 
independientes (hel echos y 
otras plantas vasculares sin 
semiilas), El esporofito e$ fa 
generation dominante en todas 
las plantas vasculares. Los 
gametofitos de la mayorfa de los 
helechos, aunque pequerios, son 
fotosinttiicosV viven Ifbremente 
(no depended del esporofito para 
su nutridOn). 


Gametofito 




Gametofitos femeninos (n) 
microsc6picos en 
conos ovulados 
(dependientes) 


Gametofitos 
masculines (n) 
microscopicos en 
conos de polen 
(dependientes) 

Esporofito (2 n) 
(independiente) 


Gametofitos 

masculinos { n ) microscbpieos 
dentro de estas estructuras 
de la flor (dependiente). 


Gametofitos 
femeninos (n) 
microscbpicos 
dentro de estas 
estructuras de la 
flor (dependiente) 


(c) Gametofitos reducidos dependientes de los esporofitos (plantas con 
semillas: gimnospermas y angiospermas). Los gametofitos de las plantas 
con semiilas esten rodeados portejido del esporofito desde donde el 
gametofito deriva su nutricidn. A diferencia de las briofitas y de la mayorfa de 
las plantas vasculares sin semiilas, las plantas con semiilas tipomente tienen 
gametofitos microscbpicos. 


A Fig, 30-2. Relaciones entre los gametofitos y esporofitos. 
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Heterosporia: 

la regia entre las plantas con semiilas 

Se mentiono en el capftulo 29 que, practicamente, todas las plan¬ 
tas sin semillas son isosptiricas; producen una sola clase de espora, 
que, generalmeme, origioa un gametofito bisexual. Las especies 
ni&$ cercanas de las plantas con semillas son todos isosporicos, lo 
que sugiere que las plantas con semillas tambien tuvieron ancestros 
isospdricos. En algun memento, las plantas con semillas o sus ances¬ 
tros pasaron a ser heterosporicos: los megasporangios en los rnegas- 
porofilos producen megasporas que dan origen a los gametofitos 
femeninos, y los microsporangios en los microsporofiios producen 
microsporas que dan origen a gametofitos masculinos. Cada megas- 
porangio tiene una sola megaspora funcional, mientras que cada 
microsporangio contiene un numero grande de microsporas. 

Como mencionamos, la miniaturization de los gametofitos de 
las plantas con semillas contribuyo al gran €nio de este dado. A 
continuation, veremos el desarrollo del gametofito femenino den- 
tro de un ovulo y el desarrollo del gametofito masculine en un 
grano de polen. Luego describiremos la transformation del ovulo 
en una semilla despues de la fertilization. 

Ovwlos y production de garnet os femeninos 

Aunque unas pocas especies de plantas sin semilla son hete- 
rospbricas, las plantas con semillas son unicas por la retencidn de 
la megaspora dentro del esporofito progenitor (vease fig. 30-2c). 
Las capas de tejido del esporofito, denominados integumentos, 
envuelven y protegen al megasporangio. Las megasporas de las 
gimnospermas estSn rodeadas por un integumento, mientras que 
las de las angiospermas, generalmeme, tienen dos integumentos. 
La estructura completa -megasporangio, megaspora, y su(s) inte- 
giimento($)“ se denomina ovulo (fig. 30-3a). Dentro de cada 
dvulo (del latin ovuium, pequerio huevo) se desarrolla un game¬ 
tofito femenino a panic de una megaspora y produce uno o mas 
gametes femeninos (ovocelulas u oosferas). 

Polen y production de gametes masculinos 

Las microsporas se desarrollan formando granos de polen, 
que contienen los gametofitos masculinos de las plantas con 
semillas. Protegidos por una gruesa cubierta que contiene el poli- 
mero esporopolenina, los granos de polen pueden ser transpor- 
tados lejos de la planta progenitora por el viento o sobre el 
cuerpo de un animal que visita a la planta para alimentarse. La 
transferencia de polen a la parte de la planta con semillas que 
contiene los rivuios se llama polinization. Si un grano de polen 
germina (empieza a crecer), da origen a un tubo polinico que 
descarga dos gametes masculinos dentro del gametofito femeni¬ 
no dentro del ovulo, como se muestra en la figura 3Q-3b. 

Recuerde que en las briofitas y plantas vasculares sin semillas, 
como los helechos, los gametofitos, que viven libremente, liberan 
gametos masculinos flagelados (anterozoides) que deben nadar a 
traves de una pelicula de agua para alcanzar a los gametes femeni¬ 
nos (oosferas). La distancia de transporte de los anterozoides rara- 
mente excede unos pocos centimetros. Por el contrario, en las 
plantas con semillas, el gametofito femenino nunca abandona el 
ovulo de! esporofito, y los gametofitos masculinos en los granos de 
polen son viajeros que pueden ser trartsponados a grandes distan¬ 
ces por el viento o por los polinizadores, dependiendo de las espe¬ 
cies. Las gimnospermas vivas aportau evidences claras de esta 
transition evolutiva. Los gametos masculinos de algunas especies 
de gimnospennas conservan la antigua condition flagelada, pero 













Integumento 


Gametofito 
femenino (n) 


Pared de 
a espora 


‘Aegasporangio 

m 


Gametofito masculine 
(dentro del grano 
de polen que germina) (n) 


NCideo de la ovocblula 
ganneto femenino (n) 


NOdeo espemn^tico o 
masculine 
(n) 


Megaspora 


Micrbpila 


de polen (n) 



ubierta de la semilla 
(derivada del 
integumento) 


Aporte nutritivo 
{tejido del gametofito 
femenino) (n) 


Embridn {In) 
(esporofito nuevo) 


(a) 6vulo no fecundado. En este corte 
transversal del dvulo de un pine (una 
gimnosperma), un megasporangb pulposo 
estfi rodeado por una capa protectora de 
tejido denominado integumento. (las 
angiospermas tienen dos integumentos). 


(b) Ovulo fecundado* Una megaspora se desarrolla en 
un gametofito femenino multicelular. La micropila, ta 
unica abertura a trav£s del integumento, permite la 
entrada de un grano de polen. El grano de poten 
contiene un gametofito masculine, que desarrolla el 
tubo polfnlco que descarga 3os gametos masculines. 


(c) Semilla de gimnosperma. La fecundacion 
inicia la transformation del dvulo en una 
semilla que esti constituida por un 
embrion de esporofito, el suplemento 
nutritivo, y una cubierta protectora de la 
semilla derivada del integumento. 


A Fig. BO-3* Desde el ovulo a la semilla. 


.:s flagebs se han perdido en los gametos masculines de la mayo- 
ria de las gimnospermas y en todas las angiospermas. Los gametos 
masculines de las plantas con semillas no necesitan agua ni moti- 
.dad porque el paten se transporta hasta el tubo pollnico, que 
uego cede d espermatozoicle al ovulo. 

La ventaja evolutiva de las semillas 

Hemos discutido las caracteristicas de las plantas con semillas, 
nero ^que es exactameme una semilla? Si un gameto masculino fen 
lua una ovoteluta de una planta con semilla, el cigoto crece for- 
mando un embrbn de esporofito. Como se muestra en la figura. 
30-3c, el dvulo en sujotalidad se desarrolla en una semilla, que 
. ntkne un embrbn, junto con su suplemento nutritivo, empa- 
quetado con una cubierta protectora derivada del(de los) integu- 
mento(s) + 

La evolucibn de las semillas permitb a las plantas que las pose- 
jn resistir mejor las inclemendas ambientales y dispersar su des- 
_ mdenria mas ampliameme. Hasta el advenimiento de las semillas, 
a espora era el unico estado protegido en el ciclo vital de cualquier 
plants. Por ejemplo, las esporas de los musgos pueden sobrevivir 
aunque el ambiente local sea demasiado frio, demasiado caliente, o 
demasiado seco para la vlda de los rnismos musgos. Su diminuto 
smario permite a las esporas de los musgos dispersarse en esta¬ 
do latcnte hacia una nueva area, donde pueden gemnlnar y dar 
: ngen a nuevos gametofitos de musgos, siempre y cuando el medio 
ambiente sea suficientemente favorable para que intemimpan la 
atencia. Las esporas fueron la forma principal per la cual los 
musgos y otras plantas sin semillas se diseminaron sobre la Tierra 
durante los primeros 100 millones de arios de la vida de las plantas 
sobre la rierra. 

A diferenda de la espora, que es una celula unica, la semilla es 
una estructura multicelular que es mucho mas resistente y compk- 
u Su capa protectora deriva del(de los) integumento(s) del ovulo. 
Tespues de ser liberada por la planta progem Lora, una semilla puede 
permanecer en estado latente durante dias, meses o induso arios* En 
o ndiciones favorables, puede gemrinar, y el embrion del esporofito 
-urge como una plantula. Algunas semillas caen en las proximidades 
del esporofito de su planta progenitora; otras son transportadas a 
urundes distancias poT el vtento o los animates. 


Evaluation de concepios 


1, Compare la liberaddn de los gametos masculinos en las 
plantas sin semillas con la liberacion de los gametos 
masculinos en las plantas con semillas, 

2* iQ u£ caracteristicas adicionales de las plantas con 
semillas, que no poseen las plantas sin semillas, 
contribuyen a su enorrne dxito sobre la tierra? 

Vefliise /us respuesUis en ei Apihdicz A. 


Concepto 


Las gimnospermas tienen semillas 
“desnudas”, dispuestas tipicamente 
en conos 

Recuerde, como se menciono en 
el capitulo 29, que las gimnosper¬ 
mas son plantas que tienen semillas 
l ‘desnudas", que no est&n encerra- 
da$ en ovaries. Sus semillas estan 
expuestas en hojas modificadas que, 
generalmente, forman conos (estro- 
bibs). Por el contrario, las semillas 
de las angiospermas estan encerra- 
das en frutos, que son ovarios madu- 
ros, Entre las gimnospermas hay 
muchas variedades bien conocidas 
de comferas, o arfaotes portadores 
de conos, como los pinos, abetos y 
secuoyas, De los 10 filos de plantas 
del esquema taxonOmico adoptado 
por este libro (vease cuadro 29-1), cuatro son gimnospermas: 
Cycadophyta, Ginkgophyta, Gnetoph^a y Coniferophyta. Las rela- 
ciones de estos cuatro filos entre si son inciertas. En la figura 30- 
4 se presenta la diversidad de las gimnospermas existentes* 
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Ftgura 30-4 

De la diversidad de las gimnospermas 

FILO CYCADOPHYTA H| FILO GINKGOPHYTA 


Las cicadas son el segundo grupo mayor de gimnospermas, despues de las 
coni feras, Tienen conos voluminosos y hojas parecidas a las de las palme- 
ras (las especies de palmeras verdaderas son angiospennas). Solamenle 
alrededor de 130 especies sobreviven actualmenie; sin embargo, las cica¬ 
das prosperaron durante la era Mesozoica, conocida como la “Ed ad de las 
Cicadas" y tambien como la “Edad de los DinosauriosL 



Cycas revoluta 


El Ginkgo bilflfra es la tinica espeeie existente de este Rio. Tambien conoci- 
do como el arbol del cabelb de Venus, uene hojas caducas en forma de 
abanico que se vuelven amarillas en otono. Es un arbol ornamental, popu¬ 
lar en las dudades porque tolera bien la polucion del aire, Los paisajistas, 
gene ml me me, solo plantan los arboies productores de polen porque sus 
semillas putposas erniten un olor rancio cuando se descomponen. 




Las plan Las del filo Gnetophyta, denominadas gnetofuas, const it uyen 
ires g6neros: Gnetum, Ephedra y Algunas especies son tro- 

picales, mientras que gtras viven en los desierios. Aunque son muy di fe¬ 
re ntes en su apariencia, los g£neros estan agrupados juntos en funcidn 
de los datos moleculares. 


Wefwitschia. Este 
genero se compone 
de una sola espeeie, 
Welwitschia mirabilis, 
una planta que vive 
exclusivamente en los 
desiertos del 
sudoeste de Africa, 
Sus hojas, con forma 
de correa, se 
encuentran enfre las 
m4s grandes que se 
conocen. 




Conos ovulados 



Gnetum. Este 
genero incluye 
aproximadamente 
35 especies de 
arboies tropicales, 
arbustos y vides, 
pnndpalmente, 
nativos de Africa y 
Asia. Sus hojas se 
parecen a las de fas 
plantas con flores, y 
sus semillas tienen 
un aspecto similar a 
los frutos. 



Ephedra . Esta variedad incluye alrededor de 40 especies que habitan 
en regiones Fridas de todo el mundo. Estos arbustos des£rticos, 
llamados comunmente "te mormon", producen el compuesto 
efedrina, que se utiliza en medicina como descongestivo. 
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FILO CONIFEROPHYTA 


El file Coniferophyta es, por lejos, el mas grande de los files de las gim- 
nospermas y contiene aproximadamente 600 espedes de coniferas (del 
arm conus, cono, y de Jerre, lievar). Muchas de ellas son Arboles gran¬ 
ges, como los cipreses y las secuoyas, Unas pocas especies de coniferas 
dominan las amplias regiones boscosas del hemisferio norte, donde la 
^station de crecimiento es relativameme corta debido a la laiitud o alti- 
md. 


La mayona de las coniferas son de hojas perennes; las mantienen duran¬ 
te todo el ano. Ann durante el uiviemo, se produce una cantidad limb 
tada de forosmtesis en los dlas soleados. Cuando llega la primavera, las 
coniferas ya ban desarrollado compiesamente sus bojas t aprovechando 
asi los dlas mas soleados y calurosos. Algunas coniferas, como la secuo- 
ya del alba T el alerce americano y el alerce, son arboles de hojas caducas 
que se pierden en otono. 



Abeto de Douglas, 

El abeto de Douglas o 
pino de Oregon 
(Pseudotsuga menzmtf) 
produce mas madera 
que cuaiquier otra 
especie arbbrea 
norteamericana. Entre 
de sus usos se induyen 
el desarrollo de marcos 
para casas f madera 
laminada, pasta de 
papel, traviesas de via 
fdrea, cofres y cajas. 



Tejo del Pacifico* la 

::ieza del tejo del 
-aeffica (Taxaj brevifotia) 
es ^na fuente de taxol, 
jn compuesto utilizado 
tratar a las mujeres 
: on cancer de ovario, 

-as nojas de una espede 
ev'opea de tejo 
zmducen un compuesto 
: milar que puede ser 
aprowadhaefo sin destruir 
as pfantas. Las 
zempahias 

^^naceuticas permanentemente desarrollan tecnicas para sintetizar 
medkzarrtenfos con propiedades semejantes a3 taxol 


Enebro eomun. Las 

"bayas" del enebro 
comun {Juniperus 
communis) son en 
realidad conos 
productores de 
6vulos constituidos 
por pu l pesos 
cesporofilos. 




Pino de Wollemi. Los supervivientes de un 
grupo de coniferas, antes conoddas solamente por 
feites, los actuates pinos de Wollemi (Woflemia 
nobilis) fueron 
descubiertos en 1994 
en un parque nacional 
sftuado a 150 kildmetros 
de Sydney, Australia, La 
especie tonsta de apenas 
40 individuos en dos 
pequenos bosquecillos. 

La fotografEa superpuesta 
permits comparar las hojas 
de este "fosiS vivtente" 
con los fosiles reales. 



Pino erizo. Esta 
especie (Pinus 
longaeva), que se 
encuentra en las 
Montanas Blancas 
de California, 
induye algunos de 
los organismos vivos 
m£s antiguos, con 
edadesque superan 
los 4 600 ahos. Uno 
de esos arboles (no 
mostrado aqul) se 
denomind 
Matusaten porque 
podna tratarse del 
3rbol vivo mas vtejo 
del mundo. Para 
proteger al drbol, 
los cientlficos 
guardansu 
locaiizacidn en 
secrete. 


Secuoya. Esta secuoya gigante 
(Sequoiadendron giganteum) 
del Sequoia National Park de 
California pesa alrededor de 
2 500 toneladas metricas, 
equivalents*, 
aproximadamente a 24 
ballenas azules (los animates 
existentes de mayor tamano), o 
a 40 000 personas. La secuoya 
gigante es uno de los 
organismos vivos rrtes grandes 
y tambten se encuentra entre 
los mas antiques, con algunos 
individuos que se estima tienen 
entre 1 800 y 2 700 ahos + Sus 
parientes, las secuoyas costeras 
(Sequoia sempervirens), crecen 
hasta alturas mayores de 110 
metros (ntes alias que la 
Estatua de la Libertad) y se 
encuentran solamente en una 
estrecha ban da costera entre 
California del Norte y el sur de 
Oregon, 
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Evolution de las gimnospermas 

La e.videncia fosil revela que en el periodo Devonico tardio, 
algunas plantas comenzaron a adquirir algunas adaptaciones 
que caracterizan a las plantas con semilla, Por ejemplo, 
Archaeoplms era un arbol heterosporico que producia madera 
{fig. 30-5) Sin embargo, no poseia semillas. Estas especies tram 
sicionales de plantas vaseulares sin semillas se denominate a 
veces progimnospermas. 

Las primeras plantas que posetan semillas que aparecieron 
en el re gist ro fosil fueron las gimnospermas, que tienen, apro- 
ximadameme, 360 millones de anos de antiguedad, mas de 200 
millones de anos antes que los primeros fosiles de las angiosper- 
mas. Estas gimnospermas primuivas se extinguleron, junto con 
varies linajes mas Lardios de gimnospermas. Aunque las rela- 
ciones entre los linajes extinguidos y supervivientes de plantas 
con semillas permanecen inciertas, las evidencias morfologicas y 
moleculares ubican a los linajes supervivientes de plantas con 
semillas en dos dados: las gimnospermas y las angiospermas 
(v£ase fig. 29-7). 

Las gimnospermas primiiivas vivieron en ecosistemas del 
Carbonlfero todavta dominados por licofitas, colas de caballo, 
helechos y otras plantas vaseulares sin semillas. Durante el peri- 
odo Permico, despues del Carbonlfero, las condiciones mucho 
mas calurosas y secas favorederon la diseminacion de las gim¬ 
nospermas. La flora y fauna cambiaron drasticamente, ya que 
muchos grupos de organismos desaparecieron y otros aumenta- 
ron en numero (vease capitulo 26). Aunque fueron mas pronun- 
dados en los mares, los cambios tambien afectaron a la vida 
terrestre. Por ejemplo, en el reino animal, los anfibios disminu- 
yeron en su diversidad y fueron reemplazados por los reptiles, 
que estaban especialmente adaptados a las condiciones aridas. 
De manera similar, las licofitas, las colas de caballo y los helechos 
que dominaron los pantanos del Carbomfero fueron sustituidos 
por las gimnospermas, que estaban mejor equipadas para los di- 
mas mas secos. Entre las adaptaciones a las condiciones aridas de 
dichas gimnospermas, como los pinos y los abetos, se encuen- 
tran las hojas con forma de agujas, que tienen cuticulas gruesas 
y areas de superficie relativamente pequerias. 


► Fig, 30-5, Una 
progimnosperma* 

Archaeopteris, que 
vivib hace 360 milio- 
nes de anos, producia 
madera y era heteros- 
pbrica, pero no pro¬ 
ducia semillas. Creda 
hasta los 20 metros 
de altura y ten fa hojas 
con aspecto de hele- 
cho. 
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Los geologos consideran el final del periodo Permico, aproxi- 
madamente, hacc 251 millones de anos, como la frontera entre 
las eras Paleozoica f l vida antigua") y Mesozoica (“nueva vida”). 
La vida cambib profundameme cuando las gimnospermas domi¬ 
naron los ecosistemas terrestres durante la era Mesozoica, sir- 
viendo de alimemo para los dinosaunos herbivores gigantes. La 
era Mesozoica finalize con la extincion masiva de los dinosaurios 
y de otras especies con el enfriamiento gradual del planeta. 
Aunque actualmente las angiospermas dominan la mayoria de 
los ecosistemas terrestres, muchas gimnospermas continCian 
siendo una parte importance de la flora de la Tierra. 


Cicio de vida de un pino en detalle 

Como se ha mencionado antes en este capitulo, la evolucion 
de las plantas con semillas incluye tres adaptaciones reproducti- 
vas clave: el aumento de la dominancia de la generacion esporo- 
fttica; la aparicion de la semilla como un estado resistente, 
dispersable, del cicio vital; y la evolucion del polen como un 
agente transportado por el aire que permite que se junten los 
gametes. Para reforzar su comprensipn de estas adaptaciones, 
estudie la figura 30-6, que muestra el cicio vital de un pino, una 
de las gimnospermas mas familiares. 

El arbol del pino es el esporofito; sus esporangios estan 
localtzados en estructuras en forma de escamas erapaquetadas 
densamente dentro de conos. Como todas las plantas con 
semillas, las coniferas son heterosporicas. En las coniferas, los 
dos tipos de esporas se producen por conos independientes: 
los pequerios conos de polen y los grandes conos ovulados. En 
la mayoria de las especies de pinos, cada arbol tiene ambos 
tipos de conos. En los conos de polen, los microsporocitos 
(celulas madre de las microsporas) se dividen por meiosis y 
producen microsporas haploides, Cada microspora se convier- 
te en un grano de polen que conliene un gametofito masculi- 
no, En los pinos y otras coniferas, el polen amarillo se libera 
en grandes cantidades y se transporta por el viento, cubriendo 
de polvo todo lo que esta en su camino. Mientras tamo, en los 
conos ovulados, los megasporocitos (celulas madre de las 
megasporas) se dividen por meiosis y producen megasporas 
haploides. Las megasporas supervivientes se desarrollan en 
gametofiLos femeninos, que son retenidos demro de los espo¬ 
rangios. Desde el momen to en que el polen joven y los conos 
ovulados (o cone femenino) aparecen en el arbol, pasan apro- 
ximadamente tres anos hasta que se producen y se unen los 
gametofitos masculino y femenino, y se forman las semillas 
maduras a partir de los ovulos fertilizados. Luego, se separan 
las escamas de cada cono ovulado y las semillas viajan en el 
viento. Una semilla que aterriza en un lugar habitable germi- 
na, y brota su emhrion como una plantula de pino. 


Evaluation de conccplos 


1. Basandose en k figura 30-4, explique por que los distin- 
tos tipos de gimnospermas pueden describirse como 
similares pero diferenciables. 

2, Explique como el cicio vital del pino (vease fig. 30-6) 
refleja las caracteristicas basicas de las plantas con 
semillas, 

Vianse las respuestas en d Apindice A, 






▼ Fig, 30-6. Cklo vital de un pine. 



Megasporocito (2n) 


ilMegasporangio 


Esporofito 3 
2n) maduro 


Reserves de 
alimento (tejido 
del gametofito) (n) 


Entegumento 


0 En la 
mayorfa de 
as espedes de 
r-oiferas, cada 
arboi tiene 
'_antos conos 
cvulados como 
erros de polen. 


HapEoide (n) 
M Diploide (2n) 


0 Una escama de un cono femenino 
tiene dos ovulos, cada uno de Ids cuales 
contiene un megasporangio. Solamente 
se muestra un ovu!<x 


Ovulo 


Embndn 
(esporofrto nuevo) 
(2n) 


Cubierta de la 
semilla (derivada 
del esporofito 
progenitor) (2n) 


Grano de polen 
germinando (n) 


Nucieo del gameto 
masculine descargado (n) 

Tubo 
pollnito 


0 El gametofito femenino se 
desarrolla dentro de la megaspora 
y contiene dos o tres arquegonsos, 
cada uno con un gameto femenino. 


FECUNDAOON 


Nucieo del gameto 
femenino (n) 


© La fecundadon, generaImente, se produce poco mas de un ano 
despues de la pollnizadon. Todos los gametos femenmos pueden 
ser fertilizados, pero habitualmente solo un dgoto se desarrolla 
como embridn, El ovulo se transforms en una semilla, que consiste 
en un embnon, la reserva nutritiva y la cubierta de la semi [fa. 


0 En el momenfo en que los gametos 
femeninos estan maduros, dos gametos 
masculines se han desarrollado en el tubo 
polinieo, que se extlende hacia el 
gametofito femenino. La fecundation se 
produce cuando los nudeos de los gametos 
masculine y femenino se onen. 


References 


Cono 

ovulado 


Seccion 
longitudinal 
de un cono 
ovutado 


Micrdpila 
. ’ v 


Cono 
de polen 


Microsporocilos 
(2n) / 


MEIOSIS 


0 Un grano de 
polen entra a traves 
de la micrbpila y 
germina, formando 
un tubo poll nice 
que lentamente se 
introduce a traves 
del megaesporanglo. 


Plantula 


Secddn 
longitudinal 
de un cono 
de poEen 


Microsporangio 


Esporofilo 


^ Ei *T 

Grano de polen 
germinando 

Granos de polen (n) 

(que contienen 
gametofitos 
masculinos) 

Megaspora 
superviviente (n) 


@ Un cono de polen contiene muchos 
mrtrosporanglos, contenidos en 
esporofHos. Cada microsporangio 
contiene mkrospororitos (celulas 
madre de las microsporas). Estas 
celulas se dlviden per meiosis, 
dando origen a microsporas haploides 
que se desarrollan formando granos 
de polen. 


Grano de polen 
germinando 

Arquegonio 
Gameto 
femenino 


0 Mientras se 
desarrolla el tubo 
polinieo, el 
megasporocito 
(celula madre de la 
megaspora) se 
divide por meiosis, 
produciendo cuatro 
celulas haploides, 
Una sob revive 
como megaspora. 


Semillas en la superficie 
de ta escama ovulffera 


Gametofito 

femenino 


MEIOSIS 


CAPlTULO 30 
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Concepto 


Estigma 


Carpelo 


Algunas adaptaciones reproductivas 
de las angiospermas son las flores 
y los frutos 



Conotidas, generalmente, como 
plantas con flores, las angiosper¬ 
mas son plantas con semillas que 
producen las estructuras reproduc¬ 
tivas denominadas flores y frutos. 
El nombre angiosperma (del grie- 
go angion , contenedor) se refiere a 
las semillas comenidas en los fru¬ 
tos, que son los ovarios maduros. 
Hoy en dia, las angiospermas son 
las plantas mas diversas y las mas 
ampliamente extendldas, con mas de 
250000 especies (aproximadamen- 
te, el 90% de todas las especies de 
plantas). 


Caracteristicas de las angiospermas 

Todas las angiospermas estan clasifieadas en un dnico filo, 
Anthophyta (del griego tmrfaos, flor), Ames de eonsiderar la evo¬ 
lution de las angiospermas, examinaremos sus adaptaciones 
clave -flores y frutos- y los papeles que desemperian en el ciclo 
vital de las angiospermas. 


Flores 

La flor e$ una estructura de las angiospermas espeeiatizada 
para la reproduction sexual. En muchas especies de angiosper¬ 
mas, los insectos u otros animates trasladan el polen desde una 
flor hast a los organos sexuales de otra flor, lo que constituye 
una polinizacion mds dirigida que la polinizaeion dependiente 
del viento de la mayoria de las gimnospermas, Sin embargo, 
algunas angiospermas son polinizadas por el viento, particular- 
mente, las especies que viven en densas poblaeiones, como los 
pastos y las especies de arboles de los bosques templados. 

Una flor es un brote especializado que puede tener hasta cuatro 
anillos de hojas modificadas que se denominan organos florales: 
sepalos, petalos, estambres y carpelos (fig. 30-7). Comenzando 
por la base de la flor se encuentran los sepalos, que, generalmen¬ 
te, son verdes y encierran a la flor antes de que se abra (piense en 
un capullo de rosa). Por encima de los sepalos se encuentran los 
petalos, que en la mayoria de las flores tienen cdores brillantes 
que contribuyen a atraer a los polinizadores. Sin embargo, las 
flores que son polinizadas por medio del viento, habltualmente 
carecen de panes brillantes y coloreadas. Los sepalos y petalos son 
organos florales esteriles, lo que signifies que no est&n directa- 
mente implicados en la reproduction. Denim de verticilio de los 
petalos se encuentran los esporofilos textiles, organos florales que 
producen las esporas. Los dos verticilios de esporofilos son los 
estambres y carpelos. Los estambres, los microsporofilos, produ¬ 
cen microsporas que dan origen a granos de polen que contienen 
los garnetofitos masculinos. Un estambre esta constituido por un 
tallo denominado filamento y un saco terminal, la aniera, donde 
se produce el polen. Los carpelos son los megasporofilos que pro- 
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Estambre,-/Antera 
< Filamento 


Estilo 


Ovario 


A Fig, 30-7. La estructura de una flor idealizada. 


ducen las megasporas y sus productos, los gametofltos temeninos. 
Muchas angiospermas tienen flores con multiples carpelos. En el 
extrema del carpelo hay un estigma pegajoso que recibe el polen, 
El estilo conduce hasta el ovario, en la base del carpelo, que con- 
tie ne uno o mas ovules. Cuando esta fertilizado, el ovulo se desa- 
rrotla dando origen a una semilla. Los verticilios florales -sepalos, 
petalos, estambres y carpelos- est&n adheridas a una parte del tallo 
que se denomina receptaculo. 

Algunas angiospermas, como el guisante de Huerta, tienen flo¬ 
res con un solo carpelo, Gtras, como las magnolias, tienen varios 
carpelos independiemes. Ademas, otras especies como los lirios, 
tienen dos o mas carpelos fusionados, que, generalmente, for- 
man un ovario con multiples camaras que contienen ovulos. Un 
carpelo unico o un grupo de carpelos fusionados se denomina a 
veces pistilo. 


Frutos 

Un fruto se compone normalmente de un ovario maduro, 
aunque puede incluir tambien otras partes de la flor. Cuando las 
semillas se desarrollan a partir de los ovulos, despues de la ferti¬ 
lization, la pared del ovario aumetrta de espesor. La judta verde 
es un ejemplo de fruto con semillas (Ovulos maduros) encerradas 
en el ovario madurado (la judia verde). Los Frutos protegen las 
semillas en estado latente y contribuyen a su dispersion. 

El fruto comienza a desarrollarse despu^s de que la poliniza¬ 
cion desencadena cambios homionales que hacen que el ovario 
crezca. La pared del ovario se transforma en el pericarpio, la 
pared engrosada del fruto, Cuando el ovario crece, en muchas 
plantas, las otras panes de la flor se marchitan. Si la flor no es 
polinizada, generalmente, el fruto no se desarrofla, y la flor ente- 
ra se marchita y se eltmina. 

Los frutos maduros pueden ser camosos o secos (fig. 30-8). Las 
naranjas, las fresas y las uvas son ejemplos de frutos camosos, en 
los que una o mas capas del pericarpio se ablandan durante la 
maduratibn. Los frutos secos incluyen a las alubias, las nueces y los 
cereales. Los frutos secos de las gramlneas, que se dispersan con el 
viento, se cosechan cuando aun estan en la planta y son alimentos 








(a) Tomate, un fruto carnoso con 
las capas externa e interna del 
pericarpio blandas 


$ 


(b) Pomelo rosado, un fruto carnoso 
con una capa externa dura de 
pericarpio y una capa interna 
blanda 


(c) Nectarina, un fruto 
pulposo con una capa 
externa blanda de 
pericarpio y una capa 
interna dura (carozo) de 
pericarpio 







(d) Algodoncillo, un fruto seco que (e) Nuez, un fruto seco que 
se abre por la mitad en la madurez permanece cerrado en fa 
(dehiscente) madurez (indehiscente) 



(a) Las alas posibilitan que los 
frutos del arce sean facilmente 
transportados por el viento 


Las semillas que est^n dentro 
de bay as y otros frutos 
comestibles se dispersan 
frecuentemente a trav£s de las 
de los animales 


(c) Las espinas de los abrojos 
fadlitan la dispersion de las 
semillas, adhlriendo los frutos 
al cuerpo de los ani males y 
despiaz^ndose con ellos 


a Fig* 30-8* Algunas variaciones en la estructura de un fruto. 


A Fig. 30-9, Adaptadones del fruto que facilitan la dispersion de 
las semillas. 


basicos importances para los seres humanos, Los granos de cerea- 
les, coma e! trigo, arroz, maiz y oiras grammeas facilmente se con- 
mnden con semillas, pern cada uno de ellos es en realidad un fruto 
con un pericarpio seco que se adhiere a la enbierta de la semilk 
dentro de la semilla. La maduracion de un fruto seco implies el 
envejecimiento y la desecacibn de los tejidos del fruto. 

Los frutos Lambibn pueden categorizarse segun se desarrolten 
a pantr de un solo ovario, de multiples ovarios, o inclusive, de 
mas de una flor. En el capimio 38 examinaremos la transicibn 
de la flor al fruto con mas detalle. 

Varias adaptadones de los frutos contribuyen a dispersal las 
semillas (fig. 30-9) Las semillas de algunas plantas con flores, 
como tos dientes de Icon y los arces, estan dentro de los frutos 
que fundonan como bamletes o propuisores, adaptadones que 
facilitan la dispersion mediante el viento. Algunas, como los cocos, 
estan adaptadas para la dispersion por medio del agua. Y muchas 
angiospermas dependen de los animales para la dispersion de sus 
semillas. Algunas de estas plantas tienen frutos modificados con 
ganchos que se adhieren a la piel del animal (o a las ropas de las 
personas). Otras angiospermas producen frutos comestibles que 
son generalmente nutritives, de sabor dulce y color intense, con 
lo que anundan su madurez. Cuando un animal come dicho 
fruto, digiere la pane pulposa del fmEo, pern las gruesas semillas 
habitrialmente pasan sin danarse por el tracto digestive del ani¬ 
mal* Los animales pueden depositar ias semillas, unidas al ferti- 
lizante (heces), a varios kilometres de distancia de donde 
comieron el fmto. 

Cido vi'Irtl de las angiospermas 

En la ftgyra 30-10 se muestra un ciclo vital tipico de una 
aogiosperma. La flor del esporofito produce microsporas que for¬ 


man gametofitos masculinos y megasporas que forman gameto- 
fitos femeninos. Los gametofitos masculinos se encuentran en los 
granos de polen, que se desarrollan dentro de microsporangios 
en las anteras, Cada grano de polen tiene dos celulas haploides: 
una cilula generative que se divide, formando dos gametos mas- 
culinos, y una vegetative que produce un tubo polinico. 
Cada bvulo, que se desarrolla en un ovario, contiene un gameto- 
fito femenino, tambien conocido como saco embrionario. El 
saco embrionario esta compuesto de apenas unas pocas celulas, 
una de las cuales es la ovocdula, o gamelo femenino. En el capi- 
tulo 38 se discutira el desarrollo del gametofito con mayores 
detalles. 

Despues de su liberacibn de la antera, el polen. se transporta 
al estigma pegajoso que se encuentra en el ex l re mo del carpelo, 
Aunque algunas Lores se auLopoiinizan, la mayoria tiene meca- 
nismos que aseguran la polinizacibn cruzada, que en las angios¬ 
permas es la transference de polen desde la antera de una flor en 
una planta hacia el estigma de una flor en otra plants de la misma 
cspecie. La polinizacibn cruzada favorece la variabilidad geneti- 
ca. En algunos casos, los estambres y carpelos de una sola nor 
pueden madurar en momentos diferentes, o pueden estar distil- 
buidos de una manera que la autopolinizacibn sea improbable. 

El grano de polen germina despu^s de adherirse al estigma del 
carpelo. Ahora un gametofito masculino maduro, extiende un 
tubo polinico que crece hacia abajo dentro del estilo del carpelo. 
Tras alcanzar el ovario, el tubo polinico penetra a traves del 
micropila, un poro en los integumemos del bvulo, y descarga 
dos gametos masculinos dentro del gametofito femenino (saco 
embrionario). Un gameto masculino fecunda a la ovocelula, for¬ 
mando un cigoto diploide. El otro gameto se fusiona con los dos 
nucleos de la gran celula central del gametofito femenino. Este 
Lipo de fecundadbn doble es unico en las angiospermas. 
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© Las ant eras contl enen mkrosporangios. 
Cada microsporangro posee microsporodtos 
(cetulas madre de las microsporas} que se 
divrdenpor meiosis, produdendo microsporas 


Refereneias 


© Us microsporas forman 
granos de pofen (que contlenen 
a los gametofitos masculines). 
La celula generativa se dividira 
para formar dos gametes 
masculinos. La celula vegetativa 
formara el tubo polfnico. 


Haploide {n) 
Dipioide (2n) 


Microsporangio 
^Microsporodtos (2n) 


Antera 


Flor madura en la planta 
(2n) del esporofito 


M EIOSIS 


Mitrospora (n) 


© Cuando una 
semilla germina, el 
embrion se desa Trolls 
formando un 
esporofito maduro. 


Celula generativa 
—Cdula vegetative 


Ovulo con 
megasporangio (2n) 


Gametofito masculino 
(en e! grano de polen) 


Ovario 


Granos 
de pofen 


MEIOSIS 


Semilla 

germinando 


Igv ©En el megasporangio de 

dt* cada ovulo, el megasporodto W 

se divide por meiosis y produce 
cuatro megasporas. La megasporaTJ 
Embrion (2n)) supertfviente de cada ovufo forma ||| 

Endospermio 
f (reserva 
nutrftiva) ( 3n ) 

Cubierta de / 
la semilla ( 20 )-^ 


Estigma - 

Tubo — 
polinko 


Megasporangio 


Gametes 

masculinos 


Megaspora 

superviviente 


© El cigoto se 
desarrolla en un 
embrion que se 
empaquetado 
junto con nutrientes 
en una semilla (fos 
tejidos del fruto que 
rodean a la semilla 
no se muestran)* 


Semffla 


Tubo 

polfnico 

Estilo 


C£Julas'\^^ 

antipodales^ 

Nucleos polares 
Sinergidas^^ 

Gameto —- 

femenino (n) 


Gametofito femenino 
(saco embnonario) — 


Tubo 

polinko 


Cigoto {In) 


Gametos 

masculinos 


Nucfeo del— 
endospermo 
en desarroilo 
(Bn) 


Nudeo del gameto 
femenino (n) 


© Despues de fa 
poliniza d6n, 
dos nucleos de 
gametos masculinos 
son descargados 
en cada ovulo. 


FECUNDAObN 


© Se produce la doble fecundadon. Un gameto 
masculino fecunda a la ovoc^lula, produciendo 
el cigoto. El otro gameto masculino se combine 
con los dos nucleos polares para former el nudeo 
del endospermo, que en este ejemplo, es triploide 


Nucleos del gameto 
masculino descargado (h) 


A Fig. 30-10. Ciclo vital de una angiosperma. 


Despues de la doble fecundacion, el ovulo madura formando 
una semilla. El cigoto se desarroila para convertirse en un embridn 
de esporofito con una raiz rudimentaria y una o dos hojas de la 
semilla que se denominan cotiledones. El nudeo de la cdula 
central del gametofito femenino se divide repetidaxnente y se 
desarrolla formando el endospermo, un tejido rico en almidon y 
otras reservas alimentarias, 

iCuAl es la fundbn de la doble fecundacibn de las angiosper- 
mas? Una hipotesis es que la doble fecundation sincroniza el 
desarroilo del almacenamiemo de aliinento en la semilla con el 
desarroilo del embrion. Si una flor no es polinizada, o las celulas 
de los gametos masculinos no son descargadas en el saco embrio¬ 


nario, la fecundacion no se produce y no se forma ni el endos- 
permo ni el embrion. Quizas, por eso, la doble fecundacion es 
una adaptacion que impide a las plantas con flores malgastar 
nutrientes en ovulos no fertiles. 

Otro tipo de doble fecundacidn se produce en algunas espe- 
cies de gimnospermas que pertenecen al filo Gnetophyia. Sin 
embargo, en estas especies, la doble fecundacion da origen a dos 
embriones en lugar de un embrion y un endospermo. Esta dife- 
rencia indica que la doble fecundacidn evolucionO en forma 
independiente en las angiospermas y en las gimnospermas. 

Como se menciono antes, la semilla consiste en el embrion, el 
endospermo, los restos del esporangio y la cubierta de la semilla 
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lenvada de los integumentos* El ovario $e 
-insforma en fmto mientras que sus 6vu- 
:s se convierten en semillas. Despues de 
±spersarse T una semilla puede germinar si 
zs condiciones ambientales son favora- 
7 £s. La cubierta se rorape y el embrion 
emerge como una plan tula, utilizando el all- 
- £ nio almacenado en el endospermo y en 
os cotiledones. 


Evolution de las angiospermas 


(a) Archaefructus sinensis, un fosil de 125 
mi Hones de anos de edad. Esta especie 
puede representar e! grupo hermano de todas 
las demds angiospermas. 


(b) Reconstruction artistica 
de Archaefructus sinensis 


A Fig. 30-11. £Una planta con fiores primitiva? 


La clarificacidn del origen y diversifica- 
“-7n de las angiospermas -algo que Charles 
I znvin denomino un “misterio indescifra- 
constituye un desafio fascinante 
rara los biologos evolutivos. Las angios- 
permas se origmaron, hace por lo menos 
140 millones de anos, y durante la era 
lesozoica tardia, las ramas principales del 
. .do divergieron de su ancestro comun, 

?ero no fue hasta el final de la era 
Mesozoica que las angiospermas comenza- 
* r a dominar muchos eeosistemas terres- 
ues. Los paisajes cambiaron drasticamente 
zando las coni ferns, las cicadas y otras 
r.mnospermas dejaron su lugar a las plan- 
_i5 con fiores en muchas partes del mundo. 

Con sus fiores y frutos, las angiosper¬ 
mas son muy diferentes de las gimnos™ 
permas vivas o fosiles, lo que convierte sus origenes en un 
.nigma. Para comprender cdmo emergio el plan corporal de las 
mgiospermas, los ciendfkos estan estudiando fosiles recieme- 
mente descubiertos y los genes del desarrollo que se basan en las 
Lores y en otras innovaciones de las angiospermas (vease capitu- 
k> 35) . 


angiospermas tambien se volvieron acuaticos, y, de esta forma, 
sus fiores se hicieron mas sencillas, pareciendose a las fiores 
“primitivas” de Archaefructus. Estos debates, tlpicos siempre 
que se descubre un fosil aparentemenie de transition, podran 
resolverse cuando aparezcan m^s fosiles y otros tipos de evi- 
dencias. 


Angiospennos fosiles 

A fines de la decada de 1990, unos cientificos en China descu- 
brieroni f6siles intrigantes de angiospermas que tertian una ami- 
guedad de 125 millones de anos. Estos fosiles, ahora denominados 
A;haefructus liaomngensis y Archaefructus sinensis (fig. 30-11), 
presentan rasgos prixnitivos y derivados. A, sinensis, por ejemplo, 
dene anteras y semillas dentro de carpelos cerrados, pero carece de 
zetaios y sdpalos. En 2002, los dentificos completaron una cora- 
paradbn filogenetica de A, sinensis con 173 plantas vivientes (A. 
:iuomngensis no fue incluido porque sus fosiles no estan tan bien 
:onservados). Los investigadores concluyeron que entre todas las 
plantas fosiles conocidas, Archaefructus era la mas esirechameme 
emparentada con todas las angiospermas vivientes. 

Si Archaefructus es en realidad una “proto-angiosperma”, esto 
.ndica que los ancestros de las plantas con fiores eran preference- 
Toente herbaceos y no lenosas, Archaefmctus fue descubierto junto 
con fosiles de peees y tiene estructuras bulbosas que pueden ser 
adaptadones acuaticas, lo que implies que, quizas, las angiosper¬ 
mas se originaron como plantas acuaticas. Los descubridores de 
Archae/ructus han sugerido que las plantas herbaceas de r&pido ere- 
timiento podrian haber vuelto al agua y prosperado en dicho 
ambiente, escapando de la competence con otras plantas con 
semillas, para volver a desarrollarse sobre la tierra mas tarde. 

Sin embargo, recientemente algunos paleobotanicos han dis- 
cutido esta interpretation. Muchos linajes derivados de las 


Una Flipdtests ‘Vvo-dcvo” de los origenes de las /lores 

En el capitulo 24 se discute cdmo el estudio de los genes del 
desarrollo aclara las hipdtesis de la evolution animal. Lo mismo 
sucede para las plantas con fiores. El botanico Michael Frohlich, 
del Museo de Historia Natural de Londres, uulizo el enfoque 
“evo-devo” -la sfntesis de la biologia evolutiva y de la biologia del 
desarrollo- para presemar una hipdtesis acerca de cdmo las 
estructuras productoras de polen y productoras de dvulos se 
combinaron en una fior unica. Propuso que los ancestros de las 
angiospermas Lenian estructuras productoras de polen y produc¬ 
toras de dvulos independientes. Entonces, como resultado de 
una mutation, los dvulos se desarrollaron en algunos microspo- 
rofilos, que evolucionaron en carpelos. 

Como Frohlich sostiene que la fior evoluciono principal- 
mente de la estructura reprodueiiva productora de polen 
(“masculina”) de una planta gimnosperma ancestral, su punto 
de vista se conoce como la hipdtesis “prtncipalmente masculi- 
na". Las evidencias que la sostienen se basan en comparacio- 
nes de genes que dieron lugar a fiores y corns, Los genes del 
desarrollo de las fiores estan generalmente relacionados con 
los genes de las gimnospermas productoras de polen. 
Tambien, eiertas mutaciones hicieron que las plantas con fiores 
desarrollen dvulos en los sepalos y petalos, lo que demuestra que 
la position de los ovulos puede cambiar con facilidad. Ai compa- 
rar los genes de las angiospermas y de las gimnospermas, los bota- 
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nicos estan poniendo a prueba la hipdtesis de Frohiich y otros 
mode los evo-devo del origen de las [lores. 

Diversidad de las angiospermas 

Desde sus humlldes comienzos en la era Mesozoica, las angios¬ 
permas se diversificaron en m^s de 250 000 especies que actual- 
mettle dominan la mayoria de los ecosislemas terrestres. Hasta el 
final de la decada de 1990, la mayoria de los taxon omistas dividi- 
an a las plarnas con (lores en dos grupos, basandose parcialmente 
en el numero de cotiledones, u hojas de la semilla en el embiidn. 
Las especies con un cotiledon se denominaron monocotiieddne- 
as T y aquellas con dos se Uamaron dicotiledoneas. Otras caracie- 
risticas, como k estrucLura de la hoja y de k flop tamfaien se 
urilizaron para definir los dos gmpos. For ejemplo, las monocoti- 
leddneas, por lo general, tlenen hojas con nervaduras paralelas 
Cpiense en la hoja de una graminea), mientras que las nervaduras 
de la mayoria de las dicotiledoneas tienen un patron reticular 


(piense en la hoja de un roble). Algunos ejemplos de monocotile- 
doneas son las orqufdeas, las palmeras y los cereales, como el maiz, 
el trigo y el arroz, Algunos ejemplos de dicotiledoneas son las 
rosas, los guisantes* los girasoles y los arces. 

Sin embargo, estudios recientes del DNA indican que, probable- 
merne, la distincidn entre monocotiledoneas y dicotiledoneas no 
refleja compleiamente las relaciones evolutivas. La mvestigacidn 
actual sostiene el punto de vista de que las monocotiledoneas 
forman un clado, pero revela que las restantes especies de angios¬ 
permas no son monofiteticas. La gran mayoria de las especies tra- 
didonalmente llamadas dicotiledoneas efectivamente forman un 
dado, actualmente conocido como eudicotiledoneas (dicotiledoneas 
Aerdaderas’), pero las demas actualmente estan divididas en varies 
pequerios linajes. Ties de estos linajes se denominan informalmente 
angiospermas basales, porque parecen inclutr a las plantas con [lo¬ 
res que pertenecen a los linajes mas antiguos. Olio linaje, conoddo 
como magnolidas, evolutiono mas tarde. La figura 31-12 propor- 
dona un panorama general de la diversidad de las angiospermas. 


Figura 30-12 

de la diversidad de las angiospermas 


ANGIOSPERMAS BASALES 


Actualmente se piensa que las angiospermas basales supewidentes abar- 
can tres pequenos linajes, que induyeti, aproximadamente, 100 especies. 
El linaje mas antiguo parece estar represeniado por Una sola especie, 
Arcibflfldlfl fridiopodu. Otros dos linajes supervidentes divergieron m£s 
tarde: un dado que incluye los nenufares y un dado formado por el anfs 
estrdlado y sus parientes. 


ARBOL HIPOTETICO DE LAS PLANTAS CON FLORES 
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Amboretia trichopoda. Este pequeno arbusto, 
que se encuentra sokmente en el Padfico Sur, 
en la isfa de Nueva Caledonia, puede ser el dnico 
superviviente de una de las ramas mas antiguas 
en la base def arbol de fas angiospermas. 
Amborella carece de vasos, que estan presentes 
en la mayoria de las angiospermas derivadas. 
Form a dos por cdulas de xilema distribuidas en 
tubos continues, los vases transportan el agua 
mas efidentemente que fas traqueidas. Su 
ausencia en Amborelfa indica que los vases 
evolucionaron despues del linaje que dio origen 
a la ramificacion de Amborefla 


Nenufar (Nymphaea "Rene Gerard"). Los 

nenufares son los miembros vivos de un 
dado que quiza solamente son precedidas 
por el linaje de Amborella. 


Anis estrellado (ttlicium fioridanum). 

Esta especie represents el tercer linaje 
supervivfente de las angiospermas basales 





MAGNOLIDAS 


Las magnolidas se cornponen de 8 000 especies, entre elks, las mas 
notables son ks magnolias, los kuretes y las plantas de pimienta negra. 
Hay especies herbaceas y lefiosas. Aunque comparten algunos rasgos 
primitivos con las angiospermas basales, como una disposition cidica 
de los organos florales caracteristica en lugar de una disposicidn heli- 
coidal, ks magnolidas estAn, en realidad, mas estrechamente emparen- 
tadas con las monocotileddneas y ks dicotiledoneas. 


Magnolia (Magnolia 

grandifhra )* Este miembro de la familia de 

las magnolias es una magnblida lenosa, Esta 

variedad de magnolia del sur r denominada 

"Gollat", tiene fllores muy grandes que 

pueden medir hasta alrededor de un pie de 

dkmetro. 
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Mas de una cuarta pane de las especies de las angiospermas son mono- 
:otited6neaSj aproxi madamente, 70 000 especies. Estos ejemplos repre- 
genian algunas de las familias mas grandes. 


Mas de dos tercios de las especies de angiospermas son eudicotiledPne- 
as, aproximadamente 170000 especies. Debajo se presema una muesira 
de su diversidad floral 



Orqutdea 

(Lemhogtossum 

ross/7) 



Palmera datilera pigmea o enana 
(Phoenix roebelenii) 



Cebada {Hordeum vulgare ), una graminea 


Caracterlsticas 
de las 

monocotiledoneas 


Caracteristicas 
de las 

eudicotiledoneas 



Embrion 


Un cotrieddn 



Dos cotiledones 



Nervaduras 

generalmente 

paralelas 



Tejido vascular 
disperso 



Nervaduras 
de las hojas 


Nervaduras 

generalmente 

reticuladas 


Tallos 



Tejido vascular 
generalmente 
dispuesto en un anillo 



5istema de rafces 
generalmente 
fibroso (ausencia 
de una rafz principal) 


Rakes 



Rafz prrmaria 
(rafz principal) 
generalmente presente 




Grano de polen 
con una abertura 



Crganos dorados 
generalmente en 
mCiltiplos de tres 


Polen 


Flores 



Grano de polen 
con tres aberturas 



firganos florados 
generalmente en 
mdltiplos de cuatro 
o cinco 


Amapola 
de California 
{Eschscholzia 
catifomica ) 




Rebollo 
o melojo 
(Qt/ercus 
pyrenaica) 



Escaramujo o rosa silvestre {Rosa canina) t una 
rosa si I vest re 
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Vinculos evolutivos entre las angiospermas 
y los animales 

Desde el memento que colonizaron la tierra, los animales 
siempre han influldo en la evolucion de las plantas terrestres y 
viceversa. Los animales que se arrastraban sobre el piso de los 
bosques crearon una presion selectiva que favoredo a las plantas 
que guardaban sus esporas y gametofitos iejos del suelo, fuera del 
alcance de la mayoria de los animales. Esta tendencia en las plan¬ 
tas puede a su vez haber favorecido la evolucidn del vuelo en los 
insectos, 

Este tipo de influenda evolutiva mutua entre espedes eon fre- 
cuencia es beneficiosa para ambas espedes. Por ejemplo, cuando 
las flores y los frutos evoludonaron en las angiospermas, algunos 
animales ayudaron a las plantas dispersando su polen y semillas. 
A1 mismo tiempo, los animales obtuvieron un beneficio al ali- 
mentarse del n£ctar, semillas y frutos de las plantas. 

Las reladones entre las plantas y sus polinizadores, probable- 
mente desempenaron un papel en el aumento de la diversidad de 
las angiospermas y de los animales (fig. 30-13). La mas extrema 
de estas reladones es la que existe entre espedes individuales de 
flores que solamente pueden ser polinizadas por una espede ani¬ 
mal. En Madagascar, por ejemplo, una especie de orquidea tiene 
un nectario de 28 cm de largo, de manera que ei nectar jsola- 
mente puede ser consumido por una polilla con una probdscide 
de 28 cm de largo! Esias adaptaciones vincukdas, incluyendo 
cambios gen^ticos en dos espedes, se describen como coevofn- 
ridn, que se comemara mas adelante en el capitulo 53, 

Sin embargo, la mayoria de las reladones son menos especifi- 
cas. Por ejemplo, las flores de una especie particular pueden atra- 
er preferentemente insectos en lugar de pajaros, aunque varias 
espedes diferentes de insectos pueden servir como polinizadores, 
A la in versa, una sola especie animal -una especie de abeja, por 


ejemplo- puede polinizar varias espedes vegetates. Pero incluso en 
estas reladones menos especificas, el color de la flor, la fragancia y 
la estructura, frecuememente, reflejan su especializaddn en un 
grupu taxonomico particular de polinizadores, como divetsas espe- 
cies de abejas o colibries. Otras influencias, como los animales que 
comen flores pero que no proporcionen polinizacidn, pueden tam- 
bien contribuir a explicar la diversidad de las flores. 

La evolucidn de las angiospermas ha contribuido particu- 
larmente a la gran variedad de especies de insectos, Pero la 
expansidn de las praderas durante los tiltimos 65 millones de 
arios tambien aumento la diversidad de los mamiferos rumiantes, 
como los caballos. Los pastos que son fotosintetizadores C 4 , se 
diseminaron porque la reduccidn de los niveies atmosfericos de 
C0 2 le confirio una ventaja selectiva a la fotosintesis de C 4 (v£ase 
capitulo 10), V, como usted teera en el capitulo 34, el desplaza- 
miento de los bosques a las praderas en Africa hace entre 10 y 
2 millones de anos fue un factor decisive en la evolucion de 
nuestro propio linaje. 




1. Se ha dtcho que un roble es la forma que tiene una bello- 
ta de iabricar mas hellotas. Elabore una explicacibn que 
incluya los siguientes t^rminos: esporofito, gametofito, 
Ovule, semilla, ovario y fruto, 

2. Compare y contraste el cono de un pirto y de una nor en 
euanto a estructura y funcion. 

3. Explique el uso de los terminos morcotodkdbnem* 
dicodMcmeas y eudkoUkddneas. 

V&inse tes rescues tas en el Apcndke A. 


Evaluation de concept os 



(a) Una flor pofinizada por abejas. 

Esta abeja esta recolectando el polen 
y el nectar (una soludOn azucarada 
secretada por las gfandulas de la 
flor) de una flor de retama escocesa 
(Cytaus scoparius). La flor tiene un 
mecanismo mediante el cual arquea 
los estambres parte la abeja y la 
empolva con polen, algo del cual se 
desprendera dentro del estigma de 
la siguiente flor que la abeja visite. 


(b) Una flor polinizada por los colibries. Ei 

pico y lengua largo y delgado de este 
cofibrl rufo (Seiasphorus rufus), permiten al 
animal atcanzar el nectar que algunas flores 
secretan en la prof undidad de sus tubes 
florales, Antes de que el colibrf se vaya, las 
anteras empolvan su pico y plumas de la 
cabeza con polen, Muchas flores que son 
polinizadas por pajaros son rojas o rosadas, 
colores a los cuales los ojos de las aves son 
especialmente sensibfes. 


(c) Una flor polinizada por animates nocturnos. Algunas 
angiospermas, como este cactus, dependen principalmente 
de los polinizadores nocturnos, incluidos los murcielagos, 
Algunas adaptaciones comunes de dichas plantas son 
flores grandes, de cobras daros r intensamente fragantes, 
de manera que los polinizadores nocturnos puedan 
localizarlas. 


A Fig, 30-13. Reladones entre la flor y sus polinizadores. 
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Concepto 


El bienestar humano depende en gran 
parte de las plantas con semillas 

A lo largo de esta unidad hemos destacado las formas en que 
los seres humanos dependen de varies grupos de organismos. 
N ingun grupo es mas importante para nuestra supervivencia que 
las plantas con semillas, En los bosques o en las granjas, las plan¬ 
ts con semillas son las fuentes clave de alimentos, combustible, 
madera y medicinas. Nuestra dependencia de ellas hace que sea 
criiiea la conservation de la diversidad de las plantas, 

Productos de las plantas con semillas 

t 

La mayor parte de nuestros alimentos provienen de las angios- 
permas. Apenas sets cereales -trigo s arroz, maiz, patatas, man- 
ii oca y batatas- propordonan el 80% de todas las calorias que 
:onsutnen los seres humanos. Tambien dependemos de las angios- 
renmas para atimentar al ganado del que se obtiene la came: se 
necesitan 2,177 g de granos para prodneir 453,6 g de carne ali- 
memada con granos, 

Los cultivos modemos son los productos de una explosion rela- 
'ivaniente reciente de cambio genetico, resultado de la selection 
artificial despu^s de que los seres humanos comenzai an a cultivar 
las plantas, hace aproximadamente 13 000 afios. Pam apredar la 
escab de la transformation, compare los tamanos de las plantas 
:dtivadas y sus parienies silvestres mas pequenas, como en el caso 
del maiz y el teocinte (v£ase fig. 38-14), A nivel gentiico, los den- 
::hcos tambien pueden extraer information sobre la domestication 
de plantas, comparando los genes de los cultivos con aquellos de 
sus parientes silvestres. Con el maiz, cambios dramaticos, como el 
rimento del tamano de la mazorca y la elimination de la cubierta 
dura alrededor de los nucleos de teocinte, pueden haber side ini- 
ciados con solo cinco mutaciones de genes. 

^Como cambiaron las plantas tan drasticameme en un tiempo 
rebtivamente corto? Durante miles de anos, los granjeros ban 
selecdomdO las semillas de las plantas con rasgos deseables (fru- 
is mas grander por ejemplo) para plantarlas en los cultivos de los 
in os subsiguientes. Pero los hombres tambien pueden estar culti- 
cando, sin saberlo, algunas otras plantas, como en el caso de las 
ilmendras silvestres. Las almendras comienen un compuesto 
zmaigo llamado amigdalina que repele a las aves y a otros anima- 
-:5 La amigdalina se degrada formando cianuro, por lo que comer 
un gran ntimero de almendras silvestres puede ser mortal. Pern las 
mutaciones pueden reducir el nivel de amigdalina, haciendo a las 
almendras mas dulces en lugar de amargas, Los pajaros salvajes 
comen almendras de los arboles con dichas mutaciones. De acuer- 
do con una hipotesis, los seres humanos pueden haber observado 
i los pajaros que comian las almendras, y luego las comieron ellos 
mismos t dispersando algunas semillas en sus heces. Las semillas 
cerminaron alrededor de los asentarrdentos humanos y crecieron, 
: jimando plantas con almendras mas dulces y menos peligrosas. 

Ademas de los cereales basicos, las plantas con flores proporcio- 
nan alimentos que no son de primera necesidad. Dos de las bebi- 
das m^is populares del mundo se obtienen de las hojas del te y de 
ios granos del cafe, y tambien puede agradecerle al arbol de cacao el 
mcao y el chocolate. Las especias o condimentos se derivan de dis- 
untas panes de las plantas, como las flores (clavo de olor, azafran), 
los frutos y semillas (vainilla, pimienta negra, mostaza, comino), las 
hojas (albahaca, menta, salvia) e inclusive la corteza (canela). 


Muchas plantas con semillas, tanto gimnospermas como 
angiospermas, son fuentes de madera, que esta ausente en todas 
las plantas vivientes sin semillas. La madera consiste en una acu- 
mulacion de celulas de xilema de pared gruesa (vease capitulo 
35). La madera es la fuente primaria de combustible para una 
gran parte del mundo y la pulpa de La madera, tipieameme deri- 
vada de las coniferas como los abetos y los pinos, se utiliza para 
hacer papel, Ademas, en todo el mundo, la madera continila 
siendo el material de construction mas utilizado. 

Durante muchos siglos, los seres humanos Lambien ban depen- 
dido de las plantas con semillas para obtener medicinas. Muchas 
culturas tienen una larga tradition en el uso de hierbas como 
medicamentos, y la investigacidn cientiRca ha identificado los 
compuescos secundarios relevances en muchas de estas plantas, lo 
cual condujo a la sintesis de medicamentos. Las hojas y la corteza 
de sauce, por ejemplo, se utilizaron desde tiempos muy antiguos 
como remedios para aliviar el dolor y estaban incluidas en las 
recetas del medico griego Hipocrates. En la dOcada de 1880, los 
cientificos atribuyeron las propiedades medicinales del sauce al 
compuesto quimico salicilina. Un derivado sintetico, el atido ace- 
tilsalicilico, es lo que denommamos aspirina. Aunque la qutmica 
modema facilita la sintesis en el laboratory, las plantas continuan 
siendo una importame fuente directa de compuestos medicina¬ 
les. En Estados Unidos, por ejemplo, alrededor del 25% de los 
medicamentos recetados contienen uno o mas ingredientes aetivos 
extraidos o derivados de las plantas, por lo general, de plantas con 
semillas, Otros compuestos se han descubierto redentemente en 
las plantas con semillas y luego se stmetizaron anificialmente, En 
el cuadro 30-1 se mencionan algunos de los usos medicinales de 
los compuestos secundarios de las plantas con semillas. 


Algunos medicamentos derivados 
de plantas con semillas 


Ejemplo de la Ejemplo 
Compuesto fuente de su uso 


Atropma 

Plama atropa de la 
belladonna (Atropa 
frcHadoma) 

Dilatacibn de la pupila 
en exploractones 
oculares 

Digitalina 

Dedatera (Digiialis 
purpurea) 

MedicaTneruo para el 
eorazOn 

Mentol 

Arbol de eucalipto 

Jngrediente eujarabes 
para la los 

Morfina 

Adormidera, o amapola 
del opio 

Alivio del dolor 

Quinina 

Arbol de dunchona 
(vease abajo) 

PrevenciOn de la 
malaria 

Taxol 

Tejo del Pacifico 
(Lots brevt/did) 

Medicamento para el 
cancer de ovario 

Tuboeurarma 

Planta del curare 

Relajante muscular 
durante la cimgfa 

Vinblastina 

Vincaperxinca hierba 
doneella {Vinca major) 

Medicamento para la 
kucemia 



Corteza def Srbol de cinchona, fuente de la quinina 
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Amenazas a la diversidad vegetal 

Aunque las plantas deben considerarse un recurso rertovable, 
no lo es la diversidad vegetal. El incremento explosive de la 
poblacion Humana y su demanda de espacio y recursos estan 
extinguiendo las especies vegetales a una velocidad que no tiene 
precedences. El problems es especialmeme grave en los tropicos, 
donde viven m&s de la mitad de los seres humanos y donde el 
crecimiento demografico es mas rapido. Cada ario se deforestan 
veinte millones de hectareas de bosque lluvioso tropical, un area 
alrededor del tamano del estado de Washington, una velocidad 
que eliminara completamente los bosques tropicales de la Tierra 
en 25 anos. La causa mas importante de esta destruccidn es la 
deforestation mediante tala y quema de los bosques para uso 
agricola (vease capitulo 55). Cuando el bosque desaparece, desa- 
parecen miles de especies vegetales. Una vez que una especie se 
extingue, ya no puede volver nunca mas. 

La pfedida de especies vegetales va acompariada, frecuente- 
mente, de la perdida de insectos y de otros animales del bosque 
lluvioso. Los investigadores estiman que la destruccidn del 
habitat en los bosques lluviosos y en otros ecosistemas esta per- 
judicando a cientos de especies cada ario. Esta velocidad es 
mas acelerada que en cualquier otro periodo, incluso mas 
rapida que las extinciones masiva$ de los periodos Permico y 
Cretaceo. Aunque el efecto es mayor en los tropicos, la amena- 
za es global 


Muchas personas tienen preocupaciones ericas sobre contri- 
buir a la extineibn de formas vivientes, Pero tambien hay razones 
practicas para estar preocupado con la perdida de la diversidad 
vegetal. Hasia ahora, hemos explorado los usos potenciales de 
solamertte una minuscula fraccidn de las mas de 290000 espe¬ 
cies vegetales conocidas. Por ejemplo, casi toda nuestra alimen- 
tacion se basa en el cultivo de solo dos docenas de especies de 
plantas con semillas. Y menos de 5 000 especies vegetales ban 
sido estudiadas como fuentes potenciales de medicamentos. El 
bosque lluvioso tropical puede ser un botiquin repleto de plan¬ 
tas sanadoras que podrian extinguirse antes de que ni siquiera 
sepamos de su existencia. Si comenzamos a considerar al bosque 
lluvioso y a otros sistemas como tesoros vivientes que solo pue- 
den regenerate lemamente, podrlamos aprender a aprovechar 
sus productos a una velocidad sostenible. ^Que mas podemos 
hacer para conservar la diversidad vegetal? Pocas preguntas son 
tan importances como feta. 


Evaluation de concept os 


I. Expliqiie por que es correcto considerar la diversidad 
vegetal como un recurso no renovable. 

Vianse Lis respuesms en d Apendice A. 


Revision del capitulo 


RESUMEN DE CONCEPTOS CLAVE 


Los gametofitos reducidos de las plantas con semillas 
estan protegidos en los ovulos y en los granos 
de polen 

Vemajas de los gametofitos reducidos (pp. 591-592). Los 
gametofitos de las plantas con semillas se desarrollan dentro de las 
paredes de las esporas retenidas en los tejidos del esporofito proge¬ 
nitor, que les proporciona proteccion y nutrientes. 

> Heterosporia: la regia entre las plantas con semillas (p. 592), 
Las plamas con semillas evolucionaron a panir de plantas que teni- 
an megasporangios (que producen megasporas que, a su vez, dan 
origen a los gametofitos femeninos) y microsporangios (que produ¬ 
cen microesporas que, a su vez, dan origen a los gametofitos mas¬ 
culinos), 

Ovulos y pro due cion de gametos femeninos (p. 592). Un ovulo 
se compone de un megasporangio, megaespora y el (o los) integu- 
mentos protectores, El gametofito femenino se desarrolla de la 
megaspora y produce uno o mas garnet os femeninos u ovoc^lulas, 

Polen y production de gametos masculinos (pp. 592-593). El 
polen, que puede ser dispersado por el aire o por animales, elimina 
la necesidad de agua para la ferrilizacion. 

La venlaja evolutiva de las semillas (p. 593). Una semilla es un 
embriOn de esporofito, junto con su suplemento de nutrientes, 
empaquetado en una cubierta proteaora. Las semillas son mas 
resistentes que las esporas y pueden dlstribuirse ampliamente por 
el viento o los animales. 


Conccplo 


Las gimnospermas tienen semillas “desnudas”, 
tipicamente dispuestas en conos 

> Las gimnospermas existentes incluyen a las cicadas, Ginkgo frilofra, 
gnetofitas y coniferas (pp. 593-595), 

Evolution de las gimnospennas (p, 596). Las gimnospermas apa- 
recen precozmeme en el registro fosil vegetal y dominan los ecosiste- 
mas terrestres de la era Mesozoica, Las plantas con semillas vivas 
pueden dividirse en dos grupos: gimnospermas y angiospermas, 

Ciclo de vida de un pmo con detallc (p, 596). La dominancia 
de la generation esporofitica, el desarrollo de semillas a partir de 
Ovulos fertilizados, y el papel del polen en la transference de game- 
los masculines a los ovulos son las caracteristicas clave de un ciclo 
de vida tipico de una gimnosperma. 


Conccplo 


Algunas adaptaciones rcproductivas de las 
angiospermas son las (lores y los frutos 

: * Caracteristicas de las angiospermas (pp. 598-601), Las flores, 
generalmente se componen de cuatro verticilios de hojas modifica- 
das; s^palos, petalos, estambres (que producen polen) y carpelos 
(que producen Ovulos). Los ovaries maduran formando frutos, que 
son transportados frecuentememe por el viento, agua o animales a 
nuevas localizaciones. En el ciclo vital de las angiospermas se pro¬ 
duce una doble fecundaciOn cuando un tubo polinico descarga dos 
gametos masculinos en el gametofito femenino (saco embrionario) 
dentro de un Ovulo. Un gameto masculine fecunda al gameto ferne- 
nino, mierttras que el otro se combina con dos nUcleos en la c£lula 
central del gametofito femenino e inida el desarrollo del tejido de 
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almacenamiento de trutrientes o endospermo. El endospermo nutre 
al embridn en desaiTollo. 

Evolution de las angiospennas (pp, 601, 602). AI final de la era 
Mesozolca se produjo una dispersion adaptaliva de las angiosper- 
mas Los estudios de los tdsiles y evo-devo ofrecen inditios del ori- 
gen de las Bores, 

Diversidad tie las angiospermas Cp- 602). Los dos grupos prim 
cipales de angiospennas son las monocotikdoneas y las eudlcotile- 
ddneas. Las angiospermas basales son menos derivadas. Las 
magnftlidas comparten los mismos rasgos con las angiospermas 
basales pern estan mas estrechamente emparentadas con las mono- 
eotileddneas y eudicotileddneas. 

> Vinculos evolutivos enire las angiospermas y los animates 
(p. 604). La polimzaciOn de las flores y la dispersion de las semi- 
lias por los anlmales son dos relaciones de importance en los eco- 
sistemas terrestres. 


Coneepto 


El bienestar humano depende en gran parte de las 
plantas eon semillas 

Produetos de las plantas con semillas (p. 605). Los seres 
humanos dependen de las plantas con semillas para su alimenta- 
cion, la obtencion de madera y machos medicamentos. 

Amenazas a la diver si dad vegetal (p. 606). La destruction del 
habitat est3 provocando la extintidn de rrmchas especies vegetales y 
de las especies ani males que elks sostienen. 


EVA LU AC ION DE CQNOpMlENTQS 


Autoevaluacion 

1. -En qud parte de una angiosperma se encuentia el megasporangio? 

a. En el estilo de la [lor. 

b. Produciendo una megaspora en el arquegonio del gametofito 
fememno. 

c. Encerrado en el estigma de una FI or. 

d- En el ovulo contenido en el ovario de una flor. 
e. Enpaquetado en sacos de polen en las anteras que se eneuentra 
en el estambre. 

2. Un Fruto frecueniemente es: 

a. Un ovario maduro. 

b. Un estilo engrosado. 

c. Un Ovulo aumentado de tamafio. 

d. Una ralz modificada. 

e. Un gametofito Temenino maduro. 

3. Con respecto a las angiospermas, £cual de las siguientes estructuras 
esta incomctamcnte apareada con su recuemo cromosOmico? 

a. Gameto femenino - n, 

b. Megaspora - 2 n. 

c. Microspora - n. 

d. Cigoto-2 n. 

e. Gameto masculino - n. 

4. ^Cual de las siguientes no es una caracteristica que distingue a las 
gimnospermas y a las angiospermas de las otras plantas? 

a. Altemancia de generaciones. 

b. Ovules. 

c. Integumentos. 


d. Polen. 

e. Gametofitos dependtentes. 

5. ^Cu4l de los siguientes rasgos no se comparte por la mayorfa de las 
angiospermas? 

a. Dos co tiled ones. 

b. Elementos vasculares. 

c. Rail principal. 

d. Grano de polen con tres aberturas. 

e. Hojas con nervaduras paralelas. 

6. Las gimnospermas y las angiospermas Eienen en comun todos los 
elementos, excepto: 

a. semillas. d. ovaries. 

b. polen. e. dvulos. 

c. tejido vascular. 

7-10. Haga eointidlr las caracteristicas derivadas detalladas a conti¬ 
nuation con los puntos de ramification correctos en el diagrama: 

a, Flores. c. Semillas. 

b. Embriones. d. Tejido vascular. 

Algas verdes Musgos Helechos Gimnospermas Angiospermas 

10 . 


9. 



Veanse las respuestas en el Apfndice A. 


lnterrelacioit evolmiva 

La historia de la vida ha sido marcada por varias extinciones masivas 
Por ejemplo, el impacto de un meteorito puede haber exterminado a 
los dinosaurios y a muchas formas de vida marina al final del periodo 
Ctetaceo (vease eapitulo 26). Los fosiies indican que las plantas sopor- 
taron mejor dsta y otras extinciones masivas. iQue adaptaciones pue- 
den haberks permindo a las plantas resistir estos desastres mejor que 
los anlmales? 


Problcmas cientificos 

Sugiera una manera de poner a prueba la hipdtesis de que una espe- 
cie particular de angiosperma es polinizada exclusivamente por esea- 
rabajos. 

Cicncia, tecnologia y socicdad 

^Por que los bosques lluviosos tropicales estin siendo destmidos a una 
velocidad tan alarmante? £Qu£ clase de Factores sotiales, tecnologicos y 
econdmicos son responsables de esto? La mayoria de los bosques en 
los pafses desarrollados del hemisferio norte ya ban sido talados, 
^Tienen derecho las nationes desarrolladas a pedir a las naciones en 
desarrollo en el hemisferio sur que detengan o retrasen la destruction 
de sus bosques? Defienda su respuesta. ^QuC clase de beneficios, 
incentivos o programas podrlan enlentecer la agresiOn de los bosques 
lluviosos? 
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£ Fig, 31-1- Dos especies de bongos que descomponen un tronco. 


Conceptos clave 


31-1 Los hongos son organismos heterotrofos que se 
alimentan por absorcion 

31-2 Los hongos producen esporas mediante ciclos 
vitales sexuales o asexuales 
31-3 Los hongos descienden de un protista unicelular 
flagelado y acuatico 

31-4 Existen diversos linajes de hongos 
31-5 Los hongos ejercen un fuerte impacto sobre los 
ecosistemas y sobre el bienestar humano 


Panorama general 


Hongos gigantescos 

S i caminamos a traves del Bosque National Malheur, en el 
este de Oregon, observaremos algunos grupos de hongos 
de miel (Armllaria ostoyae) esparcidos aqiu y alia, debajo 
de los altos arboles, Los hongos parecen mucho mas pequenos 
que los arboles pero, por extrano que parezca, en realidad esto 
no es asL Los hongos que vemos son solo una pequena porcidn 
de un unico y enorme bongo que se asoma por encima del suelo. 
5u red subterranea de filamentos se esparce a trav£s de 890 hec- 
tareas (8,9 km^) del bosque, una superficie mayor que 1600 esta- 
dios de ftitbol. Bas£ndose en su veloeidad de crecimiento actual, 
los tientificos estiman que este hongo, que pesa demos de tone- 
ladas, existe desde hace 2 600 ahos. 

Estos hongos de mid inocuos presentes en e! suelo del bos- 
que son un sinibolo de la extension del reino de los hongos, ai 
que no prestamos atencibn. La mayoria de nosotros apenas somos 
conscientes de la existeneia de estos eucariontes aparte de un 
encuemro ocasional con el pie de atleta o con un alimento en mal 
estado. Los hongos, sin embargo, son un componente enorme e 
importante de la biosfera. Su diversidad es asombrosa: se han 
descrito 100000 especies, pero se estima que en realidad existen 
I millon y medio de especies de hongos, Algunos hongos son 


unicelulares, pero la mayoria forman organismos multicelulares 
complejos, que, en muchos easos r incluyen a las estructuras que 
vemos en el suelo que conocemos como champinones o setas. 
Esta diversidad permitio a los hongos colonizar casi todos los 
habitats terrestres; se han encontrado esporas aereas a 160 km de 
altura. 

Los hongos son muy diversos y estan muy disperses, y ade- 
mas son esenciales para el buen funcionamiento de la mayoria de 
los ecosistemas terrestres. Descomponen las sustancias organicas 
y reciclan nut denies (fig. 31-1), lo que permite que otros orga¬ 
nismos puedan asimilar los elememos quimicos esenciales. Casi 
todas las plantas dependen de una relation simbibdea con los 
hongos, que ayuda a que sus rakes puedan absorber minerales 
del suelo. Tambien los seres humanos obtenemos beneficios de 
la action de los hongos en la agricultura y en la Ibrestacion, y 
estos son esenciales para la fabrication de diversos produetbs, 
desde el pan hasta los antibibticos. Pero una pequena parte de los 
hongos producen enfemiedades en plantas y animales. 

En este capitulo investigaremos la estructura de los hongos, 
estudiaremos los miembros del reino de los hongos y explicare- 
mos su importancia ecologies y comercial. 


Concepto 


Los hongos son organismos 
heterotrofos que se alimentan 
por absorcion 

Pese a su gran diversidad, los hongos tienen algunas caracte- 
rlsticas clave en comun, la mas importante es el mode en que se 
alimentan. 

Nutrieion y formas de vida de los hongos 

Al igual que los animales, los hongos son heterotrofos: no 
pueden sintetizar su propio alimento como las plantas y las algas. 
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Pero. a diferencia de los animates, los bongos no ingieren el ali- 
r.mto, sino que lo digieren del ambiente, gracias a la action de 
r rderosas enzimas hidrollticas, denominadas exoenzimas, que 
secretan al medio qne los rodea. Las exoenzimas degradan xnole- 
mlas complejas en compuestos organicos mas pequeflos que los 
" :ngos pueden absorber en su organismo y utilizer. 

Este mode de nutrition por absorcidn se relations con las 
ziversas formas de vida que presentan los bongos. Existen espe- 
. -:s de bongos descomponedores (llamados tambien saprobios), 
parasites y simbiontes mutualistas. Los bongos saprobios des- 
. mponen y absorben los nutrientes de materia organica no 
rriente, como troncos caidos, cadaveres de animates y restos de 
rganismos vivos. Los bongos parasitos absorben los nutrientes 
if las eelulas de hu£spedes vivos, Algunos bongos parasitos son 
"'iiogenos, como las especies que infectan los pulmones 
m man os y oiras especies responsables de cerca del 80% de las 
i ermedades de las plarnas. Los bongos mutualistas tambten 
: "s rben nutrientes de organismos huespedes, pero cumplen fun- 
. res que benefitian al huesped de alguna manera, como los 
. ngos que ayudan a las plan las a cap- 
ur minerales del suelo. 


la superficie total de absorcion, en vez de en incrementar la dr- 
cun ferencia de las mismas. Los micelios no son moviles; no pue¬ 
den correr, nadar ni volar en busca de alimento o pareja, Pero 
compensan su falta de motilidad extendiendo velozmente los 
extremes de las hifas hacia nuevos territorios. 

En la mayoria de los bongos, las hifas estan divididas en cdu- 
las por paredes Lransversales o tabiques. Los tabiques, por lo 
general, poseen poros suficientemente grandes como para per- 
mitir el paso de ribosomas, mitocondrias e incluso de los nude- 
os de una celula a otra (fig. 31-3a). Algunos bongos no poseen 
tabiques, Estos se conoeen como bongos cenotiticos, y se com- 
ponen de una mas a citoplasmatica continua que contiene cientos 
o miles de nucleus (fig. 31-3b). Esta condition cenodtica se 
forma por divisiones repetidas de los nucleus sin division del 
citoplasma. Esta description se asemeja a los mohos mucilagino- 
sos plasmodiales estudiados en el capitulo 28, que tambien estin 
Formados por masas citoplasmattcas que eontienen muchos 
nticleos. Debido a esta similitude antes se clasificaba a los mohos 
mucilaginosos como bongos; las comparaciones moleculares 


Estructura del cuerpo 
del hongo 

Algunos bongos son unicelulares y 
lonocen como levaduras. Sin embar- 
:; la mayoria de las especies fungicas 
r. multicelulares, La morfologia de 
r bongos multicelulares aumenta su 
zzpatidad de absorber nutrientes del 
■ :: mo (fig. 31~2>, Los cuerpos de 
.f hongos Forman una red de fila- 
--:r:os diminutos denominados hifas. 
Lss hifas se componen de paredes celu- 
•---f mbulares quehrodean a la mem- 
na plasmatica y al citoplasma de las 
.Luias, A diferencia de las paredes de 
.; ulosa de las plantas, las paredes de las 
. L as de los hongos eontienen quiti- 
ra un polisacarido compuesto de nitrb- 
: -i : de estructura Fuerte pero flexible, 
cue se encuentra tambien en el esque- 
r; externa de los insectos y de otros 

- rjTopodoSr 

Las hifas de los bongos Forman una 

- —'i. emretejida llama da micelio, que 
" xtea e infiitra a las sustantias de las 

- - v se alimenta el bongo. La estructura 

micelio maximiza la relation entre 
_ superficie y su volumen, lo que per- 
~_:e que la alimentation sea mas eft- 
:^z. En tan solo 1 cm* de un suelo 
rganico rico puede haber hasta 1 km 
: i hifas con una superficie total de mas 
i, 300 cm 2 de interfase con el suelo, 
L’n micelio crece con rapidez gracias al 
rransporte de proteinas y otras sustan- 
ms simetizadas por el bongo a traves 
_ : la corriente citoyMasmatica hacia los 

- ctremos de las hifas. El bongo concern 
m su energia y sus recursos en aumen- 
i: la longitud de las bifas y, por tamo, 



Micelio 


A Fig. 31-2. Estructura de un hongo multiceluiar. La fotograffa superior muestra fas estructuras 
sexuales, denominadas cuerpos fructfferos, del boleto comestible o bongo calabaza (Boletus edulis). 
La imagen inferior izquierda es una vista macrosoopica de un micelio que crece sobre aciculas de conk 
feras caidas, y en la fotografia inferior derecha se observe una vista microscopica de un micelio (MO). 



Pared celular 



Nijdeos L L 

Pared celuiar 


‘ " \ ^ Poro 

^Tabique 

\;0- 

Nucleos 

► Fig. 31-3. 

Estructura de las hifas. 

(a) Hifa tabicada 

(b) Hifa cenodtica 


capItulo 31 Hongos 609 



















iuego confirmaron que* en realidad, estos dos dados no se rela¬ 
tional emre si. 

Algunos hongos Lienen hi fas especializadas que les permiten 
alimentarse de animales vivos (fig, 31-4a). Otras especies tienen 
hifas especializadas denominadas bans tori os que les permiien 
peneirar en los tejidos de sus huespedes (fig, 31 -4b). Las rela- 
ciones beneficiosas murnas entre estos hongos y las raices de las 
planter se denominan micorrizas (del latm, mycdrtf&me, que 
signifies Varies del hongo 1 *). Los hongos micorrizogenos (hongos 
que fonnan micorrizas) ayudan a la planta a captar iones fosfato 
y otros minerals que las plantas no son capaces de captar por si 
solas, A su vez, las plantas proportionan al hongo nutrientes 
org^nicos. Existen varies tipos diferentes de hongos micorrizo¬ 
genos. Los hongos ectomicorrizogenos (del griego eklos. fuera) 
forman laminas de hifas sobre la superficie de la raiz y crecen 
tambien en los espacios extracelulares de la corteza de la raiz (fig. 
37-12a). Los hongos endomicorrizogenos (del griego entos, 


dentro) exrienden sus hifas a trav£s de la pared celular de la raiz 
y dentro de tubas formados por invaginaciones (extensiones 
hacia ademro) de la membrana celular (fig. 37-12b). En otro 
apartado de este capltulo nos referiremos con mayor detalle a 
este de hongos micorrizogenos. 


Evaluation dc conceptos 


1. Compare y contrasre el modo de nutrition de on hongo 
con la forma de alimentation del ser humano. 

2, Describa como se adapta la estructura de un hongo a su 
modo de nutricion. 

Viame ks respuestas en el ap&ndice A. 



(a) Hifas adaptadas para atrapar y matar a una presa. 

En Arthrobotrys, umhongo del suelo, algunas partes de las hifas est^n 
modificadas en forma de aro que pueden comprimir a un nematodo 
(gusano) en menos de un segundo. Luego, el hongo penetra en su 
presa con las hifas y digiere los tejidos internos (MEB), 


Pared 



Haustorfo celula vegetal 

(b) Haustorios, Los hongos mutualistas y los parasites forman hifas 
especializadas I fa m a das haustortos que pueden penetrar en las pa rede: 
ceJulares de los vegetafes. La membrana plasmatica separa a los 
haustorlos del citoplasma de fa ctiuta vegetal (color dorado oscuro). 

A Fig, 31-4, Hifas especializadas. 


Concept© 


Los hongos producen esporas 
mediante ciclos vitales sexuales 
o asexuales 

Los hongos se propagan produciendo un gran numero de 
esporas, de forma sexual o asexual. Por ejemplo, los u bejines* y 
estmeturas reproductoras de ciertos hongos, pueden iiberar billo- 
nes de esporas en explosiones en forma de nubes (fig. 31-18 d). 
Las esporas pueden ser transportadas por el viento o el agua a 
grandes distancias y, si aternzan en un sitio hurnedo en donde 
haya alimento, gerrainan y producen nuevos micelios, Para apre- 
ciar la efectividad de las esporas en la dispersion de los hongos, 
deje un trozo de melbn expuesto al aire, En aproximadamente 
una semana vera micelios vellosos que ban crecido a partir de las 
esporas microscopicas que caen constantemente sobre el trozo de 
melon. 

En la figura 31-5 se generalizan los distintos ciclos de vida 
que pueden product? esporas de hongos. En esta section exa- 
minaremos los aspectos generales de los ciclos de vida sexual y 
asexual de los hongos. En este capitulo Lambien examinaremos 
mas de cerca los ciclos de vida de algunos tipos especificos de 
hongos. 

Reproduccion sexual 

Los nticleos de las hifas y las esporas de la mayoria de las 
especies son haploides, a exception del estadio diploide transi- 
torio que se produce durante el ciclo de vida sexual. Por lo gene¬ 
ral, la reproduccion sexual del hongo comienza cuando las hifas 
de dos micelios diferentes tiberan moleculas de serialization sexual 
denominadas feromonas. Si los micelios son de distintos tipos 
de apareamientos, las feromonas de cada uno se unen a los 
receptores de la superficie del otro, y las hifas se extienden hacia 
la fuente de donde provienen las feromonas. Al encontrarse, las 
hifas se fusionan, Esta “prueba de compatibilidad” contribuye a 
la variation genetica, al evitar que se fusionen hifas del mismo 
micelio o de micelios geneticamente. identicos. 

La union del citoplasma de los dos micelios progenitores se 
conoce como plasmogamia. En muchos hongos, los nucleos haploi¬ 
des aportados por cada progenitor no se unen de forma directa. 
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▲ Fig* 31-5, Cklo de vida genera I izado de los hongos. Mucbos hongos -aunque no todos- se 
'eoroducen de forma sexual y asexual. Algunos se reproducen solo sexualmenfe y otros solo ase~ 
«.jalmente. 


cion mitbtica de las esporas, que se pue¬ 
den esparcir en e) aire <ra*b£§ua. Algunas 
especies solo se reproducen de forma 
asexual. A1 igual que en la reproduction 
sexual, los procesos de reproduceidn ase¬ 
xual varian ampliamente emre los distin- 
tos hongos, 

Algunos hongos que se reproducen de 
forma asexual crecen formando nioho, El 
moho se ve con frecuencia en la corina, 
donde forma una cubierta pilosa sobre la 
fruta, el pan u otros alimemos (fig. 31- 
6). El mo ho se transfonna rapidamente en 
micelios y produce esporas. Muchas 
especies que pueden crecer como mohos 
tambien se pueden reproducir de forma 
sexual si entran en contacto con otros tipos 
de apareamiento, 

Otros hongos asexuados son las Ieva- 
duras. Las levaduras viven en habitats liqui- 
dos o humedos, entre ellas, la savia vegetal 
y los tejidos animates. En lugar de produ- 
dr esporas, las levaduras se reproducen 
de forma asexual por division celular sim¬ 
ple o por desprendtmiemo de pequenos 
“brotes celulares” de una celula progenito¬ 
rs (fig. 31-7). Algunas especies de leva- 


- r - cambio, hay partes del micelio que contienen nucleos genbti- 
camente difeTentes que coexisten. Este tipo de micelio se deno- 
runa heterocarion (que signifies ^nucleos diferentes”). En 
algunas especies, los micelios heterocariontes forman mosaicos 
in tos que los distintos nucleos se ubican en distihtas partes de 
i red. En otras especies, los distintos nucleos se mezclan e inclu- 
: pueden tncercambiar cromosomas y genes en un proceso sinii- 
-u al entrecruzamiento (vease el capftuio 13). 

En algunos hongos, los nucleos haploides se disponen en 
rates en cada cblula, uno de cada progenitor, Este tipo de mice- 
---• es dicarionte (que significa dos nudeos), A medida que crece 
-n micelio dicarionte, los dos nucleos de cada celula se dividen 
-- tandem (en series) sin fusionarse. 

Pueden transcurrir horas, dias o incluso siglos emre la plas- 
-v.'gamia y el siguieme paso del cicio sexual, la cariogamia. 
Durante la cariogamia, los nticleos haploides sp ort ados por ambos 
rrogemtores se fusionan y producen celulas diploides, Los cigo- 
ms y otras estructuras transitorlas se forman durante la carioga- 
nia, que es el unico estadio diploide en la mayoria de los 
hongos. La meiosis restaura la condicibn haploide, y entonces, el 
micelio produce estructuras reproduettvas especializadas que 
producen y dispersan las esporas. 

Los procesos sexual es de cariogamia y meiosis generan una 
variation genetica extensa, que es un requisite importante para 
.a adaptation evolutiva (puede ver una resena sobre el modo en 
cue el sexo puede aumentar la diversidad genetica en una pobla- 
^ibn en los capitulos 13 y 23). Los organismos heterocariontes 
tambien poseen algunas de las ventajas de la siiuacion diploide, 
ya que un gemma haploide puede compensar las mutaciones 
nocivas que ocurren en el otro. 

Reproduccion asexual 

Adernas de la reproduccion sexual, muchos hongos se pueden 
reproducir de forma asexual. Se producen clones por reproduc- 



A Fig. 31-6. PenidHium, un moho que se encuentra con frecuen- 
cia como saprobio en los alimentos. Las estructuras agrupadas en 
forma de panes que se observan en MEB son conidios, que participan 
en la reproduccibn asexual. 


► Fig. 31-7. La levadura 
Saccharomyces cerevisiae en 
varios estadios de gemacion 
(MEB). 
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duras pueden crecer tambien como micelios filamentosos, segdn 
la disponibilidad de nutrientes. Las levaduras tambien se pueden 
reproducir en forma sexual. 

Muchas mohos y levaduras no tiener un estadio sexual cono- 
cido. Los bidlogos que estudian los haftgos, los micologos, Ha¬ 
inan a estos bongos deuteromicetos \%\ sufijo mtcefo significa 
“bongo") u bongos imperfectos (en botanica se uiiliza el t£rmh 
no “ perjecto ” para referirse a los estadios sexuales del ciclo de 
vida). Cuando se descubre un estadio sexual en un denommado 
deuteromiceto, se clasifica a la espede en un filo determinado, 
segun el tipo de estructuras sexuales que forma. Ademas de bus- 
car estadios sexuales poco conocidos en estos hongos no asigna- 
dos, los micologos tambien pueden valerse de tecnicas geneticas 
para identificar la taxonomia. 


► Fig. 31-8. Fosil do hifas y 
esporas de un hongo del perio- 
do Ordovicico (hace unos 460 
mi Hones de anos; MO) 



l-1 

50 pm 


Evaluation de con cep los 


En terminos de haploidia [rente a diploidia, ^en que se 
diferendan los ciclos de vida del ser humane y de los 
hongos? 

Usted toma una muestra de DNA de dos champinones 
que creeen en su jardin en zonas opuestas y descubre 
que son identicas. Indique dos hipotesis que puedan 
explicar esto de forma razonable. 

V&onse las respuestas en d Apmdice A, 


Concepto 


Los hongos descienden de un 
protista unicelular flagelado 
y acuatico * 

Los datos obtenidos de la paleontologia y de la sistemitica 
molecular nos revelan la evolucidn precoz de los hongos. Los sis- 
tematicos reconocen a los hongos y a los animales como reinos 
hermanos* En otras palabras, los hongos y los animales estan mas 
relacionados entre si que con los vegetales y con otros organis- 
mos eucariontes. 

Ei origen de los hongos 

La sistematica filogenetica sugiere que los hongos ban evolu- 
cionado a partir de un ancestro flagelado. La mayoria de los hon¬ 
gos carecen de flagelos. Sin embargo, los quitridios, considerados 
los primeros hongos en divergir (a los que nos referiremos mas 
adelante en este capitulo) poseen flagelos. Ademas, la mayoria de 
los protistas que companen un antecesor comun con animales y 
hongos tambien poseen flagelos. Estos ires grupos de eucarion¬ 
tes -los hongos, los animales y sus parientes protistas- se deno 
minan opistocontos, miembros del clado Opisthokonta, Este 
nornbre se refiere a la ubicacidn posterior (opistho) del flagelo en 
estos organismos. 

Los datos filogeneticos sugieren tambien que el ancestro de 
los hongos era un organismo unicelular. begun otros indicios, los 
animales estdn mas relacionados con un opistoconto unicelular 
que con los hongos, y esto sugiere que los animales y los hongos 


deben haber evolucionado hacia organismos pluricelulares de 
forma independiente, a partir de distintos ancestros unicelulares. 

Basandose en el analisis del reloj molecular (v£ase cap. 25), los 
cientificos estiman que los ancestros de los animales y los bon¬ 
gos se diferenciaron en dos linajes separados hace 1500 millones 
de anos. Sin embargo, los fbsiles de hongos mas antiguos tienen 
solo 460 millones de anos (fig. 31-8) Una posible explication 
de esta discrepancy es que los ancestros microscopicos de los 
hongos tenestres no se fosilizaron. 

El desplazamiento a la tierra 

Es probable que gran parte de la diversidad de los hongos que 
observamos en la actualidad haya tenido su origen filogenetico a 
partir de una radiacidn adaptativa cuando los seres vivos eomen- 
zaron a colonizar el medio terrestre. Los fosiles de las primeras 
plantas vasculares conoddas del periodo Silurico tardio contie- 
nen evidences de micorrizas, una relation simbiotica entre plan¬ 
tas y hongos subterraneos que explicamos antes. Es probable que 
las plantas hayan existido en esta relacidn simbidtica desde los 
primeros periodos de colonization de la tierra. 


Evaluation de con cep los 


1* £Por que los hongos se clasifican como opistocomos 
aunque la mayoria de ellos carecen de flagelos? 

2. Explique el significado evolutivo de la presencia de 
micorrizas en las pnmeras plantas vasculares, 

Vianse fas respuestas en el Apendice A . 


Concepto 


Existen diversos linajes de hongos 

En la actualidad se esta investigando la filogenia de los hon¬ 
gos. En la d£cada pasada, el analisis molecular permitid aclarar 
las relaciones evolutivas entre los distintos grupos de hongos, 
aunque aun existen areas de incertidumbre. En la figura 31-3 
se presenta una version simplificada de una hipotesis actual de la 
filogenia de los hongos. En esta section examinaremos cada uno 
de los principals grupos de hongos identificados en este arbol 
filogenetico. 
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Quitridios corl micorrizdaenos con forma en ' orrTla 



A Fig. 31-9. Filogenia de los hongos. La mayona de los micblogos 
actualmente reconocen cinco filos de hongos. La sistem^tica molecular 
nos brinda informacidn acerca de las relaciones entre estos fslos; las ramas 
discontinuas indican los grupos considerados parafMticos (fig. 31-11), 


Los hongos clasificados en el filo 
Chytridiomycota, denominados qui¬ 
tridios, viven en lagos y en el suelo. 
Algunos son saprobios, otros parasitan 
a protistas, plantas o animates. 

Las evidences moleculares apoyan 
la hipotesis de que los quitridios se 
diferenciaron en etapas lempranas de 
la evoluciOn de los hongos. Al igual 
que otros hongos, los quitridios tienen 
paredes celulares de quitina y tambien 
comparten ciertas enzimas funda- 
mentales y vfas metabolicas con otros 
grupos de hongos, Algunos quitridios forman colonias con hifas, 
mientras que otros existen como cdulas esfericas unicas. Pero los 
quitridios son los unices hongos que tienen esporas Qageladas, 
Llamadas zoosporas (fig. 31-10). 

Hasta hace poco tiempo, los sistematicos pensaban que los 
hongos habian perdido sus flagelos una sola vez en su historia T 
tras la diferenciacidn de los quitridios de otros linajes. Sin embar¬ 
go, los datos moleculares indican que algunos “quitridios” en 
realidad estan m&s relacionados con otro grupo de hongos, los 
zigomicetos. Si esto fuera cierto, los hongos habrian perdido 
los flagelos en mas de una ocasidn durante la evolucion (fig. Bi¬ 
ll). Por este motivo, muchos sistematicos consideran que los 
fibs Chytridiomycota y Zygomycota son parafitericos (compare 
las figuras 31-9 y 31-11). 


Quitridios 




A Fig. 31-10. Quitridios. Del cuerpo fructffero globular del quitridio 
brotan hifas ramificadas (MO), Recuadro: Los quitridios poseen un esta- 
dio flagelado denominado zoospora (MET). 


Glomeromicetos, 

Zigomicetos y otros quitridios ascomicetos 
-^--^ y basidromicetos 
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A Fig. 31-11* Multiples perdidas de flagelos en ta evolucion. Los 

estudios filogeneticos indican que el ancestro comim de los hongos pose- 
la flagelos, que se perdieron de forma independiente en distintos Itnajes. 


Zigomicetos 



Se concern cerca de 1 000 especies 
de zigomicetos (hongos del filo 
Zygomycota) , que tienen muy diversos 
tipos de vida, Este filo incluye mohos 
de crecimiento ripido que son respon- 
sables de la putrefaccion de productos 
almacenados como meloco tones, fre- 
sas y batatas. Otros zigomicetos viven 
como parasites o como simbiontes 
comensales (neutros) de animates, 

El ciclo de vida de Rhi^opus s to- 
lonijtr (moho negro del pan) es 
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tipico de los zigomicetos {fig. 31-12), Las hifas horizontales 
se esparcen sob re el alimento, penetran en el y absorben los 
nmriemes. Las hifas son cenociticas y poseen tabiques solo en 
el sitio en que se forma n cdulas reproductoras. En la fase ase¬ 
xual se desarrollan esporanglos negros bulbosos en los extre- 
mos superiores de las hifas. En cada esporangio se desarrollan 
cientos de esporas haploides que se dispersan en el aire. Las 
esporas que llegan a un alimento humedo germinan y forman 
nuevos micelios. Algunos zigomicetos, como Pitefactfus, pue- 
den incluso dirigir sus esporanglos hacia zonas donde las condi- 
ciones de asocian con buenas fuentes de alimemos (fig. 31-13). 

Si las condidones ambientales se deterioran, por ejemplo, si 
el Kongo consume todo su alimento, Rhizopus es capaz de 
reproducirse sexual me nte. Los progenitores en una union 


sexual son micelios de disLintos tipos de apareamiento y pose¬ 
en marcadores qulmicos diferernes, aunque pueden parecer 
identicos. La plasmogamia produce una estructura firme deno- 
minada zigosporangio, en donde se produce la cariogamia y 
luego la meiosis. El zigosporangio representa el estadio del 
cigoto (2n) en el ciclo vital, pero no es un cigoto en el sentido 
usual que conocemos (es dedr, una celula con un ntieleo 
diploide). El zigosporangio es una estructura multinudeada. Al 
comienzo es heterocarionte, con muchos nudeos haploides de 
ambos progenitores; despues de la cariogamia posee muchos 
nudeos diploides. 

Los zigosporangios son resistentes al congelamiento y a la 
deseeadon y son metabdlicamente inactivos. Cuando mejoran las 
condiciones, el zigosporangio se divide por meiosis, germina en 
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O Los micelios poseen diverse* 
tipos de apareamiento 
(deslgnados con +, con 
nudeos rojos, y con con 
nLicleos azules). 


Haploide (n) 
Heterocarionte (n + n) 
Diploide (2n) 


© Los micelios vecinos de dlstintos tipos de 
apareamiento formarrextensiones de sus hifas 
separadas por tabiques Ifamadas gametangios; 
cada una de ellas encierra varies nudeos haploides. 


© Se forma un 
zigosporangio 
heterocarionte que 
contiene 

multiples nudeos 
haploides 
de ambos 
progenitores. 


PLASMOGAMIA 


Tipo de 4 Gametangios con 

apareamiento (+) I ^ nudeos haploides 

* apareamiento (-) 


Crecimiento 
de Rhizopus 
en el pan 


Zigosporangio x 
joven (heterocarionte) 


© Las esporas 
germinan y crecen 
form an do nuevos 
micelios. 


REPRODUCGON 

SEXUAL 


© Los micelios tambien pueden repil % a 
ducirse de forma asexual formando 
porangios que producer* esporas hap!®S 
des genetlcamente tdenticas. 


Dispersion 
y germination 


Zigosporangio 

(heterocarionte) 


CARIOGAMIA 


Esporangio 


© El esporangio disperse 
las esporas haploides 
genetlcamente diversas. 


© Esta celula desarrolla 
una cubferta rugosa de 
NOcleos P ared gruesa que puede 
diploides res ^ tir durante meses en 
ambientes secos y otras 
\ condidones desfavorables. 


Esporangios 


REPRGDUCCIOIM 

ASEXUAL 


MEIOSIS 


Dispersion 
y germinaddn 


© Cuando las condidones son favora- 
bles, se produce la cariogamia, seguida 
de la meiosis. 


Micelio 


A Fig, 31-12. Ciclo de vida del zigomiceto Rhizopus stobnifer 
(moho negro del pan). 


© El zigosporangio sale de 
su letargo y germina en un 
esooranqio corto. 
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4 Fig, 31-13. Pilobolus dirig iendo sus esporangios. Este zfgomi- 
ceto descompone el estiercol animal. El micelio tnclina sus hifas ffenas 
oe esporas hacia la iuz brillante, donde es mas probable qua crezca e! 
cesped. luego, el bongo dispara sus esporangios como un canon a una 
v stantia de hasta 2 m. Los animates que pastan, como las vacas, ingie- 
el hongo al alimentarse con el pasto y luego esparcen las esporas 
con las heces. 


cm esporangio, y libera esporas haploides geneticamente diversas 
cue pueden colonizar un nuevo sustrato. 


Microsporidf 05 

Los microsporidios son parasiios unicelulares de animales y 
rroiistas {fig- 31-14). A menudo se utilizan en el control bio- 
ogieo de plagas de insectos, Los microsporidios no infeetan a 
’.os seres humanos en condiciones normales, pero represents 
un nesgo para las personas infectadas por HIV y otras afeccio- 
nes que afecian al sistenia inmune. 

Los microsporidios se diferencian de la maycria de los euca- 
nontes en muchos aspectos, Por ejemplo, no poseen mitocondrias 
_ : nvencionaIes. Como consecuencia de esto, los microsporidios 
tueron siempre un misterio taxonomico, y algunos investigado- 
res los eonsideraban una estirpe ancestral de eucariontes. Sin 
embargo, en los ultimos anos se ha dilucidado que los micros- 


► Fig, 31-14. 
Celufa eucarion¬ 
te infectada con 
microsporidios. 

Jna gran vacuola 
dentro de esta 
celuta hu£sped 
eucarionte con¬ 
vene esporas y 
formas de desa- 
'olio del parasito 
Encephalitozoon 
sntestinalis (MET). 



Espora 


Nucleo de 
la celula 
huesped 


Mlcrosporidio 
en desarrollo 


poridios no son eucariomes primitives, sino parasitos muy 
especializados. En 2002 1 Bryony Williams y sus colaboradores 
descubrieron en el Museo Natural de Londres que los micros¬ 
poridios en realidad tienen organulos diminuLos derivados de 
las mitocondrias. Mientras tan to, las comparaciones molecu la¬ 
res revelaron que los microsporidios est£n mas relacionados 
con los bongos que con cualquier otro organismo eucarionte. 
En un analisis realizado en 2003 se obtuvieron datos que 
sugieren que los microsporidios pueden clasificarse como 
zigomicetos. 

Los microsporidios demuestran los cambios extraordinarios 
que pueden producirse en un organismo que se adapta a la 
forma de vida parasitaria. En este caso, estos organismos per- 
dieron casi toda similitud con el resto de los bongos. 


Glomeromicetos 


Los glomeromicetos, bongos 
asignados al filo Glomeromycota, 
se eonsideraban zigomicetos. Pero 
el analisis de demos de genomas 
de bongos indica que los glomero¬ 
micetos forman un dado indepen- 
diente (grupo monofiletico). Pese 
a su numero pequeno -solo se ban 
identificado 160 especies hasta la 
fecha- los glomeromicetos son un 
grupo im por tame desde el punto 
de vista ecologico, Todos los glome- 
romicetos forman un determinado 
tipo de endomicorriza denominado micorriza arbuscular 
(fig, 31-15) Los extremos de las hifas, que se introducen en 
las celulas de las raices de las plantas, se ramtfican en estruc- 
turas diminutas llamadas arbusculos. Cerca del 90% de las 
plantas tienen esta asociacion sirnbkmca con los glomeromi¬ 
cetos. 



2,5 pm 

l~-I 



A Fig. 31-15. Mkorrizas arbusculares, Los glomeromicetos forman 
endomicorrizas con las raices de las plantas y les suministran minerales 
y otros nutrientes a las raices. Esta imagen por MEB ilustra las hifas 
ramificadas -un arbustulo- de Glomus mosseae que penetran en una 
celula de [a raiz empujando la membrana (se someth la raiz a un trata- 
miento para eliminar el citoplasma). 
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Ascomicetos 

Los micologos ban descrito mds 
de 32 000 especies de ascomicetos 
(bongos del filo Ascomycota) en 
una varied ad de habitats marinos, 
de agua dulce y teirestes. La caracte- 
ristica que define a los ascomicetos 
es la produccion de esporas sexuales 
en sacos o ascos; comunmente se 
denominan hongos con saco. A 
diferencia de los zigomicetos, la 
mayorta de los ascomicetos desarro- 
llan su estadio sexual en cuerpos 
Fructiferos o ascocarpos, de lama- 
nos variables, desde microscopicos hasta macroscdpicos. En los 
ascocarpos se encuentran los ascos que 
forman esporas, 

Los ascomicetos varian en tamano y 
complejidad desde levaduras unicelula- 
res hasta elaborados hongos en copa y 
colmenillas (fig. 31-16). Eiltre eilos se 
incluyen algunos de los patdgenos mas 
devastadores de las plantas, a los que 
nos referiremos mas adelante en este 
capltulo, Sin embargo, muchos ascomi¬ 
cetos son saprobios importances, en espe¬ 
cial. de sustancias vegetales. Mas del 
40% de todas las especies de ascomicetos 
viven formando asociaciones simbioticas 
con aigas verdes o cianobacterias, deno- 
minadas liqnenes, Algunos ascomicetos 
rorman micorrizas con plantas. Otros 
viven entre las c^lulas mesofilas en las 
hojas y liberan compuestos tdxicos que 
ayudan a proteger a la planta de la 
accidn de los insectos. 

Lfno de los ascomicetos mas estudia- 
dos es Neurospora crassa, un moho del 
pan (Fig, 31-16d), Neurospora crece con 
facilidad en el pan, pern, en estado sal- 
vaje, se encuentra tambien en zonas de 
vegetacion quemada, Como explicamos 
en el capltulo 17, en la d^cada de 1930, 
los biologos utilizaron Neurospora para 
formular la hipotesis de un gen-una 
enzima. En la actualidad, este ascomice- 
lo sigue siendo un organismo modelo; 
en 2003 se publico su genoma comple¬ 
te, El genoma de este bongo diminuto 
tiene 10 000 genes, jtres cuartos del 
tamano del genoma de Drosophila y un 
tercio del genoma humane! Sin 
embargo, el genoma de Nmrospora es 
relaLivamente compacto y posee pocos 
segmentos de DNA no codificante, que 
ocupan gran parte del espaeio en el geno¬ 
ma humano y de muchos otros eucarion- 
tes , Los bio logos encontraron in didos 
de que Neurospora tiene un sistema de 
defensa del genoma que evita la acu- 
muIaciOn de “DNA basura” en niveles 
daninos. 


Si bien los ciclos de vida de los diversos grupos de ascomi- 
cetos difierert en el detalle de sus estructuras y procesos repro- 
duciivos, existen ciertos elementos en comun, Los ascomicetos 
se reproducen asexualmente, produciendo un numero enorme 
de esporas asexuales llamadas conidi os (fig. 31-17). Los coni- 
dios no se forman dentro de los esporangios, como las esporas 
asexuales de la mayoria de los zigomicetos, Se producen de 
forma externa en los extremes de hifas especializadas llamadas 
eonidibforos, a menudo en grupos o en largas cadenas, y de alii 
se dispersan por acciort del vienio. Los conidios pueden parti- 
cipar tambien en la reproduccion sexual, Fusionandose con 
hifas de un micelio de otro tipo de apareamiento, como en el 
caso de Neurospora (fig. 31-17). 

Despues de la fusion de dos tipos de apareamiento diferen- 
tes se produce la plasmogamia. La bolsa que no tiene tabique, 
o ascogonio, ahora es heterocarionte* El ascogonio cenodtico 


(a) Los ascocarpos (cuerpos fructiferos) en forma 
de copa de Aleuria aurantia le dan a esta especie el 
nombre de peztza cascara de naranja. 


(b) EJ ascocarpo comestible de 
Morchdla esculents, la suculenta 
morilla, a menudo se encuentra 
en las huertas debajo de los 
Wholes. 


10 pm 


(c) Tuber melanosporum es una trufa, un ascocarpo que crece 
debajo de ia tterra y emite un fuerte olor, Estos ascocarpos 
han si do desenterrados y el del centra estd cortado en 
forma horizontal. 


(d) Neurospora crassa se alimenta 
como un moho del pan y de 
otros alimentos (MEB). 


▲ Fig, 31-16. Ascomicetos (hongos con bolsa). 
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i -;ende hifas divididas por tabiques y se format! celulas dica- 
" :mes, cada una con dos nucleos haploides que representan 
i ^mbos progenitores. Las celulas de los extremos de estas 
dicariontes se convierten en ascos. Demro de un asco, 
if dos genomas de los progenitores se combinan mediante 
.-nogamia y por meiosis se forman cuatro nucleos con dis~ 
nto contenido genatico. Esto va seguido de una division 
- i jiica en la que se forman ocho ascosporas, En muchos 
.si is, las ocho ascosporas se alinean en hilera en el orden en 
_ _e se foraiaron a partir de un solo nucleo cigdtico. Las ascos¬ 


poras se desarrcllan demro del ascocarpo y, finalmente, son 
liberadas. 

A diferencia del ciclo de vida de los zigomicetos, los ascomi- 
ceios (y tambien los basidiomicetos) tienen un estadio dicarion- 
te prolongado que les proporciona una mayor oponunidad para 
la recombination genetica, For ejemplo, en algunos ascomicetos, 
ciertas celulas dfeaiSomes se fusionan repetidas veces, recombi- 
nando los genomas. De esta manera se obtiene una multitud de 
descendencia genetlcamente diferente a partir de un solo apare- 
amienio. 



© Los micelios de losascomicetos 
tambien se pueden reproducirde 
forma asexual mediante la produc- 
cidh de conidios haploides. 


O Neurospora puede reproducirse sexualmenn 
mediante la produccidn de hifas especializadas. 
Los conidios de tipo de apareamiento opuesto 
se fusionan con estas hifas. 


Haploid (n) 
Dikaryotic (n +n) 
Diploid (2r?) 


Conidios; tipo de 
apareamiento (-) 


Germination 


Tipo de 

apareamiento (+; 


REPRODUCClbNS' 

ASEXUAL 


Miceiio 


PLASMOGAMIA 


Se desarrolla 
asco dicarionte 


Asco - 

(dicarionte) 


Ascogonio 


Conidioporo 


Hifas dica 
riontes 


REPRODUCCI6N 

SEXUAL 


CARIOGAMJA 


Germination^ 


Ntideo 

diploids (zlgoto) 


Dispersion 


© Se produce carlo- 
gamia dentro del ascc 
y se forma un 
nucfeo diploide* 


© Los ascos en desarro- 
llo se encuentran 
dentro de un ascocarpo, 
_as ascosporas se liberan a 
= \ierza del asco a traves de 
-* a abertura en el ascocarpo. 

ascosporas que germ man 
can grigen a nuevos micelios. 


Cuatro 

nucleos 

haploides 


MEIOSIS 


Ascocarpo 


© El nucleo diploide se divide 
por meiosis, y da Jugar a cuatro 
nucleos haploides. 


© Cada nudeo haploide se divide una 


vez por mitosis y se forman ocho mkleos. 
Alrededor de los nudeos se desarrollan 
las paredes celulares y se forman 
ascosporas (MO). 


a Fig. 31-17. Gclo de vida de Neurospora crassa, un ascomiceto. 
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Basidiomicetos 


(a) Matamoscas (Amanita muscaria) t 
una ©specie de seta f recuente en tos 
bosques de con if eras del hemisferio 
norte 


Los basidiomicetos pertenecen al 
filo Basidiomycota e incluyen cerca de 
300 000 hongos, entre ellos bongos 
en repisa y champinones (fig* 31- 
18) Este filo incluye tambien mohos, 
bongos mutualistas que forman mico- 
rrizas y dos grupos de parasitos vege- 
Lales muy destructives, la roya y el 
carb6n o tizon. El nombre del filo deri- 
va del termino basidium (en ktin 
"pequeno pedestal"), una celula en k 
que se produce un estadio diploide 
transitorio durante el ciclo de vida del 
bongo. La forma de maza del basidio 
dio origen al nombre de bongos en 
forma de maza, 

Los basidiomicetos son descom- 
ponedores importantes de la madera 
y de otras sustancias vegetales. Los 
basidiomicetos saprobios son los 
mejores descomponedores de la ligni- 
na, un polimero complejo que abunda 
en la madera. Machos basidiomice¬ 
tos descomponen ia madera de arbo- 
Les debiles o danados y continuan la 
descomposicion despues de la muerte 
del arboL 

El ciclo vital de un basidlomiceto, 
por lo general, incluye un mieelio 
dicarionte de vida prolongada, Al igual 
que Ids ascomicetos, en este estadio 
dicarionte extenso se pueden produ- 
cir muchas recombinaciones geneti- 
eas que mulliplican el resultado de 

un unico apareamiento, Feriodicamente, en respuesta a esti- 
mulos ambientales, el mieelio se reproduce sexualmente y 
forma cuerpos fructifercs elaborados denominados basidio- 
carpos (fig. 31-20), Las setas son un ejemplo familiar de 
basidiocarpo. 

El mieelio del basidiomiceto concentra su crecimiento en las 
hifas de las setas y 3 de esta manera, puede erguir rapidamente 
su esLructura fructifera en unas pocas boras; una feta emerge 
cuando el bongo absorbe agua y el citoplasma del mieelio dica- 
rionte penetra dentro de la misma. Gracias a este proceso, un 
anillo de setas, llamado popukrmente “anillo de hadas”, puede 
aparecer en el suelo de la noche a la manana (fig. 31-19). El 
mieelio que se encuentra por debajo del anillo de hadas se 
expande hack fuera a una velocidad de cerca de 30 cm por auo, 


{d)"Beiines" que iiberan esporas 


(c) Hongos en repisa, importantes descomponedores 
de la madera 

A Fig. 31-18. Basidiomicetos (hongos en forma de maza). 


A Fig. 31-19. Anillo de hadas. Segun la leyenda, estas setas apare- 
cen en donde las hadas han bailado en un tirculo bajo la luz de la luna 
(en el texto se da una explication biologtca del modo en que se forma 
un anillo de hadas). 


(b) Hongo veto de novia ( Dictyphora ), un bongo 
que tiene olor a carne podrida 
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© Se forma un micella dican ante que erece 
mas rapido que los micelios haploides de !os 
progenitores, y por ultimo los hace a un lado 


© Plasmogamia entre 
dos micelios haploides de 
distintos tipos de apareamiento. 


Lossignos 
ambientales 
como ta lluvia o los 
cambios de 
temperatura 
inducen la formarion 
de masas compactas 
a partir 

def micelio dicarionte, 
que se desarroflan 
para convertirse en 
basidiocarpos (en 
esle caso 
champlnones). 


Micelio 

dicaribtico 


PLASMOGAMIA 


Tipo de 

apareamiento (-) 


0 En un amblente 
favorable, los 
basidiosporos 
i-erminan y forman 
^ icelios haploides 
de vida 
breve. 


Tipo de 

apareamiento {+) 


Micelios 

haploides 


Laminillas 
con basidios 
alineados 


REPROOUCClbN 

SEXUAL 


Basidiocarpo 

(dicarionte) 


© Cuando estan 
r jros, los basidio- 
ros son liberados, 
=! sombrero y son 
L'>ados por accton 
del viento. 


Dispersion 
y germination 


Basidiosporos 


Basidios 

(dicaridticos) 


Basidio con 
cuatro ap£ndices 


Basidio con cuatro 
nudeos haploides 


S } En las laminillas 
e los basidiocarpos 
estan revestidas de 
celulas dicariontes 
terminates llamadas 
basidios. 


CARIOGAIVUA 


MEIOS1S 


© Cada nucleo diploide 
da lugar a cuatro nudeos 
haploides. Cada basidio 
forma cuatro apendices, 
y en cada uno de ellos 
penetra un nucleo haptoide 
que forma un basidiosporo 
(MEB). 


Referenda* 


Nucleo 

diploide 


Basidiosporo 


La canogamia en los 
basidios produce nticieos 
diploides, que luego se 
dividen por meiosis. 


Haploide ( n ) 
Dicarionte (n + n) 
Diploide (2n) 


4 Fig. 31-20. Cido de vida de un basidiomiceto que forma setas. 

v descompone la materia organica en el suelo a medida que 
crece. Algunos anillos de hadas gigantes pueden Lener varies 
Figlos de antiguedad. 

Los numerosos basidios del basidiocarpo son fuentes de 
esporas sexuales llamadas basidiosporas (fig, 31-20). El som¬ 
brero del bongo sostiene y protege una gran area de basidios 
sohm laminillas. Un champinon bianco corrtun posee una super- 
brie de laminillas de unos 200 cm 2 y puede liberar mil rnillones 
de basidiosporas, que se desprenden de la base del sombrero y 
son transportadas en el aire. La reproduccibn asexual en los 
hasidiomicetos es mucho menos frecueme que en Los ascomi- 
ceios. 


Eva lua cion de coneeptos 


1. ^Que caraaeristica de los quitridios apoya la hi paresis de 
que representan el linaje de bongos rrris primitivo? 

2. ^Por que los glomeromicetos son tan importames en la 
ecologia? 

3. De distintos ejemplos del modo en que la forma se 
adapta a la funcidn en los zigomiceios, los ascomicetos y 
los basidiomicetos. 

V&anse las respuestm en ef Apemfice A. 
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Concepto 


Figura 31-21 


Los hongos ejercen un fuerte impacto 
sobre los ecosistemas y sobre 
el bienestar humano 

A1 estudiar la dasifkacion de los hongos nos referimos a algu- 
nas de las formas en que estos influyen sobre otros organismos, 
entre ellos, los seres human-os. bn esta seccion estudiaremos estos 
impactos con mayor detalle. 

Descomponedores 

Los hongos est&n bien adaptados para descomponer las sus- 
tancias organlcas, entre ellas, la celutosa y la ligniria de Las pare- 
des de las cdulas vegetales. Sin embargo, aigunos hongos 
pueden consumir casi cualquier sustrato con earbono* inclub 
dos el combustible y la pintura. Los hongos y las bacterias son 
los principaies responsables de mantener en el ecosistema abaste- 
cido de los nutrientes inorganicos necesarios para el crecimiento 
vegetal. Si no fuera por la acciOn de estos descomponedores, el 
carbono, el nitrdgeno y otros elementos quedarian atrapados en 
las sustancias organicas y no volverian al suelo, y las plantas y 
los animates que se alimentan de estos elementos no podrian 
existir (vease cap. 54). 

Simbiontes 

Los hongos forman relaciones simbidticas con plantas, algas r 
danobacterias y animales, Todas estas relaciones ejercen profun- 
dos efectos sobre la ecologia. 


Micorrizas 

Las micorrizas s5n muy importantes en los ecosistemas natu- 
rales y en la agrieultura. Como ya hemos mendonado, casi Lodas 
las plantas vasculares tienen micorrizas y dependen de los hon¬ 
gos asociados con ellas para adquirir los nutrientes esendales. Es 
facil demostrar el significado de las micorrizas si comparamos el 
credmiento de las plantas que las poseen con el de las plantas 
que no las poseen (fig. 31-21). Los silvicultores inoeulan hon¬ 
gos ectomicorrizOgenos en las semillas de los pinos para promo¬ 
ver un crecimiento vigoroso de los arboles. 


Sitttfriosis entre hongos y animales 

Aigunos hongos prestan servicios digestives a los animales, 
ayudando a descomponer sustancias vegetales del intestino del 
ganado vacuno y de otros mamiferos hervivoros, Muchas espe- 
cies de hormigas y termitas “erfan" hongos y se benefician con el 
poder digestive de estos. Estos insectos recorren los basques tro- 
picales en busca de hojas que He van a sus nidos para alimentar a 
los hongos (fig. 31-22). Los hongos descomponen las hojas en 
una sustancia que los insectos pueden digerir, En algunas selvas 
tropicales, los hongos ayudaron a estos insectos a convertirse en 
los principaies consumidores de hojas. 

Durante mas de 50 millones de anos, la evolucion de estos 
insectos granjeros y la de sus “cultivos* de hongos han estado 
estrechamente relacionadas. Los hongos se han vuelto tan depen- 
dientes que, en much os casos, no pueden subsist! r sin estos 
insectos. 


ilener micorrizas es foeneficioso 
para una plants? 

EXPERIMENTS) ' 


En eE grupo experimental, los investigadores 
ptantaron soja en un suelo tratado con fungidda (veneno que 
mata a los hongos) para prevenir la formation de micorrizas. Se 
planto un grupo control de plantas de soja expuestas a la aectdn 
de hongos que formaron micorrizas en sus rafees. 


RE5ULTADOS 


La planta de soja de la izquierda es tipica del 
grupo experimental. Es probable que la detencidn del crecimiento 
que se observa se deba a una deficiency de fdsforo. La plant a de 
la derecha, m^s alta y sana, es tfpica del grupo control que posee 
micorrizas. 



micorrizas beneficia a la planta de soja y apoya la hipOtesis de que 
las micorrizas aimnentan la capacidad de la planta de captar fosfa- 
to y otros minerales necesarios. 



A Fig. 31-22. Insectos criadores de hongos. Estas hormigas cor- 
tadoras de hojas dependen de los hongos para transformer las sus¬ 
tancias de las plantas en una sustancia que puedan digerir A su vez, 
los hongos, dependen de los nutrientes de las hojas que las hormigas 
les traen. 
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^ Liquen f ruticuloso (en forma de matorral) 


-) Liquen folioso (en forma de hoja) (c) Liquen cost rose (en forma de costra) 

a Fig. 31-23* Diversidad en las formas de crecimiento de liquenes. 


sa. Algunos compuestos de los hongos 
son tbxlcos y evitan que los animates 
ingieran los liquenes, 

Los hongos de muchos liquenes se 
reproducen sexualmente y Forman asco- 
carpos o basidiocarpos. Las algas de los 
llquenes se reproducen de forma inde- 
pendiente del hongo por division celular 
asexual. Por ser “organismos duales' J es 
frecuente tambien la reproduccibn ase¬ 
xual como unidad simbiotica, por frag- 
mentacibn del liquen progenitor o por 
formacibn de soredios, que son peque- 
nos acumulos de hi fas con algas incrus- 
tadas (fig. 31-24). 

Los estudios filogeneticos del DNA de 
los liquenes han ayudado a comprender 
la evolucibn de esta simbiosis, Los estu¬ 
dios molecu lares publicados en 2001 con- 
firman la hipotesis de que el origen de 
todos los liquenes puede remitirse a ires 
asociaciones originates de un hongo y un 
organismo foiosintetico simbionte, Los 
mismos estudios han indicado tambien 
que numerosos hongos de vida libre des- 
cienden de ancestros formadores de lique¬ 
nes. Por ejemplo, se cree que el hongo 
Pemrillium, un hongo de vida libre del 
que se obtiene ta penicilina desciende de 
un hongo de liquen. 


Liquenes 

Los liquenes son urn asociacibn simbibLica de millones de 
microorganismos fotosinteticos contenidos en una masa de hifas 
Le hongos. Forman una alfombra que cubre la superficie de rocas, 

ncos en putrefaccibn, arboles y tejados, en diversas formas, de 
n jtorrales, de hojas o de incrustadones (fig- 31-23). Los orga- 
msmqs fotosinteticos asodados pueden ser algas unicelulares, 
algas verdes filamentosas o cianobacterias, El hongo generalmen- 
£ es un ascomiceto, aunque se conocen varies liquenes con basi- 
iiOtnieetos* El hongo a menudo le conhere al liquen su forma y 
esnuctura, y la mayor parte de la masa de £ste la constituyen las 
hifas. Las algas o las cianobacterias, normalmente ocupan la parte 
znema por debajo de la superficie del liquen (fig, 31-24). La 
.men del hongo y el alga o la cianobacteria es tan completa que se 
es da a los liquenes nombres cientificos como si se tratara de un 
solo organismo. Se han descrito mas de 13 500 espedes, que cons- 
uruyen una quinta pane de todos los hongos conoddos. 

En k mayoria de los liquenes estudiados, cada organismo pro- 
rordona lo que el otro no puede obtener por si mismo. Las algas 
proporcionan compuestos de carbono; las cianobacterias fijan 
lambten el nitrbgeno (v£ase cap, 27) y proporcionan nitrbgeno 
. rganico, Los hongos proporcionan a los organismos fotosinteti- 
cos asociados con ellos un ambiente adecuado para su creci- 
miento. La disposidbn fisica de las hifas per mite el intercambio 
de gases, protege a los organismos fotosinteticos y retiene agua y 
minerales’i la mayoria de los cuales se absorben del polvo del aire 
o de la lluvia. Los hongos secretan tambten acidos, que ayudan a 
la captacion de minerales* Los ptgmentos de los hongos ayudan 
a proteger a las algas o a las cianobacterias de la luz solar inten- 


Ascocarpo del hongo 

_A__ Cnro^int 



A Fig, 31-24. Anatom fa de un l iquen de ascomiceto (MEB colo- 
readas). 
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Los liquenes coionizan las superficies de rocas y suelos recien- 
temente despejadas, como en el caso de incendios forestales o 
erupciones volc&nicas, Descomponen la superfieie por penetra- 
cion fisica y por accitin quimica y atrapan la lierra arrastrada por 
el viento. Los liquenes fij adores de nitrogeno agregan tambifcn 
nitrogeno organ ico a algunos ecosistemas, Estos procesos permi- 
ten el crecimiento de una sucesion de plantas. 

Pese a ser tan fuertes, algunos liquenes no soportan la coma- 
minaddn amhiemal. Debido a que captan los xninerales de forma 
pasiva de la Iluvia y del aire hiimedo, son especialmente sensibles 
al didxido de azufre y otros contaminames del aire. La muene de 
liquenes sensibles y el aumento del ndmero de especies resisten- 
tes en una zona puede ser una prim era serial de alerta del dete- 
rioro de la calidad del aire, 

Patogenos 

De las 100 000 especies de bongos conocidas, cerca del 30% 
viven como parasites, la mayotia de ellas sobre o dentro de las 
plantas (fig* 31-25). Por ejemplo, Ophiostoma ulmi, el ascomiee- 
to que produce la enfermedad del olmo holandes, ha modificado 
de forma drastica el paisaje del noreste de los Estados Unidos. 
Este bongo fue introducido de forma accidental en los Estados 
Unidos en troncos enviados desde Europa para ayudar a pagar 
las deudas de la Primera Guerra Mundial, y se transmite de un 
arbol a otro por medio del escarabajo de la corteza. Cryphonectria 
parasitica, otro ascomiceto, ha destruido cuatro mil millones de 
arboles de castano originarios de America en el este de los Estados 
Unidos. Los bongos son tamhien plagas graves para la agrieultu- 
ra, Cada ano se pierde entre el 10 y el 50% de la cosecha de fru- 
tas del mundo debido al ataque de los bongos. Los cukivos de 
cereales sufren grandes p^rdidas por accidn de bongos como el 


basidiomiceto Puctima grammis, que causa la roya negra del 
trigo. 

Algunos bongos que atacan los cukivos de alimentos son toxi- 
cos para el ser humano. Por ejemplo, ciertas especies de Aspergillus, 
un moho ascomiceto, contaminan los cereales y cacahuetes mal 
conservados secretando compuestos carcinog£nicos denomina- 
dos aflatoxinas. Otro ejemplo es el ascomiceto Claviceps ptupurea 
(comezueio del centeno) que forma una estructura de color vio¬ 
lets sobre el centeno. Si se muele acci dental men te centeno con- 
taminado y se consume la harina, las loxinas del comezueio 
pueden causar ergotismo, una enfermedad caracterizada por 
gangrena, espasmos nerviosos, sensacion de quemadura, aluci- 
naciones y demencia temporal, Alrededoi del ano 944 despues 
de Cristo murieron mas de 40 000 personas en Francia a causa 
de una epidemia de ergotismo. Uno de los compuestos aislados 
del comezueio es el acido lisergico, la materia prima de la que se 
compone el aludnogeno LSD. 

Los animates son mucho menos susceptibles a los bongos 
parasites que las plantas. Se conocen solo unas 50 especies de 
bongos que parasitan al ser humano y a otros animates, pero este 
nOmero relativamente pequeno de especies causa un importante 
dano. Las infecciones causadas por bongos se denominan mico- 
sis, 

Entre las micosis cutaneas se encuentra la tiiia, que se presen- 
ta como zonas rojas circulates sobre la pieL El ascomiceto cau- 
sante de la tins puede infectar casi cualquier superfieie cutanea, 
El sitio afectado con mayor frecuencia son los pies, en donde 
produce un prurito intenso y ampollas conocidas como pie de 
atleta, Ssta y otras infecciones fungicas son muy contagiosas y se 
pueden tratar con lociones y polvos fungteidas. 

Las micosis sistemicas, en cainbio, se diseminan por todo el 
cuerpo y suelen causar una enfermedad grave. Generalmente son 



(a) Hongo del maiz sobre la mazorca (b) Hongo causante de la mancha de (c) Comezueio del centeno 

asfalto sobre hojas de arce 

A Fig, 31-25, Ejemplos de enfermedades fungicas en las plantas. 
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:nxluddas por esporas que peneuan en el cuerpo por inhalacion. 
Li coccidioidomycosis es ura micosis sist£mica que produce sinto- 
:.A5 similares a la tuberculosis en los pulmones. Es tan agresiva 
me se la considera actualmente un arma bioldgica potendal. 

Algunas micosis son oportunistas y solo se producen debido 
un cambio microbio lbgico, quimico o inmunologico que per- 
tniie el crecimiento desconirolado del hongo. Candida albicans, 
por ejemplo, es un habitante nonnal del epitelio humedo, como 
A de la vagina. En ciertas circunstancias, este hongo puede 
recer r&pidamente y volverse patdgeno, para producir una 
“ (eccidn micotica". En las rikimas decadas ha aumemado la fre- 
:uencia de muchas otras infecciones oportunistas en el ser 

- jmano, en parte, debido al SIDA que compromete el sistema 
zimumtario. 

En los ultimos anos, los supuestos peligros del moho negro (un 
!5coimcet0 denominado StachyboEiys ckartarum) ha sldo tema de 
mculos sensacionalistas, El moho negro crece en construcciones 
zumedas y, segun algunos estudios, se considera causante de una 
variedad de enfermedades. A causa de esio, "edificios enfer- 
emeros han sido abandonados. Sin embargo, no existen evi- 
iencias claras que vinculen la presencia de S. ckartarum con estas 
“ iennedades. Muchos de los sintomas que se atribuyen al moho 
“egro pueden ser causados por otros faetores, como bacterias, sus- 
urcias quimicas artiBciales y otros hongos. 

L sos practices de los hongos 

Pese a los peligros que representan los bongos, no debemos 
-erder de vista los tnmensos beneficios que obienemos de estos 
xtraordinarios organismos eucariontes. Dependemos de sus ser- 
netos ecologicos como descomponedores y recicladores de sus- 
uucias organicas. Sin las micorrizas, nuestra agricultura seria 
-ucho menos productiva. 

Las setas son un alimento popular, pero no son los unicos 
-: ngos que ingerimos. Los sabores distintivos de ciertos tipos de 

- esos, entre ellos, el queso Roquefort y el queso azul, provienen 
r-: ios hongos que se‘ utilizan para su maduradon. La indusLria 
-e bebidas sin alcohol utiliza una especie de Aspergi/lus para la 
. r ricacion de acido cltrico para las bebidas de cola. Las colme- 
nrllas y trufas, que son los cuerpos fmcriferos comestibles de 
i ersos ascomicetos, son altamente apreciadas por sus comple- 

s sabores (figs. 31-16 b y c). Medio kilo de estos hongos puede 
enderse por varies cientos de dolares. Las trufas liberan un olor 
uE ne que aLrae a mamiferos e insectos, que se alimentan de ellos 
dispersan sus esporas. En algunos casos, el olor Simula a los 
. lores de atraccion sexual de algunos mamiferos. 

Desde hace miles de anos, los seres humanos utilizan las leva- 
iuras para producir bebidas alcoholicas y para que leude el pan, 
En condiclones anaerobicas, las levaduras fennentan los azucares 
para producir alcohol y C0 2 , que leuda la masa, Hace relativa- 
mente poco tiempo, las levaduras se ban separado en cultivos 
punas para ser utilizadas de forma mas controlada. La levadura 
Siiccharomyces cerevisiae es el mas important de los hongos cul- 
rivados (fig. 31-7). Existen distintas cepas de esta levadura que 
se utilizan en panaderia o para fabricar cerveza. 

Muchos hongos tambidi tienen importancia en medicina. Por 

- emplo, un compuesto obtenido del cornezuelo del centeno se 
utiliza para disminuir la presion arterial alia y detener la hemo- 
'ragia matema despues del parto. Algunos hongos producen 
antibioiicos que son esenciales para el tratamiento de infecciones 
bacterianas. De hecho, el primer antibidtico descubierto fue la 
renicilina, obtenida a partir del moho ascomiceto Pemd!!ium 
(fig. 31-26). 



A Fig. 31-26. Producdon fungica de un antrbiotico. El rroho 
Penidffium produce un antibidtieo que inhibe el credmiento de la bac¬ 
teria Staphylococcus , y se forma una zona libre entre el moho y la bac¬ 
teria. 


Los hongos son importantes tambien en las investigaciones de 
biologia molecular y biotecnologia. Los investigadores utilizan 
Saccharomvces para estudiar la genetica molecular de los euea- 
riontes, pues sus celulas son Sidles de cultivar y manipular (vease 
cap. 19). Los cientificos estan obteniendo informacion acerca de 
los genes que participan en enfermedades humanas, como la 
enfermedad de Parkinson y la enferaiedad de Huntington 
mediante el estudio de las interacciones de genes homdiogos en 
Sflccharomyces. 

Los hongos geneticamente modificados son muy promete- 
dores. Si bien las bacterias como Escherichia call pueden pro¬ 
duct proteinas utiles, no pueden sintetizar glucoproteinas, 
pues carecen de enzimas que puedan unir los hidratos de car- 
bo no a las proteinas. Los hongos, en cambio t poseen estas 
enzimas. En 2003, los cientificos lograron producir por inge- 
nieria genetica una cepa de S. cerevisiae que produce gluco- 
proteinas humanas, como la insulina. Estas glucoprotelnas 
producidas por los hongos podrian utilizarse para el trata- 
miento de enfermedades en las que la persona no es capaz de 
producir estos compuestos. Mientras tamo, otros investigado¬ 
res estan trabajando en la obtencidn de la secuencia del geno- 
ma de Phanemckaete chrysosporium, un basidiomiceto que 
digiere la madera, conocido tambien como el hongo de la 
putrefaccidn blanca. Con esio esperan poder descifrar las vlas 
metabdlicas por las cuales el hongo de la putrefaccidn blanca 
descompone la madera, con el objetivo de utilizar estas vias 
para producir pul pa de papel. 

Hemos terminado nuestra descripcion del reino de los hon¬ 
gos, y en los prdximos capitulos de esta unidad nos dedicaremos 
al reino animal, al que pertenecemos los seres humanos. 


Evaluacibn de conceptas 


1, ^Cuales son algunos de los beneficios que pueden obtener 
las algas de su relation con los hongos en los liquenes? 

2. ^Cuales son las caracterlsticas de los hongos patogenos 
que les pemiiten transmiiirse de fonna eficaz? 

Veanse fas respiiesfas cm cl Apindice A. 
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BESUMEN PE CQHCEPTOS CLA 1 


Los hongos son organismos heterotrofos que 
se alimentan por absorcion 

Nutrition y Formas de vida de los hongos (pp, 608, 609). 
Todos los hongos son heterotrofos (incluso los descomponedores y 
los simbiontes) y adquieren su alimento por absorcidn, Secretan 
enzimas que degradan molted as complejas de los alimentos en 
moleculas mas pequeftas que pueden ser absorbidas. 

Esfructura del ctierpo del hongo (pp. 609, 610). Los hongos 
eat an formados por un micelio, es dear, redes de hifas ramiftcadas 
adaptadas para la absorciOn. La mayoria de los hongos tienen pare- 
des celulares de quitina. Hn algunos hongos, las hifas est^n dmdi- 
das en ctiulaS por tabiques con poros que permit en el paso de 
sustandas de una a otra cetula, Los hongos cenocfticos carecen de 
tabiques. Los hongos micorrizogenos tienen una relation simbiOtica 
con los vegetates. 


Concepio 


Los hongos producen esporas mediantc cidos vi tales 
sexuales o asexuales 

Reproduce! on sexual (pp. 610, 611), El cido sexual implica la 
fusion citoplasmatica (plasmogamia) y la fusion nuclear (carioga- 
mia), con un estadio hetocarionte intermedio en el que las cdulas 
tienen nucleos haploides de ambos progenitores. Despues de la 
cariogamia se forma una fase diploide breve, seguida de una divi¬ 
sion meidtica en la que se producen csporas haploides. 

Reproduction asexual (pp. 611, 612). Los mohok son hongos de 
creeimiento rapido que se reproducen de forma asexual. Las leva- 
duras son hongos unicelulares adaptados a la vida en medios liqui- 
dos, como la savia vegetal, Los hongos que no poseen ningan 
estadio sexual conocido se denomtnan deuteromicetos, aunque los 
micOlogos estan utilizando tecnlcas gentiicas para asignar muchos 
de estos hongos a distintos filos. 


Concepio 


Los hongos descienden de un protista unicelutar 
flagelado y acuatico 

> El origen de los hongos (p. 612). Los dates de estudios molecu¬ 
le res apoyan la hipotesis de que los hongos y los animates divergie- 
ron a partir de un antecesor comtrn unicelular flagelado. 

£> El desplazamiento a la lierra (p. 612). Los hongos fueron unos 
de los primeros organismos que colonizaron la tierra, probablemen- 
te como simbiontes con plantas terrestres primiuvas. 


Concepio 


Existen diversos linajes de hongos 

I En el cuadro 31-1, ubicado en la columns siguiente, se resumen 
los filos de los hongos y algunas de sus caractetisticas distintivas. 

Quitridios (p. 613). Los quitridios son hongos saprobios o parasi¬ 
tes que se encuemran en el agua dulce y en habitats terrestres. Son 
los tinicos hongos que producen esporas Qageladas, 

Zigomicetos (pp. 613-615). Los zigomicetos, como el moho negro 
del pan, se denomtnan asf por la presencia de zigosporangios 


I Guadro'31-1. 

Revision de los filos de hongos 

Filo 

Caracteristica distintiva 

Chytridiomycota 

(quitridios) 

Esporas moviles que 
poseen flagetos 

^ 

Zygomycota 

Estadio sexual con 
zigosporangio resistente 

• 

Glomeromycota 

Micorrizas 

arbusculares 

f§ 

Ascomycota 
(hongos con bolsa) 

Esporas sexuales intemas 
en bolsas llamadas ascos 


Basidiomycota 
(bongos en Forma 
de maza) 

Cuerpos frucifferns 
elaborados llamados 
basidiocarpos 

f 


se-xuales, que son estruemras heterocariontes capaces de subsist Lr 
en condiciones desfavorables. En la actualidad se cree que los para- 
sitos unicelulares denommados mlcrosporidios son zigomicetos. 

Glomeromicetos (p. 615). La gran mayoria de las plantas tienen 
reladones srmbidticas con los glomeromicetos en forma de micorri¬ 
zas arbusculares. 

As cornice t os (pp. 616, 617), Los ascomicetos (hongos con sacos) 
se reproducen de forma asexual y producen un gran nOmero de 
esporas asexuales denominadas conidios. La reproduction sexual 
implica la formation de esporas en sacos o ascos en los extremes 
de las hifas dicarioticas, que, por lo general, se encuemran en cuer- 
pos frucuferos denommados ascocarpos. 

Basidiomicetos (pp. 618„ 619), Los micelios de los basidiomicetos 
(hongos en forma de maza) son importantes descomponedores de la 
madera que pueden crecer durante afios en el estadio heterocarionte. 
Durante la reproduction sexual se forman cuerpos faictiferos ltama- 
dos basidiocarpos, que producen esporas en los basidios en forma de 
maza ubicados en los extremos de las hifas dicariontes. 


Concepio 


Los hongos ejercen un fnerte impacto sobre 
los ecosistemas y sobre el bienestar humano 

► Descomponedores (p. 620). Los hongos son responsables del 
reciclado esencial de sustancias quimicas entre los seres vivos y el 
mundo inanimado. 

- Simbiontes (pp, 620, 622). Las micorrizas aumentan la producti- 
vidad de las plantas. Los hongos permiten a los animates, como el 
ganado vacuno, las hormigas y las termitas, digerir los tejidos vege- 
tales. Los liquenes son asociaciones simbioticas muy integradas de 
hongos y algas o cianobacterias. 
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Patogeeos (pp. 622, 623), Cerca del 30% de todas las especies de 
bongos son parasitos, principalmente de las plantas, Algunos bon¬ 
gos tambi£n causan enfermedades en el ser humano, 

Usos practices de los bongos (p. 623). Los seres humanos utilizan 
muchos bongos como alimento y olios para la preparacion de quesos, 
bebidas alcohOlicas y pan. Los andbidticos produeidos por los bongos 
se utilizan para d tratamiento de infecciones bacterianas. La investiga¬ 
tion gentiica sobre los bongos tiene aplicaciones en biotecnologia. 


EVALUAClON DE C 0 NO C1MI ENT OS 


Auioevaluacidii 

1 : Cual de las siguientes caraciertsticas es comtin a todos los bongos? 

a. SimbiOticos. d, PatOgenos. 

b. HeterOtrofos, e, Saprobios. 

c. Flagelados, 

2 Que caracteristica de los quitridios sustenta ta hipotesis de que son 
los bongos mas primitives? 

a. Ausencia de quitina en la pared cetular. 

b. Hifas cenocfticas. 

c. Esporas flageladas. 

d. Formation de zigosporangios resistentes. 

e. Forma de vida parasitaria. 

3 c Cual de las siguientes ctiulas o estructuras se asocian con la repro¬ 
duction asexual en los bongos? 

a. Ascosporas. d. Zigosporangios. 

b. Basidiosporas, e. Ascocarpos, 

c. Conidiosporas. 

4 : Cual de los siguientes es un ejemplo de un patogebo oportunisia 
que produce una micosis? 

a. Qameps purpwm , que produce comezuelo del centeno y puede 
pioducir Sinicinas graves en el ser humano si se muele con la harina. 
b Ophiostoma ulmi, que produce la enfermedad del olmo holandes, 

c. Los ascomicetos que producen tifia. 

d Candida albicans, que produce infecciones micoticas vaginales. 
e. Penirillmm, que se cultiva para produtir anribioticos, 

5. La vemaja adaptstiva asociada con la naturaleza fUamentosa del 
micella de los hongos se relationa sobre todo con 

a. La capacldad de formar haustorios y parasitar a otros organismos, 
b Evitar la reproduction sexual hasta que el ambiente cambia, 

c La posibilidad de habitar cast cualquier habitat terresLre, 

d. Una mayor probabilidad de contacto entre distinLos Upos de apa- 
reamiemo, 

e Una superb tie extensa apropiada para la nutrition por absoraon. 

6. Los esporangios ubicados en los extremos de las hifas que produ¬ 
cen esporas asexuales son caracterisiicos de los 

zl Ascomicetos, d. Zigomicetos, 

b. Basidiomicetos. e. liquenes. 

c Hongos en forma de maza. 

7. Los basidiomicetos se diferencian de otros hongos en que 

a. No se les conoce un estadio sexual 

b. Tienen mi cellos dicariontes de vida prolongada, 

c Producer! esporangios resistentes que son beterocariontes al 
comienzo, antes de que se produzca la cariogamia y la meiosis. 


d. benen miembros que son simbiontes con las algas en los liquenes. 

e. forman ocho esporas que se alinean en un saco segUn el orden 
en que se forman en la meiosis. 

8 + ^Cual de las siguientes es la mejor description de un moho? 

a. Un deuteromiceto sin estadio sexual conocido. 

b. Un micelio cenocltico de crecimiento rapido. 

c. Una micorriza que envuelve las raices de las plantas y se repro¬ 
duce sin formar esporas. 

d. Un hongo unicelular que crece con rapidez en habitats humedos 

e. Los micelios de crecimiento rlpido de cualquier hongo con 
reproduction asexual 

9. FI simbiome fotosimOtico de un liquen por lo general es un(a) 

a. Musgo, d. Ascomlceto, 

b. Alga verde, e. Plants vascular pequena. 

c. Alga marron. 

10, Es probable que los organismos mas emparentados con los hongos 
sean 

a. Animales* d. Algas marron es 

b. Plantas vascukres. e. Mohos mucilaginosos. 

c. Musgos* 

Wanse las respuestas en d apindice A. 


Interrelacion evolutiva 

Se cree que la simbiosis entre un hongo y un alga que forma el liquen ha 
evolucionado varias veces de forma independiente en distlntos grupos 
de hongos. Sin embargo, los liquenes se clasifican en tres formas de ere- 
cimiento bien definido (fig. 31-23), ^Que investigation podria usted lle- 
var a cabo para probar las siguientes hipotesis? Hipbiesis 1; los liquenes 
costrosos, Follosos y fruticulosos representan cada uno un gmpo monofi- 
letico. Hipotesis 2: cada forma de crecimiento del liquen represent una 
evolution convergente de hongos de distinta taxonomla. 


Problemas cientificos 

Los liquenes comienzan a colonizar las 
superficies de las lapidas, como se ve en esta 
fotografia, en cuanto son colocadas, y conti- 
nUan creciendo durante decadas o siglos 
Explique como podria calcular la velocidad 
de crecimiento de una especie de liquen en 
particular basandose en los datos recogidos 
en un cementeric amiguo. 


Ciencia, tecnologia y sbeiedad 

Los castanos americanos ocupaban m£s del 25% de los bosques de 
madera dura del este de los Estados Unidos. Estos arboles fueron des- 
truidos por un hongo que se imrodujo en forma accidental con casta- 
nos importados de Asia que no son afectados. Recientemente, un 
bongo destruyO gran numero de arboles de comejo; segUn algunos 
expertos, el parasito se introdujo de Forma accidental desde otro lugar. 
^Por que las plantas son especialmente vulne rabies a los bongos 
importados desde otras regiones? ^Que tipo de actividades humanas 
podrian contribuir a la diseminacidn de enfermedades en las plantas? 
^Cree usted que en el futuro es nks o menos probable que se intro- 
duzcan patogenos de vegetal es como la plaga del castano? ^Por que? 
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A Figura 32-1. Vista submarina de la diversidad animal en un 
arrecrfe de coral y su alrededor. 


Conceptos clave 


32-1 Los animales son eucariontes heterotrofos, 

multicehilares con tejidos que se desarrollan a 
partir de capas embrionarias 
32-2 La historia de los animales puede abarcar mas 
de mil millones de anos 

32-3 Los animales pueden caracterizarse en funcion 
de los “planes corporales” 

32-4 Las hipotesis avanzadas coinciden en las 

principals caracteristicas del arbol filogenetico 
animal 


Panorama general 


Bienvenido a su reino 

C on la lectura de los ultimos capliulos, usted puede haberse 
sentido un poeo extrano entre algunos organismos desco- 
nocidos, como los bongos mucilaginosos, hekchos en cepi~ 
Uo y aseomieetos. Probablemente, se sienta mas a gusto con el tema 
de este capltulo, el reino animal, que por supuesto lo induye a 
usted. Pero, eomo sugiere la figura 32-1 f la diversidad animal se 
extiende mas alM de los seres humanos e incluso de perros, gatos, 
aves y otros animales que normalmente encontramos. Los biologos 
han identificado 1300000 especies vivas de animales, pero los cal¬ 
culi de la caniidad total de especies animales son muy superiores, 
desde 10-20 millones hasta 100-200 millones. Esta amplia diversi¬ 
dad comprende un espectro espeetacular de variation morfolOgica, 
desde los corales hasta las cucarachas y los cocodrilos. 

En este capitulo nos embarcamos en un record do por el 
reino animal, que continuant en los dos capitulos siguientes. 
Consideraremos las caracteristicas que comparten Lodos los ani¬ 
males, asi como aquellas que distingue n a varies grupos taxond- 
micos. Esta in Formation es esencial para comp render por que la 
filogenia animal es, en la acmalidad, uno de los campos mas 
excitames y actives en cuamo a investigation biologica y debate, 
como Ieer£ mas adelante en el capitulo. 


Concepto 


Los animates son eucariontes 
heterotrofos, multicehilares con 
tejidos que se desarrollan a partir 
de capas embrionarias 

La elaboration de una buena definition de un animal no es 
facil, ya que hay excepdones para casi tod os los eriterios de la 
diferenciaeion de los animales de otras formas de vida. Sin embar¬ 
go, varias caracteristicas de los animales, en conjumo, deftnen el 
grupo suficientemente para nuestro analisis. 

Modalidad nutritional 

Los animales se diferencian de las plantas y de los bongos por 
su forma de alimentation. Recuerde que las plantas son euca¬ 
riontes autotrofos eapaces de generar moleculas organicas a tra- 
ves de la fotosintesis; los bongos son heteroLrofos que crecen 
sobre su alimento o cerca de el, y liberan exoenzimas que digie- 
ren el alimento Fuera de sus organismos, A diFereneia de las plan¬ 
tas, los animales no pueden elaborar todas sus moleculas 
organicas y por lo tanto, en la mayorfa de los casos los ingieren 
mediante el consume de otros organismos vivos o mediante la 
incorporation de materia organica no viva. Pero, a diferencia de 
los bongos, la mayoria de los animales utiliza enzimas para la 
digestion de su alimento solo despues de haberlo ingerido. 

Estructura y especializacion celular 

Los animales son eucariontes y, al igual que las plantas y los 
bongos (pero a diferencia de la mayoria de los protistas), son rrrnl- 
ticelulares. Sin embargo, a diFereneia de Us plantas y los bongos, 
los animales carecen del soporte estructura! de las paredes celu- 
lares. En su lugar, los cuerpos de los animales se mantienen 
unidos mediante protelnas estructurales, siendo el coUgeno la 
m&s abundante (vease fig. 6-29). Ademas del colageno, que se 
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encuemra, principalmerue, en las matrices extracelulares, los ani¬ 
mates poseen tres tipos unicos de uniones intercel ulares -uniones 
estrechas, desmosomas y uniones comunicantes- que constan de 
:ms proieinas estructurales (vease fig, 6-31). 

Entre las celulas animales hay dos formas especial izadas que 
no se encuentran en otros organismos mukicelulares: celulas mus- 
:ulares y nerviosas, En la mayoria de los animates, estas celulas 
especializadas esL^n organizadas en el tejido muscular y nervio- 
so, respectivamente, y son responsables del movimiento y de la 
: onductiori de impulses. 

Reproduction y desarrollo 

La mayoria de los animales se reproduce sexualmente, y, gene- 
rzimente, el estadio diploide domina el ciclo vital. En la mayoria 
de las especies, el espermatozoide fiagelado y pequerio fertiliza al 
: vulo, inmovil y de mayor tamario, fonnando un cigoto diploi- 
. El cigoto, postedormente, sufre la segmentation, una sucesibn 
de divisiones celulares mitoticas sin crecimiento celular entre los 
ndos de division. Durante el desarrollo de la mayoria de los ani¬ 
mates, la segmentation conduce a la formacibn del estadio mul- 
.elular denominado blastula que, en muchos animales, 
sdquiere la forma de una pelota hueca (fig. 32-2). Al estadio de 
: [astute le sigue el proceso de gasimlatidn, en el que se produ- 
:en las capas de tejidos embrionarios que se convertiran en par¬ 
's del organismo adulto. El estadio de desarrollo resultante se 
nenoraina gastmla, 

Algunos animales se desarrollan directamente inediante esta¬ 
tes transitorios de maduracion en adultos, pero los ciclos vita- 
es de muchos animales tambien incluyen al menos un estadio 
■ ario. La larva es una forma sexualmente inmadura de un ani¬ 
mal que es morfologicamente distinto del estadid adulto, gerte- 


ralmente come distintos alimentos e itieluso, puede tener un 
habitat diferente al del adulto, como en el caso del renacuajo 
acuatico que es la larva de la rana terresire. Las larvas del animal 
final me nte experimentan la metamorfosis, una activation del 
desarrollo que transforma al animal en adulto, 

A pesar de la extraordinaria diversidad de morfologla exhi- 
bida por los animales adultos, la red genetica subyacente que 
controla el desarrollo del animal esia relativamente conservada. 
Todos los eucariomes tienen genes que regulan la expresion de 
otros genes, y muchos de estos genes regu lad ores contienen 
""modules* comunes de secuencias de DNA denominadas cajas 
homeoticas (vease cap. 21), Los animales comparten una fami- 
lia de genes que contienen una caja homebtica unica; denomi- 
nados genes Hex, lo que indica que esta familia de genes 
evoiutionb en la estirpe eucarionie que origino a los animales. 
Los genes Hox desempefian papeles import antes en el desarro- 
Uo de los embriones animales, controlando la expresion de 
docenas o incluso de cientos de otros genes. Los genes Hox 
pueden, por lo tamo, controlar la division y diferenciacibn 
celular, produciendo diferentes caracteristicas morfolbgicas de 
los animales. 

Las esponjas, que constituyen la estirpe de animales existen- 
tes (vivos) mas sencilla, poseen genes Hox que regulan la forma¬ 
tion de canales de agua en la pared del organismo, la principal 
caracteristica de la morfologla de la esponja (vease cap. 33), En 
animales mas complejos, la familia de genes Hox experiment© 
otras duplicaciones, produciendo un “cofijunto de herramiemas” 
mas versdtd para la regulacibn del desarrollo. En los bilaterios 
(una agrupacion que incluye vertebrados, insectos y otros ani¬ 
males), los genes Hox regulan el patron del eje anteroposterior, 
como tambien otros aspectos del desarrollo. La misma red gene¬ 
tica conservada gobierna el desarrollo de la mosca y del ser 


0 El cigoto de un animal sufre 
una suceston de divisiones 
celulares mitoticas denominada 
segmentaribn. 


© Aqui solo se muestra 
un estadio de segmen¬ 
tation, el embrion de 
ocho celulas. 


© En la mayoria de los animales, la segmentacion 
produce la formation de un estadio multicelular 
denominado blastula. La blastula de muchos 
animales es una pelota hueca con celulas. 






Segmentacibn 


@ El endodermo del 
arquenteron se 
convierte en el tejido 
a jb reviste el tracto 
- gestivo del animal. 

@ El saco ciego 
formado 
por la gastruladon, 
denominado 
arquenteron, se abre 
hacia el exterior a 
trsves del blastoporo. 


Segmentacibn 


Cigoto Estadio de ocho celulas 

^Blastocele 

— -Endodermo 

— Ectodermo 


Blastula 


Corte transversal 
de la blastula 


Blastopore 


Gastrula 


▲ Figura 32-2. Desarrollo embrionario precoz de los animales. 


0 La mayoria de los animales tambien experimentan la gastruladon, 
una reorganization del embrion en la que un extremo del embribn 
se invagina, se expande y finalmente llena el biastocele, 
produciendo capas de tejidos embrionarios: el ectodermo (capa 
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humano, a pesar de sus diferendas obvias y cientos de millones 
de anos de evolucion divergente. 



1* Tamo las plantas como los animales son eucariontes 
mukicelulares* IdentJfque cuatro caraaeristicas diferen- 
tes entre plantas y animales. 

2. Diveisos animales que comprenden desde ei saltamonies 
a las almejas y el ser humano comparten los mismos 
patrones complejos de desarrollo temprano, como la for- 
maciOn de una bias tula y ana g&strula. ^Que implica esta 
observation sabre el memento en que se originaron estos 
procesos en la evoludOn animal? 

Virnse Ins respuestas en el Apendice A . 


Concepto 


La historia de los animales puede 
abarcar mas de mil millones de anos 

El reino animal incluye no solo la gran diversidad de especies 
vivas, sino tambien la mayor diversidad de las extinguidas (algu- 
nos paleontdlogos estiman que el 99% de las especies animales 
esta exdnguido). Varies estudios indican que la diversificacion 
animal comenzo hace mas de mil millones de anos. For ejemplo, 
algunos calcuios basados en los relojes moleculares estiman que 
los ancestros de los animales divergieron de los ancestros de los 
bongos hace 1 500 millones de anos. Estudios similares sobre el 
ancestro comtin de los animales vivos sugieren que vivio hace 
entre I 200 millones y 800 millones de aftos. Este ancestro 
comun podria haber sido parecido a los coanoflagelades moder- 
nos (fig. 32-3), protistas que son los parientes vivos mas cerca- 
nos a los animales y probablemente, fue un protista flagelado 
colonial (fig. 32-4). 


En esta seccidn examinaremos la evidencia fostl de la evolu- 
cion animal a lo largo de cuaLro eras geologicas. 

Eta neoproterozoica (hace I 000 millones a 542 
millones de anos) 

A pesar de la informadon molecular que indica un origen mis 
anterior de los animates, los primeros fosiles aceptados de ani¬ 
mates tienen solo 575 millones de anos, Estos fosiles son cono- 
cidos en conjunto como la fauna de Ediacara, denominada asf 
por las colinas de Ediacara en Australia, donde fueron descu- 
biertos (fig. 32-5). Desde entonces, se han descubierto fosiles 
similares en otros continences, Algunos estarian relacionados con 
cnidarios vivos, como los corales (v£ase cap. 33). Otros fosiles 
ptieden representar moluscos de cuerpo suave y mimeros tune- 
les y rastros fosilizados indican la presencia de varies tipos de 
gusanos. 

Ademas de estos fosiles macroscopic os, las rocas neoprotero- 
zoieas tambien revelaron indicios microscopicos de los primeros 
animales. Como usted estudid en el capitulo 26, los embriones 


T Figura 32-5, Fosiles de Edracaram Los 

fdsiles, que datan de hace 575 mil [ones de 
artos, comprenden animales, (a) con formas 
radiates, simples y (b) con varios segmentos 
eorporales y patas. 


(b) 





CSlulas som^ticas 


Cavidad 

digestiva 


Protista colonial, 
un agregado de 
c^lulas identicas 


Esfera hueca de 
c^lutas no 
especializadas 
(ilustradas en ei 
corte transversal) 


Enicio de la 

especializacion celular 


Invaginacibn 


"Protoanimar 
simitar a la 
gastrula 


A Figura 32-3, Colonia de coanoflagela- A Figura 32-4- Una htpotesis sobre ei origen de los animales a partrr de un protista fla- 
dos. La coionia tiene una altura de aproxima- gelado (las fiechas simboiizan e! momento evotutivo). 
damente 0,02 mm. 
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_l 570 millones de anos descubiertos en China exhiben clara- 
—erne la organization estructural basica de los embriones am¬ 
ides actuates, si bien los paleomologos todavia no estan seguros 
respecto a que dado animal representam Aunque, probablemen- 
se descubriran fosiles m&s antiguos en el future, el registro de 
files como se conoce actualmente sugiere firmemente que el 
dual de la eta neoproterozoica fue un periodo de aumento de la 
diversidad animaL 

Era paleozoica (hace 542 a 251 millones 
de anos) 

La divers! head on animal parece haberse acelerado notable- 
—eme a principios del periodo cambrico de la era paleozoica, 
entre 542 y 525 millones de anos air^s, un fenomeno a menu- 
denominado como explosion cambrica. En los estratos 
. miados antes de la explosion cambrica, solo puede recono- 
:_rse un pequeno gmpo de filos animates. Fero en los estratos 
i: hace 542 a 525 millones de anos, los pateonLologos encon- 
raron los fosiles mas antiguos de, aproximadamente, la mitad 
zr los filos existeni.es. Muchos de estos fdsiles caracteristicos 
-cue compienden a los primeros animates con esqueletos 
“.neralizados duros^- son bastante diferentes de la mayoria de 
f animates vivos (fig. 32-6). Pero, en su mayoria, los pale- 
v .'logos establecieron que estos diversos tosiles cambricos 
- n miembros de filos animates extintos o, al menos, parien- 
cercanos. 

Existen varias hipotesis actuates sobre la causa de la explo- 
f-,in cambrica. Algunas evidencias sugieren que las nuevas 
rekeiones entre depredador y presa que surgieron en el peri- 
do cambrico generaron diversidad por seleccibn natural. Los 
; rredadores adquirieron adaptaciones, como nuevas foimas 
ze iocomocibn, que facilitaron la caza de las presas mientras 
: ze las presas adquirieron nuevas defensas, como caparazo- 
-ts protectores, Otras hipbtesis se eentran en la elevation del 
rxlgenb atmosferico que precediO a la explosibn cambrica. 
Con mas oxigeno disponibte surgio una oportunidad para 
animates con may ores tasas metabolicas y mayor lamano cor- 
r-oral. Una tercera hipotesis sostiene que la evolution del 
. mptejo del gen Hox proporciond flexibilidad en el desarro- 
que condujo a variaciones en la morfologia. Sin embargo, 
hipotesis no son mutuameme excluyentes; las relaciones 
■:re depredador y presa, los cambios atmosfericos y la flexi- 
tzlidad en el desarrollo pueden Haber desemperiado algun 
papel. 

Al periodo cambrico le siguieron los periodos ordovtcico, 
5 zrico y devonico, en que la diversidad animal continud 
amentando, aunque con episodios de extinciones important 
■ _■ 5 . Los vertebrados (peces) surgieron como los principals 
:z rredadores de la red alimentaria marina. Hace casi 460 
mil ones de anos, las “innovaciones” que surgieron durante el 
nenodo cambrico produjeron un impacto en la tierra. Los 
mropodos comenzaron a adaptarse a los habitats terrestres, 
se gun indica la apancion de los milpies y ciempies. Las agallas 
de los helechos -cavidades alargadas formadas por los hele- 
;hos estimulados por los insectos, que a su vez, obtienen pro- 
:: :cion- datan de hace, al menos, 302 millones de anos, lo que 
idica que ya en aquella epoca los insectos y las plantas fnhu- 
-_:on en su evolucidn mutua. 

Los vertebrados hicieron la transition a la tierra hace 360 
millones de anos y se diversificaron en numerosas estirpes 
nrrestres. Dos de ellas sobreviven actualmente; los anfibios 
como las ranas y las salamandras) y los amniotas (como rep- 



A Figura 32-6. Patsaje marine cambrico. Esta reconst rued 6n 
artistica retrata una serie de organbmos representados en fosiles del 
Burgess Shale en Columbia BritSnica, Canada, Los animates son Pikaia 
(cordado similar a una anguila nadadora), Halludgenia (animal con 
pOas similares a escarbadientes en el suelo man no), Anomalocaris 
(animal de gran tamaho con garras curvas) y Mareifa (artrbpodo nada- 
dor, a la izquierda). 


tiles y rnamiferos). En el capitulo 34 exploraremos con mayor 
detalle esLos grupos conocidos en conjumo como tetrapodos. 

Era mesozoica (hace 251 a 65,5 millones de anas) 

Durante la era mesozoica surgieron pocos planes coq^orales 
fundamentalmente nuevos entre los animates. Pero los filos ani¬ 
mates que evolucionaron durante la era paleozoica comenzaron 
a diseminarse hacia nuevos nichos ecologicos. En los oebanos 
se formaron los primeros arrecifes de coral, proporcionando 
nuevos habitats marines a otros animates. Algunas reptiles 
volvieron al agua y tuvieron exito como grandes depredadores 
acuaticos. En tierra, la modificacibn del plan corporal tetrapo- 
do incluyo alas y otros elementos de vuelo en pterosaurios y 
aves. Surgieron dinosaurios grandes, tanto depredadores 
como herbivores. Al misrno tiempo, los primeros mamiferos 
"diminutos consumidores de insectos nocturnos- aparecieron 
en escena. 

Era cenozoica (desde hace 65,5 millones 
de anos atras hasta el presente) 

Coino usted estuditi en el capitulo 30, los insectos y las pian- 
tas con Lores sufrieron una diversificacibn considerable durante 
la era cenozoica. Al comienzo de esta era se produjeron extincio¬ 
nes de animates terrestres y marinos. Los grupos de especies que 
desaparederon fueron los grandes dinosaurios no voladores y los 
reptiles marinos. El registro de fosiles del principio de la era 
cenozoica documenta el surgimiento de mamiferos herbivores y 
carnivores grandes, a medida que £stos comenzaron a explorar 
los nichos ecolbgicos desocupados. El clima global gradualmen- 
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te se enfrio a lo largo de la era, desencadenando cambios irnpor- 
tantes en muchas estirpes animates. Emre los primates, por ejem- 
plo, algunas especies en Africa se adaptaron a las selvas y sabanas 
abienas, que sustituyeron a los bosques densos. Los ancestros de 
nuestra propia especie estuvieron enire aquellos simios de las 
praderas. 


■Bi 

1- Coloque los siguientes hitos de la evolucidn animal en 
orden cronoldgico desde el menus redente al m3s recien- 
te: a) origen de los manriferos, b) primera evidencia de 
artrdpodos terrestres, c) fauna de Ediacaran: d) extmcidn 
de grandes dinosaurios no voladores, 

2. Explique cdmo la dispersi6n cambrica relativamente 
rapida de los filos animales pudo haber side produeto de 
eausas externas e imeraas de los organ ismos. 

Veansc las respuestas en el Apendice A. 


Evaluation de concept os 


Concepto 


Los animales pueden 
caracterizarse en fun cion 
de los “planes corporales” 

Una forma en que los zoologos tipifican la diversidad de los 
animales es en Euncion de las caracteristicas generales de morfo- 
logia y desarrolio. Un grupo de especies animales que eomparten 
el mismo nivel de complejidad organizativa se conoce como grade, 
Los grades, es importante recordarlo, no son necesariamente 
equivalentes a dados. Considere el casa de las babosas: una clase 
de animales denominados gastropodos comprende muchas espe¬ 
cies que carecen de concha y se llaman babosas, junto con 
muchas especies eon caparazon como los caracoles. Usted puede 
haberse encontrado con babosas lerrestres en un jardin; muchas 
otras especies de estos animales viven en habitats acuaticos. Pero 
no todas estas especies descienden de un ancestro comdn y 5 por 
lo tamo, no forman un dado monofiletico (v£ase fig. 25-10). Mas 
bien, los estudios filogeneticos re vela n que van as especies de 
gastropodos perdieron su caparazbn independientemente y se 
convirtieron en “babosas”. El grade babosa, en otras palabras, es 
polifitetico. 

El grupo de rasgos morfologicos y de desarrolio que defkien 
un grado, generalmente esta integrado en un todo funcional 
denominado plan corporal. Exploremos algunas de las earaete- 
risticas principales de los planes corporales animales. 

Simetria 

Los animales pueden dasificarse de acuerdo a la simetria de 
sus cuerpos (o la ausencia de esta). La mayoria de las esponjas, 
por ejemplo, carece de simetria. Entre los animales que lienen 
cuerpos simetricos, la simetria puede adquinr diferentes formas. 
Algunos animates presentan simetria radial, que es la forma que 
se encuentra en una maceta (fig. 32-7a). Las anemonas marinas, 



(a) Simetria radial. Las partes de un animal radial, como la an£mona 
de mar (filo Cnidaria), se rrradiar desde el centro. Cuafquier corte 
mnaginario a trav£s det eje central divide al animal en imagenes 
especulares. 




(b) Simetria corporal. El animal bilateral, como la langosta (filo 
Arthropoda), tiene un lado izquierdo y otro derecho. Solo un corte 
imaginario divide al animal en mitades especulares. 


A Figura 32-7, Simetria corporal. La maceta y la pala se incluyen 
para ayudarle a recorder la diferenda entre radial y bilateral. 


por ejemplo, tienen un extreme superior (oral, o boca) y un 
extrema inferior (aboral), pero carecen de cabeza o parte poste¬ 
rior, y de lado izquierdo y derecho. 

La simetria de dos lados que se observa en la pala es un 
ejemplo de simetria bilateral (fig. 32-7b). El animal bilate¬ 
ral dene un lado dorsal (superficie superior) y uno ventral 
(superficie inferior), asi como un lado derecho y uno izquier- 
do, y un extreme anterior (cabeza) con una boca y un extre- 
mo posterior (cola). Muchos animales con un plan corporal 
bilateralmente simetrico (como los artropodos y mamiferos) 
cuentan con un elemento sensorial concentrado en el extreme 
anterior, junto con un sistema nervioso central Ccerebmf) en 
la cabeza, una tendencia evolutiva conocida como cefaliza- 
cion (del griego kephak, cabeza). 

La simetria de un animal, generalmente, se ajusta a su estilo 
de vida. Muchos animales radiates son sesiles (viven unidos a 
un sustrato) o plancLdnicos (que flotan o nadan lentamente, 
como las medusas). Su simetria los equipa para enfrentarse al 
ambiente igualmente bien desde todos los lados. En contraste, 
los animales bilaterales generalmente se miieven de forma mas 
acriva de un sitio a otro. Su sistema nervioso central les per- 
mite coordinar movimientos complejos que participan en 
acciones de arrastre, excavacidn, vuelo o nado. Estos dos tipos 
distintos de simetria, fundamentalmente diferentes, probableme'n- 
te surgieron en una fase temprana de la historia de la vida del 
animal (vease fig. 32-5). 

Tejidos 

Los planes corporales animales tambi£n varian en funcion 
de la organizacion de los tejidos animales. Los tejidos verda- 
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i 'tqs son conjuntos de cdlulas especializadas aisladas de otros 
ejidos por capas membranosas, Las esponjas carecen de teji- 
7 os verdaderos. En los demas animales, el embrion adquiere 
as capas mediante el proceso de gastrulacion, como ya leyd 
r. este capiiulo (vease fig. 32-2). A medida que el desarrollo 
"igresa, las capas conc£ntricas, denorainadas capas germinales, 
rman los diversos lejidos y organos del cuerpo. El ectoder- 
mo. la capa germinal que recubre la superficie del embrion, 
origen a la cubierta externa del animal y, en algunos filos, 
7 sistema nervioso central. El endodermo, la capa germinal 
mas profunda, recubre al mbo digestive en desarrollo, o 
jirquenteron, y da origen al revestimiento del tracto digestivo 
> organos derivados como el higado, y los pulmones de los 
ertebrados. 

Los animales que solo tienen estas dos capas germinales se 
zenominan diblasticos. Los diblasticos comprenden a los 
animates denominados cnidarios (por ejemplo, medusas y 
rales, a los ctenoforos (vease cap. 33). Otros animales 
poseen una tercera capa germinal, denominada mesodermo, 
"re el ectodermo y el endodermo. Estos animales son tri- 
blasticos (tienen tres capas germinales), En los triblasticos, 
mesodermo forma los musculos y otros organos entre el 
uoo digestivo y la cubierta externa del animal. Los triblasti- 
: s comprenden a todos los animales bilateralmeme simetri- 
:5 que varian desde los platelmintos a artropodos a los 
vrrtebrados (si bien algunos diploblastos realmente tienen 
tercera capa germinal, no esta tan bien desarrollada 
- mo el mesodermo de los animales considerados tribiasti- 
cos), 

Cavidades corporales 

Algunos animales triblasticos poseen una cavidad corpo¬ 
ral, un espacio con Iiquido que separa al aparato digestivo de 
r pared corporal externa. Esta cavidad corporal tambien es 
.modda como celoma (del griego hollos, hueco), El denomb 
nado celoma “verdadero’ 3 se forma a partir del tejido derivado 
:-L mesodermo. Las capas interna y externa del tejido que rodea 
i cavidad se conectan dorsalmente y ventralmente y forman 
7. rue turns denominadas mesenteries, que suspenden los 
rganos internos A los animales que poseen un celoma verda- 
zero se ios conoce como celomados (fig. 32-8a). 

Algunos animales triblasticos tienen una cavidad formada a 
pznir del blastocele, en lugar del mesodermo (fig. 3 2-8b), 
Hsia cavidad se denomina “seudoceloma" (del griego pseudo , 
7 70 ) y los animales que la poseen son seudocelomados, A 
zesar de su nombre, el seudoceloma no es falso; es una cavi- 
zzd completamente funcionaL 

Por ultimo, algunos animales carecen de celoma (fig. 32- 
Sc) Se conocen en conjunto como acelomados (del griego a, 
sin). 

La cavidad corporal tiene varias funciones. Su Iiquido 
zmortigua a los organos suspendidos, ayudando a evitar lesiones 
mernas. En los celomados de cuerpo blando, como las lom- 
znees, el celoma contiene Iiquido no comprimible que acttla 
. mo un esqueleto contra el cual los musculos pueden traba- 
La cavidad tambien permite el crecimiemo y la movilidad 
ae los organos internos independientemente de la pared corpo¬ 
ra externa. Por ejemplo, si no fuera por el celoma, cada latido 
del corazOn u onda intestinal podrian deformar la superficie del 
zuerpo. 

Las investigaciones filogeneticas actuates sugieren que los 
zeiomas verdaderos y los seudocelomas se ban adquirido y 


Celoma 



Aparato digestivo 
(derivado del endodermo) 


Cubierta corporal 

del ectodermo) 

ular que 
al celoma 
y organos internos 
suspendidos 
(derivadas 
del mesodermo) 


(a) Cel o mad o. Los celomados, como los anelrdos, tienen un 
celoma verdadero, una cavidad corporal completamente 
revestida por tejido derivado del mesodermo 



Aparato 
(derivado del mesodermo) 


Cubierta corporal 

(derivada 

del ectodermo) 

mesodermo) 


(b) Seudocelomado. Los seudocelomados, como los nematodes, 
tienen una cavidad corporal que solo esta revestida parcialmente 
por tejido derivado del mesodermo. 


Cubierta corporal 

(derivado 

del ectodermo) 



Region rellena 
de tejido 
(derivado del 
mesodermo) 


Aparato digestivo 
(derivado del endodermo) 


(c) Acelomado. Los acelomados, como los platelmintos, carecen 
de cavidad corporal entre el aparato digestivo y la pared 
corporal externa. 


A Figura 32-8. Planes corporales de animales triblasticos. Los 

diversos sistemas de Organos de un animal se desarrollan a partir de fas 
tres capas germinales que se forman en el embrion. Ef color azul repre¬ 
sents el tejido proveniente del ectodermo, el rojo del mesodermo y el 
amarillo del endodermo. 


perdido varias veces a lo largo de la evolution animal. Por lo 
tanto, los terminos cetemarfos y seudoedomados se refieren a 
grad os, no a dados. 


Desarrollo: protostomados y dcuterostomados 

Basandose en ciertas caraeterlsticas del desarrollo tempra- 
no, muchos animales pueden ser clasificados, segun expert- 
menten uno o dos formas de desarrollo, en: protostomados o 
deiiterostomados. Hay tres caracLeristicas que distinguen 
estas formas. 


Segmentation 

La segmentation espiral conslituye un patrOn en muchos 
animales protostomados, en la que los pianos de la division 
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► Figura 32-9, Comparacion 
entre el desarrollo de los ani¬ 
mates protostomados y deute¬ 
rostomados. £stas son algunas 
dtferendas generates utiles, aun- 
que existen muchas variaciones y 
excepdones a estos patrones 
(azul - ectodermo; rojo - meso- 
cfermo; amarillo = endodermo). 


Desarrollo de los protostomados 

(ejemplos: moluscos, anelidos, 
artropodos) 



desarrollo del deuterostomados 

(ejemplos: equinodermos, 
cordados) 


Estadio de ocho celulas 



Mesodermo 


Esquizocelia: masas sblidas 
de mesodermo se dividen 
y forman el celoma 


Radial e indeterminada 


Coelom 
Blastoporo 



Enterocelia: e! celoma se 
forma a partir de evaginadones 
del arquenteron 


Ano 



Tubo iigestivi 


* Boca 
La boca se desarrolia 
a partir del blastoporo 



Boca 


~Ano 
El ano se desarrolia 
a partir del blastoporo 


(a) Segmentation. En general, el 
desarrollo de los protostomados 
comienza con la segmentaddn 
espiral determinada- El desarrollo 
de bs deuterostoma dos se 
caracteriza por la segmentacidn 
radial indeterminada. 


(b) Formation del celoma. La 

formation del celoma 
comienza en el estadio de 
gastrula, En los 
protostomados, el celoma se 
forma a partir de dMsiones 
en el mesodermo (desarrollo 
por esquizocelia). En los 
deuterostomados, el celoma 
se forma a partir protrusiones 
mesodermicas del 
arquenteron (desarrollo por 
enterocelia). 

(c) Destino del blastoporo. En 

el desarrollo de los 
protostomados, la boca se 
forma a partir del blastoporo. 
En los deuterostomados, la 
boca se forma a partir de una 
apertura secundaria. 


cetular son diagonales al eje vertical del embrion. Como se 
observa en el estadio de ocho celulas, resultado de la segmen- 
tacidn espiral, hay celulas m&s pequenas que yacen en los sur- 
cos entre celulas subyacentes m&s grandes (fig, 32-9a). 
Ademas, la denominada segmentation determinada de algunos 
animales con esie patrtin de desarrollo moldea rigidamente 
(determina) el destino de cada celula embrionaria precozmen- 
te. Por ejemplo, la celula aislada en el estadio de cuatro celulas 
de un caracol forma un embrion inviable que carece de muchas 
panes. 

En contraste con el patron de segmentacion espiral, el desa¬ 
rrollo de los deuterostomados se caracteriza predominantemen- 
te por la segmentacion radial. Los pianos de segmentacion son 
paralelos o perpendiculares al eje vertical del cigoto; coma se 
observa en el estadio de ocho celulas, las hileras de celulas estan 
alineadas, una directamente encima de la otra. La mayoria de los 
animales deuterostomados se caracterizan, ademas, por la seg¬ 
mentacion indeterminada, lo que signifies que cada celula 
producida por las primeras divisiones de la segmentation tiene 
la capacidad de desarrollarse en un embrion complete. Por 
ejemplo, si las celulas del embrion de la estrella de mar se aislan 
en el estadio de cuatro celulas, format an una larva . La segmen¬ 
tation indeterminada del cigoto del ser humano es la que hace 
posible la formation de gemelos. Esta caracteristica tambien 
explica la versatilidad del desarrollo de las “celulas madres" 


emhrionarias que pueden proporcionar nuevas formas de supe- 
rar una variedad de enfermedades, como la diabetes juvenil, la 
enfermedad de Parkinson y la enfermedad de Alzheimer (vease 
cap. 21). 

Formation del celoma 

Otra diferencia entre el desarrollo de los protostomados y de 
los deuterostomados se evideneia mas adelante en el proceso. En 
la gasmitaciOn, el tubo digestivo en desarrollo de un embrion 
micialmente se forma como un saco ciego, el arquenteron (fig* 
32-9b), A medida que se forma el arquenteron en los protosto¬ 
mados, masas inicialmente solidas de mesodermo se dividen y 
forman la cavidad celOmica; este patron se denomina desarrollo 
por esquizocelia (del griego schizein, dividirse). En contraste, la 
formaciOn de la cavidad corporal en el desarrollo de los deute- 
rostomados se describe como enterocelia: el mesodermo sobre- 
sale de la pared del arquenteron y su cavidad se convierte en el 
celoma (vease fig. 32-9b). 

Destino del blastoporo 

El destino del blastoporo es la caracteristica fundamental que 
distingue las dos formas de desarrollo, la depresion que durante la 
gastrulacion conduce a la formacidn del arquenteron (fig, 32-9c). 
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Despu£s del desarrollo de arquenteron, se forma una segunda 
sbeitura en el extremo opuesto de la gastrula. Finalmente, el blas- 
’ poro y esta segunda apertura se convierten en los dos orificios 
del tube digestive (la boca y el ano). En el desarrollo de los pro- 
tornados, la boca generalmente se desarrolia a partir de la pri- 
mera abertura, el blastoporo, y de esta taracteristica proviene el 
termino protostoma (del griego protos, primero, y stoma, boca). En 
desarrollo de los deuteros tornados (del griego deutems, segun- 
io\ k boca deriva de k apertura secundaria, y el blastoporo gene- 
rdmente forma el ano. 


Evaluation de con cep los 


L ^Por qtte es importance la distincidn entre las 

caracterfsticas a nivel de grade de las caractensticas que 
unen a los dados? 

2. Compare tres caractensticas del desarrollo temprano del 
caracol (un mol used) y del ser humano (un cordado). 

Wanse las respites as en el Apindice A. 


Concepto 


Las hipotesis avanzadas coinciden 
en las principales caractensticas 
del arbol filogenetico animal 

Los zoologos actualmente reconocen cerca de 35 filos ani- 
nzaies. Pero las relaciones entre estos cominuan debatiendose, 
' nque machos estudiantes de biologia deben considerar frus- 
■rame que los &rbole*s filogen£ticos descritos en los libros no 
puedan ser memorizados como verdades absolutas, la incerti- 
i umbra inhereme a estos diagramas es un recordatorio eficaz 
ze uue la ciencia es un proceso de investigacion y, como tab es 
znamico. 

Los investigadores ban comprobado sus hipotesis sob re k 
jgenia animal mediante estudios morfologicos. A mediados 
ze la decada de 1990, los zodlogos tambien comenzaron a 
-zadiar la sistematica molecular de los animales. Los nuevos 
esrudios de filos menos con odd os proporcionaron mas indi- 
::os de la filogenia animal, junto con el anaiisis de Ibsiles que 
z zeden ayudar a aclarar que rasgos son pnmitivos en diversos 
zrupos animates y cuales son derivados. Recuerde que la ciencia 
se distingue en cierto modo de otras formas de conocimiemo 
z . rque sus ideas pueden ser relutadas mediante la comproba- 
, . zn con experimentos, observaciones y nuevos metodos ana- 
Lugos, 

La sistematica filogenetica moderna se basa en la identifica- 
:io n de dados, que son grupos monofiletlcos de taxones deft- 
“zdos por caracteres derivados compartidos unicos de aquellos 
taxones y de su ancestro comun (vease cap. 25 para revisar el 
znalisk cladistico y la sistematica filogenetica,) Basandose en 
metodos dadistieos, un arbol filogenetico se forma como una 
erarqm'a de dados que forman parte de dados mas grandes, 
zi5 ramas mas delgadas y mas anchas del arbol, respectivamente. 
La definicion de los caracteres derivados compartidos es funda¬ 
mental para una hipotesis en particular Un dado puede definir- 


se mediante similitudes anatomicas y embrionarias clave que 
los investigadores consideran homologas. Recientemente, las 
comparaciones de las secuencias de monomeros en protelnas o 
acidos nucleicos entre especies proporcionaron otra fuente de 
informadOn para deducir la ascendencia cormln y la definicion 
de dados. Pern aunque los datos sean caracteres morfologicos 
“tradicionales” o secuencias moleculares “nuevas” o una com- 
binaciOn de ambos, las suposidones y conclusiones inherentes 
a Los arboles resultan tes son las mismas. 

Para iener una idea del debate actual sobre k sistematica ani¬ 
mal, examinemos dos hipOtesis filogeneticas actuates. Estas hipo- 
lesis se preseman a continuacion como arboles fiiogeneticos. El 
arbol de la figura 32-10 se basa en anaiisis sistematicos de 
caracteres morfologicos. La figura 32-11 es una recopilacidn 
simplificada de los resultados de estudios moleculares recientes. 

Puntos de coincidencia 

Las hipotesis coinciden en varias de las caractensticas princi- 
pales de la filogenia animal. Despues de la lectura de cada punto, 
vea como la afirmacion se ve reflejada por Los arboles filogeneii- 
cos en las figuras. 32-10 y 32-11. 

1, Todos los animates comparlen un ancestro comiin. Ambos 
arboles in dican que el reino animal es mono filet ico, repre- 
sentando un ckdo denominado Metazoa. En otras palabras, 
si pudieramos rastrear todos los linajes de animates existen- 
tes y extinguidos hasta su origen, los rrdsmos convergerian en 
un ancestro comun, 

2. Las esponjas son animates basales. Entre los filos existen- 
tes, Las esponjas (filo Porifera) se ramifican a partir de la base 
de ambos arboles animates, Presentan un grado de organiza- 
cidn parazoo (que significa cerca de los animates), Los teji- 
dos evolucionaron despues de que las esponjas se separaran 
de otros animates. Observe que los anaiisis moleculares recien¬ 
tes sugieren que las esponjas son parafileticos, como indica la 
figura 32-1L 

3. Eumetazoa es un dado de animates con tejidos verdade- 

ros. Todos los animates, excepto las esponjas, pertenecen a 
un dado de eumetazoos (animates verdaderos), El ancestro 
comun de los eumetazoos vi vos desarrollo tejidos verdaderos, 
Los miembros basales del dado de los eumetazoos engloban 
los filos Cnidaria (medusas) y Ctenophora (medusas peine), 
Estos eumetazoos basales son diblasticos y, generalmente, 
preseman simetria radial. Como consecuencia, a menudo son 
ubicados en el grado informal denominado Radiata, 

4, La mayoria de los filos de animates pertenece al dado 
Bilateria, La simetria bilateral es un caracter derivado com- 
partido que ayuda a definir al clado (y grado) que contiene la 
mayoria de los filos animates, denominados bilaterios. La 
explosion c£mbrica, fue principalmente una diversificacion 
rdpida de los bilaterios. 

5* Los vertebrados y algunos otros filos pertenecen al dado 
Deuternstomia. El nombre deuterostoma hace referenda no 
solo al grade de desarrollo animal, sino tambien al dado que 
incluye vertebrados (obs^rvese, sin embargo, que las dos hip6- 
tesis expuestas divergen en cuanto a que otros filos tambien 
son deuterostomados). 

Desacuerdo respecto a los bilaterios 

Si bien estas dos hipotesis filogeneticas coinciden respecto 
a la estructura global del arbol animal, tambien divergen en algu- 
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4 Figura 32-10- Una hipotesis sobre la filogenia animal basada 
principalmente en comparaciones morfologkas y del desarrollo. 

Los bilaterios se dividen en protostomados y deuterostomados. 


nos pumos importances. La mas trascendente de estas com- 
prende las relaciones entre los bilaterios. El £rbol basado en la 
morfologla en la figura 32-10 divide a los bilaterios en dos da¬ 
dos; deuterostomados y protostomados. En otras palabras, esta 
hipotesis acepta que las dos formas de desarrollo reflejan un 
patron filogenetieo. Esta divisidn fue reconodda por los zoo- 
logos hace tiempo. Dentro de los protostomados, la figura 32-10 


indica que los artropodos (que comprende a insectos y crusta- 
ceos como las langostas) estan agrupados con los andidos (que 
iticluye a las lombrices). Ambos grupos poseen cuerpos seg- 
mentados (piense en una lombriz, que es un anelido, y la parte 
inferior de la cola de una langosta, que es un artropodo), 

Por el contrario, varies es radios moleculares recientes, como 
indica la figura 32-11, generaimente, asignan dos taxones her- 
manos a los protostomados en lugar de uno: los eedisozoos y 
los lofotrocozoos. El nombre Ecdysozoa hace referenda a la 
caracteristica compartida por nematodos, artropodos y algu- 
nos de los filos eedisozoos (que no forman parte de nuestro 
analisis). Estos animales secreian esqueietos exiemos (exoes- 
queletos); la cubierta dura de un grillo constituye un ejemplo. 
Con el crecimiento del animal se produce la muda, escapan- 
dose de su antiguo esqueleto y secretando uno nuevo de mayor 
tamafio. El desprendimiento del esqueleto antiguo se conoce 
como eedisis, que es el proceso que determina la denominacibn 
de los eedisozoos (fig. 32-12). Si bien el nombre proviene de 
esta caracteristica, el cl ado realmente se define por la eviden- 
cia molecular que sustenta el ancestro comim de sus miem- 
bros. Asimismo, algunos taxones excluidos de este clado por 
su informacion molecular, de hecho, experimentan muda, 
como ciertas sanguijuelas. 

El nombre Lophotrochozoa hace referenda a dos estrueturas 
diferentes observadas en animales que pertenecen a este dado. 
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l F gura 32-11. Una hipotesis de la filogenia animal basada 
: - rtripalmente en informacion molecular. Los bilaterios se dividen 
t" ^euterostomados, lofotrocozoos y ecdisozoos, mas los rotiferos. 

1 -_ runos animales, como los ectoproctos, desarrollan una estruc- 
- _:a denominada lofoforo (del griego lop/ios s penacho, y phe- 
•. n llevar), una corona de teiuaculos ciliados que actuan en 
si alimemaci6n (fig. 32-13a). Oiros filos, como los anelidos y 
luscos, experimental! un estadio de larva caracterlstico 
. .r. miinado larva trocofora (fig. 32-13.b), por tanto, su 
- mbre es lofotrocozoo. 

1 



(a) Un ectoprocto, un 
lofoforado 



Penacho 
apical de 


Ano 


(b) Estructura de una larva 
trocofera 


A Figura 32-13 Caracterfsticas de los lofotrocozoos. 
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En www.medicai3anamericaiia.com/campbell encontrara ejercitios interactive^, antmadone: 
videos y preguntas de autoevaluadon. 


Evaluacion dc conccptos 


Futuras paulas de la sislematica animal 

Como cualquier area de la investigation cientlffca, la siste- 
mitica animal esta evolueionando constamemente. Surgen nue- 
vas fuentes de information que ofrecen la opormnidad de 
comprobar hipdtesis actuates, que pueden ser modificadas o 
reem plaza das por otras rmevas. Los sistematistas estan Ileva- 
do a eabo un analisis a gran eseala de varios genes en una 
amplia muestra de filos animales. La mejor comprension de 
las relaciones entre estos filos permitiran a los eieniificos 
tener una visidti mas clara de como surgio la diversidad de los 
planes corporates animales. En los capitulos 33 y 34 analiza- 
remos mas a fondo los filos animales existentes y su historia 
evolutiva. 


1* ^Que evidencia indica que los cnidarios comparten un 
ancestro comtin mas reciente con otros animales que con 
las esponjas? 

2. ^En qu£ difieren las hipdtesis filogentiicas de las figures 
32-10 y 32-11 en cuanto a la estmcturacion de las ramas 
principales dentro del dado Bilateria? 

3. ^Por qud es tan importante obiener varios tipos de datos 
para la evaluation de las relaciones evolutivas entre files 
animales? 

Veanse las respuesftis en d Aptiidfce A. 


Revision del capitulo 


RESUMED DE CONCEPTOS CLAVE 


Los animates son eucariontes heterdtrofos, 
multi celulares con tejidos que se desarrollan 
a partir de capas embrionarias 

Mo da lid ad nutritional (p. 626). Los animales son heterotrofos 
que ingieren sus alimentos. 

Estructura y espetializacidn celular (pp. 626, 627). Los anima¬ 
tes son eucariontes multicelulares. Sus ctiulas carecen de paredes 
celulares; sus cuerpos se mantienen unidos mediante proteinas 
estmeturales como et colageno. Los tejidos nervioso y muscular son 
exclusivos de los animales. 

Reproduction y desarrollo (pp. 627, 628). La gastrulacion se pro¬ 
duce despues de la formation de la blastula, lo que results en la for¬ 
mation de capas tisulares embrionarias. Todos los animales, y 
solamente, poseen genes No.x que regulan el desarrollo de la forma 
corporal Si bien la familia de genes Hox se ha conservado considers- 
blemente, puede producir una gran diversidad de morfologia animal. 


Concept 


La historia de los animales puede abarcar mas 
de mil millones de anos 

► Era neoproterozoica (hace l 000 millones a 542 millones 
anos) (pp. 628, 629}, Los primeros miembros del registro fdsil 
animal incluyen a la fauna de Ediacara. 

Era pakozoica (hace 342 a 251 millones de anos) (p, 629). 

La explosidn c&mbrica marca la primera aparicidn de fdsiles de 
muchos grupos principales de animales vivos. 

Era mesozolca (hace 231 a 65,5 millones de anos) (p. 629). 
Durante la era mesozoica, los dinosaurios eran vertebrados terres- 
tnes dominanLes. Surgieron los arrecifes de coral, convirtiendose en 
nichos ecoldgicos marines importames para otros orgamsmos 

> Era cenozoica (desdc hace 65,5 millones de anos air As hasta cl 
presente) (pp. 629, 630). Los ordenes de mamiferos actuates se 
diversificaron durante esta era. Tambien se diversificaron los insectos. 


Con cep to 


Los animates pueden caracterizarse en funeion de 
los “planes corporales” 

Simetna (p. 630). Los animales pueden carecer de simetria o pre- 
sentar simetria radial o bilateral. Los animates con simetria bilateral 
tienen lados dorsal y ventral, asi como extremes anterior y poste¬ 
rior. Muchos animates con simetria bilateral experimentaron la 
cefalizaeidn, 

Tejidos (pp. 630, 631). Los embriones de animates forman capas 
germinates que pueden ser dibl&sricas (dos capas germinates) o tri- 
blasticas (Lres capas germinates). 

Cavidades corporales (p. 631). En los animales triblasticos 
puede haber una cavidad corporal o no. La cavidad corporal puede 
ser un seudoceloma (derivada del blastocele) o un celoma verdade- 
ro (derivado del mesodermo). 

> Desarrollo: protostomados y ckuterostomados (pp. 631, 633). 
Hay dos formas de desarrollo que se diferentian en las caracteristicas 
de segmentation, formation del celoma y destine del blastoporo. 


Concepts 


Las hipolesis avanzadas coincidcn en las principales 
earacteristicas del arbol filogenetico animal 

Punios de coincidencia (p. 633). El mino animal es monofiletico. 
El ancestro comun de los animales probablemente sea un coanofla- 
gelado. Las esponjas presenian un grado de organization de para- 
zoo, Los “animales verdaderos" poseen tejidos verdaderos y 
comprenden todos los animales con exception de las esponjas. 
Cnidaria y Ctenophora a veces se incluyen en el grado Radiata. La 
simetria bilateral es un rasgo compartido por el dado que contiene 
los otros filos de animales. 

Desacuerdo respeclo a los bilaierios (pp. 633, 635). Diferentes 
analisis de la sistematica de los animales susteman disrintos dados 
de bilaterios. 

Futuras patitas de la sislematica animal (p. 636), Los estu- 
dios fOogen^ticos basados en bases de datos extensos probable- 
raente ofrezean mas information sobre la historia evolutiva de los 
animales. 
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EVA LU AC LON DE CONOCIMIENTOS 


Autoevaluacion 

1. La siguiente es una caracterfstica exclusiva de los animates: 

- a. Gastrutaciom 

b. Multi celularidad, 

c. Reproducdon sexual, 

d. Espermatozoide con flagelo 

e. Alimentation heterotrbBca, 

2. iCual de los siguientes fue el factor causal menos probable de la 
explosion cambrica? 

a. El desarroilo de relaciones entre depredador y presa, 

b. La acumulacion de diversas adaptaciones, como caparazones y 
diferentes Formas de locomocidn. 

c. El movlmiento de los animates hacia la Lierra. 

d. La evolucibn de los genes Hex que comrolaban e! desarroilo. 

e. La acumulacion de oxlgeno atmosferico suficiente para sustemar 
el metabolismo mas activo de los animates mdviles. 

3. La simetria bilateral en el reino animal se correlaciona mejor con 

a. La capacidad de percepddn similar en to das las direcciones. 

b. La presencia de un esqueleto. 

c. Modlidad, y depredaefon y escape activos. 

d. DesarroUo de un celoma verdadero. 

e. Adaptation a los ambientes ternestres. 

4. Los aceiomados se earacterizan por: 

a. La ausencia de cerebro. 

b. La ausencia del mesodermo, 

c. Desarroilo del deuterostoma. 

d. Un celoma que no esta comptetameme revestido por el mesoder- 
mo. 

e. Un cuerpo sdlido sin una cavidad que rodee a los drganos inter- 
nos. 

5. Una consecuencia directa de la segmentation indeterminada es: 

a. La formation del arquenteron, 

b. La capacidad de las celulas aisladas a partir del embridn en los 
estadios initiates, de desarrollatse en Individ uos viables. 

c. la organizacidn de los planes de segmentation perpendiculares al 
eje vertical del huevo, 

d. La formation impressible de una cavidad corporal por esquizo- 
celia o enterocelia, 

e. La boca que se forma en asociaciOn con el blastoporo. 

6. La diferencia entre las esponjas y otros files animates se basa princi- 
palmente en la ausencia o la presencia de: 

a. Una cavidad corporal. d. Un aparato drculatorio. 

b. Un aparato digestive complete. e. Mesodermo, 

c. Tejidos verdaderos. 

7. £ Guiles de las siguientes constimye un punto de conflicto entre los 
analisis filogeneticos expuestos en las figuras 32-10 y 32-11? 

a. La monofilia del reino animal. 

b. La existencia de dados bilaterios Lophotrochozoa y Ecdysozoa. 

c. Que las esponjas son animates basales. 

d. Que los cordados son deuterostomados, 

e. La monofilia de los bilaterios. 


8. ^Cual es el fundamemo principal para la ubicaciOn de los artrbpo- 
dos y nematodos en Ecdysozoa en una de las hipOtesis de la Filo- 
genia animal? 

a. Los animates en ambos grupos estan segmentados. 

b. Los animates en ambos grupos experimenian eedisis. 

c. Ambos experimenian segmentation determinada, radial y su 
desarroilo embrionario es similar, 

d. El registro de fosiles revelo un ancestro comun para estos dos Bios, 

e. El analisis de los genes re vela que sus secuencias son bastante 
similares, y estas secuencias difieren de las de los lofoirocozoos 
y los deuterostomados. 

9. ^Cual de las siguientes combinaciones de Bio y description es 
incorrecta? 

a. Echinodennata: rama de Bilateria, el celoma se forma a partir 
del arquenterio. 

b. Nematoda: lombrices, seudocelomados, 

c. Cnidaria: simetria radial dipfoblasticos. 

dv Flatihelmmtos: gusanos pianos, aceiomados, 

e, Porifera: celomados, la boca se forma a panir del blastoporo. 

10. ^Cual de las siguientes subdivisiones del reino animal comprende 
a todas las otras de la lista? 

a, Protostomia. d. Eumetazoa. 

b, Bilaieria. e. Deuterostomia. 

c, Radiata. 

VCanse las respu estas en el Apendiee A. 

Interrelaeion evolntiva 

Algunos cientificos sugieren que la frase “efervescencia cambrica 1 " seria 
mas apropiada que “explosion cambrica” para describir la diversification 
de los animates durante ese periodo geologico. Con una postura similar, 
Lynn Margulis, de la University of Massachusetts, comparo la observa- 
cion de una explosion de la diversidad animal en el estrato cambrico 
con la visualization de k Tierra desde un sattiite, en k que se observa el 
surgimiento de ciudad.es solo cuando son suficientemente grandes como 
para ser visibles desde esa distancia, ^Que implican estas afirmaciones 
sobre la historia evolutiva de los animales durante ese tiempo? 

Problemas cientificos 

Si estuviera efaborando un analisis fifogen£Ueo del reino animal basOn- 
dose en la comparacion de ks caracterfsticas morfolOgicas, ipor qu£ la 
presencia de flagelos seria una election inapropiada de una caracteris- 
tica para utilizar como base de agrupatidn de filos en clados? 

Ciencia, tecndlogia y sociedad 

Algunas personas consideran al estudio de la filogenia animal como 
“ciencia por amor a la ciencia 71 y algunas orgamzaeiones que propor- 
cionan fondos para las invest!gaciones dentlficas tienden a favorecer 
los proyectos aplicados a resolver las necesidades del ser hurnano. Por 
otra parte, el interns general por la historia de la vida parece mantener- 
se elevado, con la frecuente pubhcacidn en revistas populares de 
arLiculos sobre descubrimiemos recientes. Suponga que tiene k opor- 
tunidad de unirse a un equipo de investigation que estudie la filogenia 
animal. Escriba una carta breve dirigida a alguien que no sea biOlogo 
en la que le explica por que vale la pena proporcionar fondos para esta 
investigacion. 
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Conceptos clave 


33-1 Las esponjas son sesiles, su cuerpo es poroso y 
poseen coanocitos 

33-2 Los cnidarios tienen simetria radial, cavidad 
gastrovascular y cnidocitos 
33-3 La mayoria de los animales tienen simetria 
bilateral 

33-4 Los moluscos tienen un pie muscirlar, una masa 
visceral y un manto 

33-5 Los anelidos son gusanos segmemados 
33-6 Los nematodos son seudocelomados no 

segmentados cubiertos por una cuticula rigida 
33*7 Los artropodos son celomados segmentados que 
poseen un exoesqueleto y apendices articulados 
33-8 Los equinodermos y los cordados son 
deuterostomas 


Panorama general 


La vida sin esqueleto 

A simple vista, el org^nismo de la f igura 33-1 se puede con- 
fundir con algun ripo de alga. Pero este colorido habitants 
de los arrecifes de coral, en realidad, no es un alg^ smo un 
animal Especificamente, es un dpo de gusano segmentado llamado 
gusano arbol de navidad |Spinjbrandms giganteus). Las dos estructu- 
ras en espiral que se observan son tentacuios, que el gusano udliza 
para el intercambio de gases y para fikrar pequenos organismos del 
agua. Los tentacuios emergen de un tubo de carbonaio de calcic 
secretado por el gusano que protege y sostiene su cuerpo blando. Los 
tentacuios poseen estructuras sensibles a la luz que pueden detectar 
la sombra de un depiedador y deseneadenan contracciones muscu- 
lares que rapidameme introducen los tentacuios dentro del tubo. 

El gusano arbol de navidad es un invertebrado. un animal que 
carece de esqueleto. Los invenebrados represeman el 95% de las 
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especies animales conocidas. Se ban descrito cerca de 35 El os ani¬ 
mates, de los cuales todos son invenebrados, excepto uno. Los 
invenebrados ocupan cast todos los habitats de la tierra, desde las 
aguas hlrviendo de las Puentes hidrotermales de los mares profun- 
dos hasta el suelo rocoso congelado del Antanico. 

En esie capltulo daiemos una visidn general del mundo de los 
invenebrados, usando como guia el arbol filogenetico de la f igu¬ 
ra 33-2. En la f igura 33-3 se exploran dos docenas de filos de 



~2L 

J5 Deuterostomia 


Biiatena 


Eumetazoa 


Coanoflagelado 
colonial ancestral 

A Fig. 33-2. Revision de la filogenia animal 













Figura 33-3 

de la diversidad de los invertebrados 


El reino animal se divide en unos 35 files que abarcan 1,3 mi Hones de 
especies conocidas, pero se esiima que hay enire 10 y 200 millones de 
species en total. En esta figura exploramos 24 filos animates, todos ellos 


invertebrados. Los files que se ilustran con fotografias pequefias se 
explican con mayor detatle en este capftulo. 



Las esponjas son animates sesiles sencillos que 
carecen de tejidos veidaderos, Viven como sus- 
pensivoros atrapando parttculas del agua que aLra- 
viesa los Canales intemos de su cuerpo (v£ase 
concepto 33-1). 


Esponja 


CNIDARIA (10 000 especi 

es) 

Entre los cnidarios estan los corates, las medu¬ 
sas y las hidras, El esquema corporal de estos 
animates es similar; poseen una cavidad gas- 
irovascular con una unica abenura que funcio- 
na como boca y ano tv£ase concepto 33-2). 

iityy 


Medusa o agua viva 


PLACOZOA (1 especie) 


A ptlmera vista, Tricfcopknc adhac- 
r ins t la unica especie conocida de 
esie filo, no parece un animal Esta 
rmado por unos miles de celulas 
-^puestas en dos capas que For¬ 
man una placa de 2 mm de ancho. 
Se alimentan de restos orgamcos y 
se pueden reproducir por divi¬ 
sion, formando dos individuos, o por 
zemaarin, dando lugar a muchos 
mdividuos multicelu lares. 


KINORHYNCHA (150 especies) 


Casi todos los qumorrinecs mi den 
menos de 1 mm de longitud. Viven 
en la arena y en el lodo de Lodos 
los oceanos del mundo, desde la 
zona imermareal hasta profundi- 
dades de 8 000 m. El cuerpo del 
quinorrinco esta formado por 13 
segmemos cubiertqs por placas. La 
boca posee un anillo de espinas y 
se puede retraer bacia dentro del 
cuerpo. 


0 r 5 mm 



Placozoo (MO) 



250 pm 

Quinorrinco (MO) 




Los platelmimos (tenias, planarias 
y Trematodos) rienen slmetrfa bila¬ 
teral y un sistema nervioso cen¬ 
tral que procesa mformaciOn 
proveniente de los ojos y de otras 
estructuras sensiiivas. No poseen 
cavidad corporal ni drganos circu- 
latorios (vease concepto 33-3). 


Piatelminto marino 


ROTIFERA (1 800 especies) 


A pesar de su tamafio microscdpico, los roUferos 
rienen sistemas de drganos especializados, entre 
ellos, un canal afimemario (tubo digestive), Se 
alimentan de microorganismos suspendidos en 
el agua (vtease concepto 33-3). 

Rotifero 

(MO) 



ECTOPROCTA (4 500 especies) 


Los ectoproaos (conocidos tambien como brio- 
zoos) viven en cotonias suites y estan cubiertos 
por un exoesqueleto rigido (v£ase concepto 
33-3); 



Ectoproctos 


PHORONIDA (20 especies) 

m- n 

mt ■ * 

i ** 

Los foronidos son gusanos marinos. Viven en 
tuneles en el fondo del mar y extienden sus ten- 
taculos a traves de la abertura del trine! para 
atrapar partlculas de alimento (\tease concepto 
33-3). 

Foronidos 

tontintia m te pdgina siguien£e 
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Los braquiOpodos, o conchas lampara, pueden 
confundlrse con almejas u otros moluscos. Sin 
embargo, la mayoria de tos braquiOpodos pose- 
en un tallo o pie tinico que les permite anclarse 
al sustrato (vease concepio 33-3). 


5 


Braquiopodo 



Los nemeuinos o gusanos dnta, nadan libre- 
mente en el agua o se esconden en la arena y 
extienden su unica probOscide para capturar a su 
presa. Al igual que los gusanos pianos, carecen 
de celoma verdadero, pero poseen un canal ali- 
mentario (vease concepio 33-3). 


Gusano cinta 



Los acantocdabs (del griego acant- 
hias, espinoso T y cephalo, cabeza) se 
coriocen como gusanos de cabeza 
espinosa debido a la presend a de 
ganchos curvados en la probOscide 
de la parte anterior de su cuerpo. 

Todas las especies son partitas, Las 
larvas crecen dentro de los artrppo- 
dos, y los adultos vlven en los ver- 
te brad os. Algunos acanioc£falos 
manlpulan a sus hu£spedes inter- 
medios para aumentar la probabi- Acantocefalo 
Udad de llegar a sus huespedes 

finales. For ejemplo, los acantoceialos que infectan a los cangrejos dd 
lodo en Nueva Zelanda obligan a su huesped a moverse hada una ubica- 
don mas visible en la playa, don.de tienen mas probabilidades de ser inge- 
ridos pot los pharos, que son los huespedes finales del gusano. 


CTENOPHORA (100 especies) 




Los ctendforos (medusas peine) son 
diblasticos como los cnidarios, lo 
que sugtere que ambos fibs se dife- 
renciaron de otros animales en eta- 
pas muy tempranas de la evolucbm 
Aunque de modo superficial se 
asemejan a algunos crddarios, las 
medusas peine poseen algunas 
caractensticas que las disLinguen, 
como la presencia de ocho “peines* 
de cilios que ayudan a su propul¬ 
sion en el agua. Poseen tambiOn un 
sistema finico para capturar a sus 
presas: cuando un animal pequeno entra en contacto con uno de sus ten- 
taculos, se abren violentameme unas celulas especializadas que cubren a 
la presa con filamenios adhesivos. Las medusas peine son una parte 
importanle de la biomasa del plancton de los ocean os. 


Ctenoforo, medusa peine 


MOLLUSCA (93 000 espec 

ies) 

Los moluscos (caracoles, almejas, calamares y 
pulpos) tienen un cuerpo blando que en muchas 
especies esta protegido por una concha rlgida 
(vease concepio 33-4). 

raff 


Pulpo 


ANNELIDA (16 500 especies) 


Los anelidos, o gusanos segmentados, se dis- 
tinguen de otros gusanos por poseer el cuerpo 
segmentado, La lombriz de lien a es el mas 
conocido de los andidos, pero el filo tambbn 
incluye especies marinas y de agua dulce (vease 
concepio 33-5) 



Anelido marino 



Los loricfferos (del latln brim, 
corse, y Jerre,. portadores) son ani- 
males que miden sob 0,1 a 0,4 mm 
de longitud y habitan en el fondo 
de mares profundos. Un lorictfero 
puede extender su cabeza, cuello 
y td rax dentro y fuera de su lorica, 
una especie de bolsillo formado 
por sets placas ubicadas alrededor 
del abdomen. La histoiia natural 
de los loricfferos es un misterio, 
pero se sabe que al menos algunas Lorictfero (MO) 
especies se alimentan de bacterias. 


PRIAPULA (16 especies) 



Priapulido 


Los priapulidos son gusanos que 
poseen una gran proboscide redon- 
da en su extreme anterior (se Ha- 
man asi por Priapos, el dios griego 
de la fertilidad, que se simbolizaba 
con un pene gigame). Su longitud 
varia entre 0,5 mm y 20 cm, y la 
mayoria de las especies viven ente- 
madas en los sedimentos dd fondo 
del mar. Los fasiles encontrados 
sugieren que los priapulidos fue- 
ron unos de los principals depne- 
dadores en el perfodo Cambrico. 
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NEMATODA (25 000 especies) 


ARTHROPODA (1 000 000 + especies) 



Nematodos 


Los nematodos o gusanos redondos son muy 
abundantes y diversos en el suelo y en h&bitai 
acuaticos- muchar^pecies parasitan p lamas y 
animales, La caracteristica m3s dtstintiva de I os 
nematodos es la presencia de una cudcula rigi- 
da que cub re todo su cuerpo (vease concepto 
33-6). 


La gran mayoria de las especies animales cooo- 
cidas, entre ellas, los insec tos, crustaceos y ar&c- 
nidos, son anrdpodos, Todos Ids artrdpodos 
poseen un exoesqudeto segmemado y apendi- 
ces articulados (vease concepto 33-7). 



Escorpion 
(un aracnido) 


CYCUOPHORA (1 especie) 


TARDIGRADA (800 especies) 


La tinica especie conocida de 
::didforos, Symbian pandora, lire 
ieseubierta en 1995 en la boca de 
una Iangosta. Esia diminuta cnatu¬ 
re con forma de jarrbrt posee un 
-squema corporal tinico y un ciclo 
ie vida partieularmenie extrario. 
H macho impregna a la hembra 
mientras £sta se encuentra aun en 
iesarrollp dentro del cuerpo mater- 
nc Luego, las hembras fecundadas 
se Lberan, se establecen en otra parte 
de la Iangosta y liberan su descen- 
uricia. La descendencia abandons 
; h Iangosta original y va en busca 



Cidioforo (MEB coloreada) 


de otro a I cual se adhieren. 



Los tardigrados (del latin tardus, 
lento, y gradus, paso) se denomi- 
nan tambien osos de agua por su 
forma redonda, sus apen dices 
truncados y su paso torpe que se 
asemeja al de un oso. La mayoria 
de los tardigrados mi den menos 
de 0,5 mm de longitud, Algunos 
viven en octanes o en agua dulce 
y oiros viven sobre plantas o ani¬ 
males, En un metro cuadrado de 
musgo se pueden encontrar hasta 
2 millones de tardigrados, En con- 
d id ones adversas, lo$ tardigrados 
pueden entrar en estado de letargo; en esa situacitin pueden sobre vivir 
a temperaturas tan bajas como -272 °C, [cercanas al cero absolute! 


Tardigrados (MEB coloreada) 


ONYCHOPHORA (110 especies) 


-oniedforos, llamados tambien 
fusanos de terciopdo, se origina- 
" “ durante la explosion Cambrica 
. ease capitulo 32), Originalmeme, 
•T*ian en el oceano, pero en un mo- 
rnento dado lograron conquistar el 
—±d\o terrestrt. En la actualidad 
■ en solo en selvas humedas. Los 
".coforos poseen antenas camosas 
t - arias docenas de pares de patas 
_r. forma de sacos. 



Onicoforo 


HEM1CHORDATA (85 especies) 





Gusano bellota 


Al igual que los equinodermos y los 
cordados, los hemicordados son 
deuterosiomados (vease capitulo 32), 
Los bemicordados comparten tam¬ 
bien otras caracteristicas con los 
cordados, como hendiduras hran- 
qutales y cordon nervioso dorsal. 
La mayoria de los hemlcordados se 
conocen como enteropneustos o gu¬ 
sanos bellota, Los gusanos bellota 
son marines y por lo general viven 
enterrados en el lode o escondidos 
debajo de las rocas; pueden aicanzar 
una longitud de mas de 2 m. 


ECHI NODERM ATA (7 000 especies) 


Los equinodermos, como los dolares de arena, 
las estrellas de mar y los erizos de mar, son ani¬ 
mates acuaticos que presen tan simeLria radial 
en el adulto, Se trasladan y se alimemn median- 
te una red de canales internos que bombean 
agua hacia distintas partes de su cuerpo (vease 
concepto 33-8). 

zrzo de mar 


CHORDATA (52 000 especies) 


Mas del 90% de las especies de cordados son 
animales que poseen esqudeto (vertebrados). 

Sin embargo, el filo Chordata tambien incluye 
tres grupos de invertebrados: los tunicados, los 
anfioxos y los mixmidos (familta Myxinidae), 

En el capitulo 34 se hace una descripcion com- 
pleta de este filo. 

Tunicado 
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invenebrados, En este capitulo examinaremos 14 de estos filos 
con mayor details. 


Concepto 


Las esponjas son sesiles, su cuerpo 
es poroso y poseen coanocitos 

Las esponjas (filo Porifera) son tan sedentarias que los anii- 
guos griegos las confundian con plamas. Viven en agua dulce y 
tambien en agua salada, y son suspensivoros: capmran partfcu- 
las de alimento suspendidas en el agua que atraviesa su cuerpo, 
que se asemeja a una bolsa perforada con poros (el nombre 
Pon/em significa “que posee poros”), El agua penetra a trav6s de 
los poros hasta alcanzar una cavidad central, el espongocele, y 
luego sale Hacia el exterior por medio de una abertura de gran 
tamano llamada oscuio (fig, 33-4). Las esponjas mas eomplejas 
poseen paredes plegadas y pueden contener canales de agua 
ramificados y varies ostulos, En ciertas eondieiones, las celulas 
que rodean a los poros y al Oscuio se comraen y cierran la aber¬ 
tura. Existen esponjas de diversos tamanos, desde unos pocos 
milimetros hasta varios metros, 

A diferencia de los eumetazoos, las esponjas carecen de teji- 
dos verdaderos, agrupadones de celulas similares que actiian 


como unidad funcional y estan separadas de otros tejidos por 
capas membranosas. Sin embargo, el cuerpo de la esponja tiene 
varios tipos de celulas difererues. El interior de! espongocele o las 
dimaras de agua imemas estan revestidas de coanocitos Eageia- 
dos o celulas collar (llamadas asi por la presencia de un collar 
membranoso alrededor de la base del flagelo). Los flagelos gene- 
ran una corriente de agua y asi, los eollares atrapan particulas de 
alimento que luego los coanocitos ingieren por fagocitosis. La 
similitud entre los coanocitos y las celulas de los coanoflagelados 
sugiere que los animales evolucionaron a partir de un antecesor 
coanoflagelado, como lo muestran los estudios moleculares 
(vease capitulo 32). 

El cuerpo de la esponja se compone de dos capas de celulas 
separadas por una zona gelatinosa, el mesohilo. A traves del 
mesohilo se desplazan celulas denominadas amebodtos, llamadas 
asi porque disponen de seudopodos. Los amebodtos tienen 
mudias funciones. Toman su alimento del agua y de los coanoci- 
tos, lo digieren, y transportan los nutriemes hacia otras celulas. 
Tambien fabrican fibras esqueleticas rigidas en el mesohilo, En 
algunos grupos de esponjas, estas fibras son espiculas puntiagudas 
de carbonate de caldo o silice; otras esponjas producen Tibras m is 
flexibles compuestas por una proteina de colageno llamada espon- 
gina (estos esqueletos flexibles se utilizan como esponjas de baric). 

La mayoria de las esponjas son hermafroditas (nombre que 
deriva del griego, por el dios Hermes y la diosa Afrodita). Esto 
significa que cada individuo actua como macho y hembra en la 
reproduccion sexual, pues produce espermatozoidesy 6m\os. La 
mayoria de las esponjas poseen hermafroditismo secuencial, es 
dedr, funcionan de manera altema como uno u otro sexo. 




@ Coanocitos. El espongocele esta cubierto 
de celulas ifamadas coanocitos que participan 
en la alimentadoh. Los coanocitos baten sus 
flagelos y crean una corriente que atrae el Flagelo 
agua a traves de los porocEtos. 


Particulas 
de alimento 


Coanodto 


Esponja de vaso (Callyspongia 
plitifera) 

© Espongocele, El agua 
que atraviesa los porodtos 
penetra en una cavidad 
llamada espongocele, 

© Porodtos, El agua penetra 
la epidermis a traves de 
canales formados por los 
porodtos* celulas con forma 
de "rosquilla" que atraviesan 
la pared del cuerpo de la 
esponja. 

© Epidermis, La capa 
externa esta formada 
por celulas epidermicas 
co m pact a . 

0 Mesohilo* La pared de 
esta esponja simple esta 
formada por dos capas de 
celulas separadas por una 
matriz gelatinosa, el 
mesohilo (sustancia media). 


6scuio 


© El movimiento de tos flagelos de 
los coanocitos tambien lleva el agua a 
traves de su collar de proyecciones 
digttiformes. Las particulas de alimen¬ 
to quedan atrapadas en el mucus que 
cubre las proyecciones* y son digeridas 
o trasladadas a los amebodtos. 

© Amebodtos, Los amebodtos 
transportan los nutrientes hacia otras 
celulas del cuerpo de la esponja y 
tambien producen sustandas para las 
fibras esqueleticas (espiculas). 


/ 


Fagocitosis de 
particulas 
de alimento 


Amebodto 


A Fig, 33-4. Anatomia de una esponja. 


642 unidad ciNco La histema evolutiva de la diversidad bioldgica 























Los garnet os se originan en los coanocitos o amebocitos. Los 
ovulos se encuentran en el mesohilo, pero los espermatozoides se 
transportan fuera tie la esponja por la corriente de agua. A1 ser 
atraidos los espermatozoides hack individuos veeinos, se produ¬ 
ce la fertilizadon cruzada, La fertilizacidn se lleva a cabo en el 
mesohilo, donde se desarrollan los cigotos que forman larvas fk- 
geladas capaces de nadar que se dispersan desde la esponja 
madre. Una vez establedda en un sustraio adecuado, la larva $e 
desarrolla y forma un adulto sesll. 

Las esponjas producen diversos antibioLicos y otros compues- 
10 s de defensa. Los investigadores eskn aiskndo estos compues- 
los, que podrian ser favorables en la lucha contra enfermedades 
: umanas. Por ejemplo, Robert Pettit y sus colegas de la Arizona 
State University descubrieron un compuesto denominado cri- 
brostatina en las esponjas marinas que puede destmir algunas 
.epas de la bacteria Streptococcus resistentes a la penicilina. Este 
zrupo esta estudiando otros compuestos derivados de las espon- 
jas como posibles agentes contra el cancer* 


plos de polipos son las hidras y las anemonas de mar. La 
medusa es una version aplanada, boca abajo del polipo* Se 
mueve de manera libre en el agua mediante una combinacion 
de movimientos pasivos (arrastrado por la corriente) y por 
contracciones de su cuerpo acampanado, Entre las medusas 
se incluyen las aguas vivas libres. Sus tentaculos se balance- 
an desde la superficie oral, que esta en la parte inferior . 
Algunos cnidarios solo existen en solo forma de pdlipo o de 
medusa; otros denen un estadio de medusa y un estadio de poll- 
po en su ciclo vital. 

Los cnidarios son carnivores que utilizan tentaculos dis- 
puestos en forma de anillo alrededor de la boca para capturar a 
su presa e Lntroducir el allmento en la cavidad gastrovascular, 
donde comienza la digestion. Los restos no digeridos son eli- 
minados por la boca/ano. Los tentaculos estan armados con 
baterias de cnidocitos, celulas unicas que actuan como defen¬ 
sa y en la captura de la presa (fig. 33-6)* Los cnidockos con- 


Evaluation de concepios 


I* Describa como se alimentan las esponjas* 

2* Explique como pueden influir los cambios en las 
corriemes de agua en la reproduction de las esponjas. 


Wame fas respuestas en el Apindice A* 




Boca/ano 


Tent^culo 

Cavidad 

gastrovascular 

Gastrodermis 
Mesoglea 
Epidermis 
Tentaculo 


Medusa 


Boca/ano 


Concepto 


Los cnidarios tienen simetria radial, 
cavidad gastrovascular y cnidocitos 

Todos los animates, excepto hs esponjas, pertenecen al dado 
Eumetazoos, animates con tejidos verdaderos (vease capitulo 
32V Uno de los grupos de animates 
mas antiguos de este clado es el filo 
Gmdaria. Los cnidarios se ban diversi- 


A. Fig. 33-5, Formas de polipo y medusa de los cnidarios. La pared 
del cuerpo de los cnidarios posee dos capas de celulas; una capa exter¬ 
na de epidermis (derivada del ectodermo) y una capa interna de gas¬ 
trodermis (derivada del endodermo). La digestion comienza en la 
cavidad gastrovascular y se completa dentro de vacuoias aiimentidas en 
las celulas gastrodermteas. Los flagelos de las celulas gastrodermicas 
agitan el contenido de la cavidad gastrovascular y ayudan a dbtribuir los 
nutrientes Entre la epidermis y la gastrodermis hay una capa gelatino- 
sa, la mesogfea. 


::cado en un intervalo amplio de for¬ 
mas sesiles y Eotames, entre elks, ks 
medusas (genemlmente, llamadas aguas 
vivas), los corales y las hidras, El plan 
.orporal de los cnidarios es radial, 
dibkstico, y rektivamente simple, y 
existen desde hace unos 570 mi 11 ones 
de anos. 

El esquema corporal basico de los 
cnidarios es una bolsa con un compar- 
memo digestive central, la cavidad 
gastrovascular. Esta cavidad dene 
una unica abertura que funciona como 
coca y ano. Existen dos variantes en este 
esquema corporal: el pdlipo sesil y la 
medusa flotante (fig. 33-5). Los poli¬ 
pos son formas cilindrieas que se 
^ihieren al sustrato por el extreme 
choral del cuerpo (el extremo opuesto 
j la boca) y extienden sus tentaculos 
para atrapar a su presa. Algunos ejera- 



A Fig. 33-6. Cnidodto de una hidra. Este tipo de cnidocito contiene una capsula urticante, el 
nematocisto, que contiene un filamento enrollado. Cuando el "gatillo” es estimulado por el tacto 
o por dertas sustandas qufmicas, el filamento se descarga e iriyecta el veneno en su presa. 
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tienen enidos (del griego cnide , ortiga), organulos en Forma de 
capsula que pueden desenrollarse y confieren su nombre al filo 
Cnidaria. Los enidos Uamados nematoeistos son capsulas urti- 
cantes, que tienen la capacidad de picar a la presa. Otros enidos 
poseen filament os muy largos que pican o enredan pequenas 
presas que ehoean comra los tentaculos, 

En los cnidarios, los tejidos coniractiles y los nervios tienen 
formas simples. Las celulas de la epidermis (capa externa) y de 
la gastroderrnis (capa interna) tienen haces de microfilamentos 
organizados en fibras contractrte (vease capttulo 6). La cavidad 
gastrovascular aciua como esqueleto hidrost^tico contra el cual 
se contraen las celulas contractiles, Cuando el cnidario cierra 
su boea, el volumen de la cavidad se mamiene fijo y el animal 
cambia de forma por la eomracciOn de ciertas celulas seleccio- 
nadas. Los movimientos son coordinados por una red nerviosa. 
Los cnidarios no tienen cerebro y la red nerviosa no central iza- 
da se asocia con estructuras sensoriales simples distribuidas en 
forma radial alrededor del cuerpo. Asi, el animal puede detec- 
tar y responder del mismo modo a estimulos provenientes de 
codas las direcclones. 

Como se resume en el cuadro 33-1, el filo Cnidaria se divi¬ 
de en cuatro clases principals: Hydrozoa, Scvphozoa, Cubozoa 
y Anthozoa (fig. 33-7). 

Hidrozoos 

La mayoria de los hidrozoos ahernan las formas de polipo 
y medusa, como en el ciclo vital de OMicr (fig. 33-8). El esta- 
dio de polipo, una colonia de polipos mterconectados en el 
caso de Obefia, se destaca tnds que el de medusa. Las hidras, 
uno de los pocos cnidarios que se encuentran en agua duice, 
son hidrozoos excepcionales, pues solo existen en forma de 
pOlipo. Cuando las condiclones ambientales son favorabies, la 
hidra se reproduce de forma asexual por gemacion, la forma- 
ciOn de yemas que se desprenden del progenitor y forman un 
nuevo individua con vida independiente (vease figura 13-2). 


Cuando las condiciones ambientales se deterioran, las hidras 
se pueden reproducer sexualmente, formando cigotos resisten- 
tes que quedan en estado latente hasta encontrar condiciones 
favo rabies. 

Escifozoos 

En el ciclo de vida de los escifozoos predomina la forma 
medusa. Las medusas de la mayoria de las especies viven en el 
plancton. La mayoria de los escifozoos de la costa pasan por un 
breve estadio de polipo durante su ciclo vital, mientras que ios 
que viven en el oceano, por lo general, carecen por complete el 
estadio de polipo. 


Clases del filo Cnidaria 

Clase y ejemplos 

Caracteristicas principates 

Hydrozoa (Fragata de 
guerra portuguesa, hidras, 
Obdia, algunos corales; 
vease Figuras 33-7a y 33-8) 

Scyphozoa (medusas, 

En su mayoria marines, algunos de 
agua duice; formas de pdlipo y de 
medusa en la mayoria de las especies; el 
estadio de pdlipo, a menuda es colonial 

Todos marinos; estadio de polipo 


ortigas de mar; 
vease figura 33-7 b) 


reducido; nadan libremenie; medusas 
de hasta 2 m de diametro 


Cubozoa (cubomedusas, 
avispas de mar; 
v£ase figura 33-7c) 

Anthozoa (an^monas de 
mar, la mayoria de los 
corales, abanicos de mar; 
vease figura 33-7d) 


Todos marines; medusa en forma de 
cubo; ojos complejos 

Todos marines; estadio de medusa 
ausente; en su mayoria, sesiles; 
muchos coloniales 



(a) Estos polipos coloniales son miembros 
de la dase Hydrozoa. 



(b) Muchas especies de medusas 
(clase Scyphozoa), como la de 
esta imagen, son 
biolumrniscentes. Los 
esquifozoos mas grandes 
tienen un cuerpo en forma de 
campana de hasta 2 m de 
diametro con tent^cuios de 
m£s de 100 m de longitud. 


(c) La avispa de mar (Chironex 
ffeckerf) es miembro de la 
dase Cubozoa. Su veneno, 
con el que puede afeetar a 
peces y otras presas grandes, 
es m£s potente que el veneno 
de la cobra. 


(d) Las anfrnonas de mar y otros 
miembros de la dase 
Anthozoa existen solo en 
forma de pdlipo. 


A Fig. 33-7, Cnidarios. 


644 UNIDAD ci n co Lahistoria evolutiva de la diversidad bioldgica 















Pbfipo gonozoide o 
reproducer 


Pblipo 
gastrozoide' 
(capture 
alimentos) , 


Yema 
de medusa 


Polipo en 
desarrollo 


© Una co Ionia de 
polipos Interconectados 
MO) del recuadro se forma 
a partirde la reproduccion 
asexual por gemacion. 


H-1 

1 mm 


© Afgunos pdlipos de la colonla, 
equipados con tentaeufos, estan 
espeeializados en la a!Jmeritad6n. 


© Otros polipos, especializados 
en la reproduccion, carecen de 
tentaculosy producen medusas 
dimjnutas por gemacion asexual. 


© La medusa se 
desprende, se aleja, crece y 
se reproduce sexualmente. 


@ Por tiltimo, la pianola se estable- 
ce y se convierte en un nuevo polipo. 


© £1 cigoto se convierte en una 
larva solida ciliada llamada planuta. 


PlanuJa 


(larva) 


Polipo 

maduro 


REPRODUCCION 

ASEXUAL 

(GEMACION) 


Parte de 
una colonia 
de polipos 


FECUNDACION 


2 


Ltgoto 


Referenda* 


Haploide (n) 
DSpbide{2n) 


MEIOSIS 


Gdnada 
Medusa 


REPRODUCCION ^vulo 
SEXUAL 


// 

Esperma- 

tozoides 


a Fig. 33-8, Cido de vida del hidrozoio Obelia. El estadio de pblipo es asexual y el estadio de medusa es sexual; estos dos estadios se alter nan 
j -no da lugar al otro. Esto no debe confundirse con la alternancia de generactones de las plantas y de algunas algas. Tanto el pdllpo como la medu¬ 
sa son organrsmos dipfoides (como en todos los animales, solo los gametos de Obelia son haploides), Por el contrario, las plantas tienen una genera- 
: on haploide y una diploide. 


Cubozoos 

Como indica su nombre (que signifies “animales en forma 
de eubo"), los cubozoos tienen un estadio de medusa en forma 
de caja. Se pueden distinguir de los eseifozoos por otras earac- 
leristicas, como la presencia de ojos complejos embebidos en el 
margen de su medusa, Los cubozoos, que, por lo general, viven 
en oceanos tropicales, a menudo estan equipados con cnidoci- 
los muy toxicos. La avispa de mar (Qiironex fieckeri), un cubo- 
zoo que vive lejos de la costa en el norte de Australia, es uno 
de los organismos mas mortales del mundo: su picadura causa 
un intenso dolor y puede pvoducir insuficiencia respiratoria, 
paro cardfaco y muerte en pocos minutes. La eantidad de vene- 
no que posee una sola avispa de mar es sufieiente para matar a 
60 personas, El veneno de la avispa de mar no es mortal para 
todos los animales; las tonugas de mar tienen defensas contra 
el. lo que les permite alimentarse de estos cubozoos en grandes 
cantidades. 


Antozoos 

Las anemonas de mar y los corales pertenecen a la clase 
Anthozoa (“animales con forma de flor”), Estos existen solo en 
forma de polipos. Los corales viven en forma solitaria o forman- 
do colonias y secretan una sustancia que forma un esqucleto 
extemo rigido de carbonate de calcio. Cada generacidn de poll- 
pos crece sobre los restos del esqueleto de las generaciones ante- 
riores y asi, construyen “rocas" con formas caracteristicas de la 
especie. Estos esqueletos constituyen los llamados corales. 

Los arrecifes de coral son para los mares tropicales lo que la 
selva es para las tierras tropicales: representan el habitat de una 
gran eantidad de especies. Por desgracia, al igual que las selvas tro¬ 
picales, los arrecifes de coral estan siendo destruidos a una veloci- 
dad alarmante a causa de la actividad humana. Las principals 
amenazas son la contaminacion y la pesca excesiva; el calenta- 
miento global tambien puede contribuir a su destruccibn. 
Examinaremos este problema con mayor detalle en el capitulo 54. 
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Evaluation de coiureplos 


Monogenea (monogeneos), Trematoda (trematodos) y Cestoda 
(tenia). 


I- Compare y contraste las formas polipo y medusa de los 
cnidarios. 

2. Describa la estructura y la fundon de las delulas 
urricames que dan su nombre a los cnidarios. 

Veartse Jas respuestas en el Apindice A. 


Concepto 


La mayoria de los animales tienen 
simetria bilateral 

La gran mayoria de las especies animales pertenecen al dado 
Bilateria, formado por animales con simetria bilateral y desarro- 
llo triblastico (vease capitulo 32). La mayoria de los bilaterios son 
celomados, Todavla se est& investigando la secuencia de la evo¬ 
lution de los bilaterios, pero los investigadores coinciden en que 
es probable que el anteeesor eomun mas reciente de los bilaterios 
actuales liaya existido en el Ptoterozoico tardio. Durante la explo- 
si6n cambrica, surgieron la mayoria de los gnipos de bilaterios. 
En esta seccion nos ocuparemos de seis filos de bilaterios; en los 
conceptos 33-4 y 33-8 exploraremos otros seis filos principales 
de bilaterios, 

Platelmintos 

Los plate Imintos o gusanos pianos (filo Platyhelminthes) 
viven en agua salada o en agua dulce y en habitats terrestres 
humedos, Ademas de las formas de vida libre, entre los platel- 
tnintos se induyen muchas especies pardsitas, como los esquis- 
tosomas (Schistosoma mdrcsom) y la lombriz solitaria o tenia. 
Los plate Imintos se llaman asi debido a que su cuerpo es del- 
gado entre la superficie dorsal y ventral (aplanados en sem i do 
dorsoventral; pkitelmmto significa “gusano piano”). Las espe¬ 
cies mas pequenas de pi ate Imintos son casi mic rosed picas, 
mientras que algunas lombrices soliLarias pueden medir hasta 
20 m de longitud (el tdrmino gtiscmo o lombriz no es un nom¬ 
bre taxondmico formal, sino un termino general que se refiere 
a animales con cuerpo largo y delgado), 

Los platelmintos tienen desarrollo triblastico, pero son ace- 
lomados (animates que carecen de cavidad corporal). Su forma 
plana per mite que todas sus celulas esten en contacto con el 
agua, lo cual permiie e! imercambio de gases y la eliminacion 
de los deshechos de ntirdgeno (amonlaco) por difusion a lea¬ 
ves de la superficie del cuerpo. Los platelmintos no poseen 
organ os especializados para el intercambio de gases ni para la 
circulacidn y su aparato excrete r, muy simple, funciona, sob re 
todo, para manLener el equilibrio osmdtico con el medio. 
Este aparato esta formado por celulas ciliadas llamadas celu¬ 
las flamigeras que mueven el llquido a traves de conductos 
ramificados que se abren hacia el exterior (vease Figura 44- 
10), La mayoria de los platelmintos tienen una cavidad gas- 
trovascular con una sola abertura. Las ramas finas de la 
cavidad gastrovascular distribuyen el alimento por todo el 
animal 

Los platelmintos se dividen en cuatro clases (cuadro 33-2); 
Turbellaria (la mayoria de los gusanos pianos de vida libre). 


Turhcdnrios 

Los turbelarios son casi todos de vida libre y en su mayoria, 
marines (fig. 33-9). Los turbelarios mas conoridos son miem- 
bros del genera Dugesia, llamados comunmente, planarios. 
Abundan en charcos y arroyos no contaminados y se alimentan 
de pequenas presas animales o de animates muertos. 

Los planarios se trasladan utiiizando cilios ubicados en su epi¬ 
dermis ventral y se deslizan a lo largo de una pelieula de mucus 
que secretan. Otros turbelarios utilizan sus tnusculos para nadar 
en el agua, realizando movimientos ondulatorios. 


Clases del file Platyhelminthes 


Clase y ejemplos Caracterfsticas principales 


Turbellaria (la mayorfa son 
platelmintos de vida libre, 
como Dugesia; 

veanse figuras 33-9 y 33-10) 


En su mayoria man nos, algunos de 
agua dulce, poeos terrestres; 
depredadores y carrofteros; superficie 
del cuerpo ciliada 


Monogenea (monogeneos) Parasitos marines y de agua dulce; la 

mayoria infectan las superficies 
extemas de los peces; ciclo de vida 
simple; la larva ciliada comienza la 
infeccibn en el huesped 


Trematoda (trematodos, tarn- Parasites, casi siempre de los 
bten llamados esquistosomas; vertebrados; se adhieren al huesped 
vease figura 33-11) mediante dos ventosas; la mayoria 

tienen un huesped intermedin 


Cestoda (tenias; Parasitos de los vertebrados; se 

vease figura 33-12) adhieren al huesped por medio del 

esetikx; los progkxidos producen 
huevos y se desprenden despues de 
la fee undado n; no poseen cabeza ni 
sistema digest!vo; tienen uno o mas 
huespedes tntermedios 


A Fig. 33-S. Platelmmto marino (clase Turbeliaria). 
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La cabeza de tos planarios esta equipada con un par de pan¬ 
tos oculares sensibles a la luz y aletas laterales que detectan la 
presencia de sustancias quimicas especificas. El sistema nervioso 
de los planarios es mas complejo y centraltzado que las redes ner- 
vxosas de los cnidarios (fig. 33-10). Los planarios pueden apren- 
der a modificar sus respuestas a los estimulos. 

La reproduccion de los planarios es asexual por regeneracibm 
El progenitor se divide en su parte media y cada mi tad regenera 
la parte rest ante. Tambidn pueden tener reproduccion sexual 
Aunque Los planarios son hermafroditas, existe la Fecundation 
:ruzada entre dos individuos por copulacibn. 


La digestion se completa en las 










Cavidad 


Monogeneos y trematodos 

Los monogeneos y los trematodos viven como parasites en 
el interior o sobre otros animales. Mudios de dlos tienen ven- 
osas para adherirse a organos imernos o a la superficie exter¬ 
na de su huesped. Poseen una cubierta rtgida que ayuda a 
proteger al parasito dentro del huesped, Los organos repro- 
iuctores ocupan cast todo el interior del cuerpo del gusano. 

Como grupo, los trematodos parasitan a un amplio intervalo 
ze huespedes y la mayoria de las especies tienen ciclos vitales 
complej0& en los que alteman estadios sexuates y asexuales, 
Muehos trematodos requieren un huesped imermedio para el 
desarrollo de las larvas antes de infectar al huesped definitive 
por lo general un vertebra do), en el que vive el gusano adul- 
10 . Por ejemplo, los trematodos que parasitan a los seres 
lumanos pasan parte de sus vidas en el caraeol (fig. 33-11), 
Los 200 millones de personas en el mundo infectadas por 
esquistosomas (Schistosoma) sufren esquistosomiasis T una enfer- 
medad que se manifiesta con dolor, ane¬ 
mia y disemeria. 

Los trematodos que viven en disLtntos 
huespedes tienen diferentes deman- 
das que los animales de vida libre, El 
esquistosoma, por ejemplo, debe eva- 
dir los sistemas immmoldgicos del 
.aracol y del ser humano. Para lograr- 
'.o f imita a las proteinas de superficie 
de su huesped y se crea un camuflaje 
nmunologico parcial. Tambien. libera 
moleculas que manipulan el sistema 
nmunologico del huesped para que 
tolere la existencia del parasito, Estas 
uefensas son tan eficaces que un 
parasito individual puede sobrevivir 
en el ser humano durante mas de 
40 aftos. 

La mayoria de los monogeneos son 
parasitos externos de los peces, El ciclo 
de vida de los monogeneos es relativa- 
rnente simple: una larva ciliada de vida 
•ibre que se desplaza por el agua inicia 
la infeccion en el huesped. Los mono- 
geneos se clasifican como trematodos, 
aunque por sus caracteristicas estme- 
i urates y quimicas esian mas relacio- 
nados con la tenia. 


Ganglios. Posee un par de ganglios 
ubicados cerca de las principales 
fuentes sensitivas en el extreme 
anterior, que son agrupaciones 
densas de celulas nerviosas. 


Cordones nerviosos ven- 
trales. Los ganglios se 
continuan con un par de 
cordones nerviosos ventrafes 
ubicados a lo largo del 
cuerpo. 


A Fig. 33-10. Anatomra de un planarto, un turbelario. 


A El parasito maduro vive en los vasos sanguineos del 
intestine humano. El macho es mas grande y posee 
un surco longitudinal en el que se introduce la 
hembra, como se observe en la microfotografia 
bptica de la derecha. 


Estas larvas penetran 
en la pi el y en los vasos 1 
sanguineos de las 
personas que trabajan 
en campos irrigados 
contaminados con 
heces 


Lotnlm^ soli to nVi o lenias 

Las tenias Cclase Cestoidea) Lambien 
son partitas (fig. 33-12), For lo gene- 


i 


Mediante reproduccion 
asexual, dentro del caracol, 
se forma otro tipo de larva 
rndvil, que abandona a! 
caracol huesped. 


Caraeol huesped 


1 mm 


€ Los parasitos sanguineos se 
reproducen sexual mente en 
el huesped humano. Los 
bvulos fecundados son 
elinmnados con las heces. 


Loshuevosse 

tjpsarmltan ph p! 

larvas dliadas. Estas 
larvas infectan al 
caracol, que es el 
huesped intermedia. 


■4 Fig. 33-11. Cido de vida de 
un esquistosoma {Schistosoma 
mansoni), un trematodo. 
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Progl6tidos con 
estructuras reproductoras 

200 \xm 
-i 


rah los adultos viven, dentro de los vertebrados, incluido el ser 
humano. En muchas tenias, el extreme anterior o esebiex posee 
ventosas y ganehos que le permiten fijarse a la pared intestinal de 
su huesped. La tenia carece de eavidad gastro vascular, absorbe los 
nutrientes liberados por la digestibn en el intestino del huesped. 
La absorcion se produce a iraves de la superfide del gusano. 

A continuacion del escblex poseen una 
cinta larga eompuesta por unidades Ilamadas 
proglotidos, que son bolsas de organos 
sexuales, Los proglbtidos maduros, cargados 
con miles de huevos, se liberan del extreme 
posterior del gusano maduro y salen del 
cuerpo del hubsped con las heees* En un 
tipo de ciclo de vida, las heces humanas con- 
taminan el agua o los alimentos de huespedes 
inter medios, coma los cerdos o el ganado 
vacuno, y los huevos del gusano se convierten 
en larvas que se enquisian en los musculos de 
estos animales, El ser humane adquiere las 
larvas al comer alimemos crudos contamina- 
dos con quistes y las larvas se convierten en 
individuos adultos dentro del cuerpo del ser 
humano. Las tenias de mayor tamano pue- 
den bloquear los intestinos y sustraer del 
huesped humano suficientes nutrientes 
como para causar deficienrias nutricionales. 
La tenia aduha se puede eliminar mediante 
la administration oral de un farmaco llama- 
do niclosamida. 


Los rotifer os (flip Rotifera) son an i males 
diminutos que habitan en agua dulce, en ocea- 
nos y en suelos humedos. Su tamano varia 
desde unos 50 |im hasta 2 mm y son mas 
pequenos que muchas protistas, aunque son 
muUicelulares y tienen sistemas de organos espe- 
cializados (fig. 33-13). A diferencia de los cm- 
darios y las tenias, que poseen una eavidad 


Rotiferos 


A Fig, 33-12- Anatomia de una lombriz solitaria o tenia. En e! 

recuadro se observe el esebfex visto de cerca (MEB coloreada). 


gastrovascular, los rotiferos tienen un canal alimentario, un 
Lubo digestive con boca y ano separados, Los brganos internos se 
encuentran en el seudoceloma, una eavidad corporal que no esta 
revestida totalmente por el mesodermo (vease fig. 32-8b). El 
liquido del seudoceloma sirve como esqueleto hidrostMeo (vease 
capitulo 49). El movimiento del cuerpo de un rotifero distribuye 
el liquido por todo el cuerpo, hacienda circular los nutrientes y 
los deshechos en estos pequenos animates. 

La palabra rotifero , derivada del la tin, "que posee ruedas’h y 
hace referenda a la corona de cilios que atrae una corriente de 
agua dentro de la boca. En la parte posterior de la boca se 
encuentra una regibn del tracto digestive llamada faringe que 
posee mandibulas que trituran el alimento, en especial, microor- 
ganismos suspendidos en el agua. 

Los rotiferos tienen formas de reproduccibn poco comunes. 
Algunas especies estan constituidas solo por hembras que pro- 
ducen mis hembras a partir de huevos no fecundados; esta 
forma de reproduccibn se llama partenogbnesis. Otras especies 
producen dos tipos de huevos que se desarroUan por partenoge- 
nesis, un tipo forma hembras y el otro tipo forma machos aim- 
plificados que no pueden alimemarse por si solos. Estos machos 
sobreviven el tiempo suRtiente como para productr espermato- 
zoides que fecundan a los ovules, que forman cigotos rests- 
tentes que pueden sobrevivir cuando las aguas se secan. Cuando 
las condiciones son favorables, los tigotos salen de su letargo y 
forman una nueva generacidn de hembras que se reproducen por 
partenogenesis hasta que las condiciones vuelven a ser desfavo- 
rabies. 

Es un enigma el hecho de que tantas especies de rotiferos pue- 
dan sobrevivir sin machos. La gran mayoria de los animates y 
plantas se reproducen sexualmente, al menos pane del tiempo, 
y la reproduccibn sexual ttene deltas ventajas sobre la reproduc¬ 
cibn asexual. Por ejemplo, las especies que se reproducen de 
forma asexual tienden a acumular mutadones daninas en sus 
genomas mas rapido que las especies que se reproducen sexual- 
mente. Como consecuencia de esto, las especies de reproduccibn 
asexual deben tener un tndice de extincibn mayor y un menor 
indice de especiaribm 

El biblogo Matthew Meselson, de la Harvard University, gana- 
dor del Premio Nobel, est& estudiando un tipo de rotiferos ase- 



A Fig. 33-13, Rotifero. Estos pseudocelomados, pequenos que 
muchos protistas, general mente tienen una anatom fa mas compleja 
que !os gusanos pianos (MO). 
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xiiaies llamados Bdelloidea. Se conocen anas 360 especies de 
rotfferos bdelloideos, y todas ellas se reproducen por pane- 
nogenesis sin intervencion de machos. Los paleontologos 
nan desciibierto rotlferos bdelloideos preservados en ambar de 
35 millones de anos de antiguedad, y la morfologia de estos 
fosiles se asemeja solo a la Forma femenina, sin evidenda de 
cue haya machos, Comparando el DNA de los bdelloideos con 
el de sus parientes rotiferos mas eercanos con reproduccibn 
sexual, Meselson y sus colegas ilegaron a la conclusion de que 
.os bdelloideos han sido organlsmos asexuales durante m£s de 
35 millones de anos. C6mo lograron estos animates burlar la 
regia general contra la asexualidad a largo plaza, sigue siendo 
nn misterio. 


desde la abertura del mbo y lo esconden en caso de peligro (fig, 
33-14b). 

Los braquiopodos, o conchas lampara, son similares a las 
almejas y otros moluscos de concha bivalves, pero las valvas de 
la concha del braquiopodo son dorsal y ventral, a diferencia de las 
valvas laterales de las almejas (fig. 33-14c). Todos los braquid- 
podos son marinos. La mayoria estan adheridos al sueio marino 
mediante un pedunculo y apenas abren su concha para permi- 
tir el flujo de agua sobre el lofoforo. Los braquibpodos actua¬ 
tes son restos de un pasado rnucho mas rico que mcluyo 30 
000 especies en el Faleozoico y Mesozoico. Lingula, un braquid- 
podo actual, es cast id£ntico a los braquiopodos que vivieron 
hace 400 millones de anos. 




Lofoforados: ectoproctos, foronidos 
y braquiopodos 

Los bilaterios de tres filos -Ectoprocta, Phoronida y 
Brachiopoda- se denominan de manera 
tiadicional lofoforados, pues poseen un 
lofbforo, una corona circular o en herra- 
dura de tentaculos ciliados alrededor de 
* boca (vease figura 32-13a). A medida 
que los cilios atraen agua hacia la boca, 
los tentaculos atrapan las particulas de 
alimento suspendidas en el agua. La pre¬ 
sents de este complejo aparato en los 
-ofoforados sugiere que estos ties filos 
esian relacionados entre si. Otras similL 
_des, como la presencia de un canal ali- 
~ entario en forma de U y la ausencia de 
cabeza distinguible, son adaptaciones a 
c vida sesil. A diferencia de los gusanos 
pianos, que carecen de cavidad corporal, 
ie los rotiferos, que poseen un seudo- 
celoma, los lofoforados poseen un celo- 
"ua verdadero completameme revestido 
ie mesodermo (vease figura 32-8a). 

Los ectoproctos (del ghego ecto T fuera, 
procto, ano) son animates que forman 
:olonias que de modo superficial se ase- 
mejan a las plantas (su nombre comun, 

-nozoarios, significa “animates musgo"). 

En la mayoria de las especies, la colonia 
:f ’a encerrada en un exoesqueleto rigido 
:: n pares a traves de los cuales se exrien- 
je el lofoforo (fig. 33-14a) La mayoria 
de las espedes de ectoproctos viven en el 
mar, donde son unos de los animates 
'Csiles mas extendidos y numerosos. 

Vsrias especies son imponantes forma- 
icras de arrecifes. Los ectoproctos tatn- 
zien viven en lagos y nos. Sobre las rocas 
: ramas sumergidas se forman colonias 
de Pectinatella magnified , un ectoproc- 

de aguas dulces, que puede formar 
una masa redonda gelatmosa de mas de 
10 metros de ancho. 

Los foronidos son gusanos marinos 
entubados que pueden medir desde 1 mm 
hasta 50 cm de longitud, Algunas espe- 
nes viven sepultadas en la arena dentro de 
T jbos de quitina, Extienden su lofoforo 


Nemertinos 

Los miembros del filo Nemertea se llaman comunmente 
gusanos de cinta (fig. 33-15). El cuerpo de los nemertinos es 


(a) Los ectoproctos, como 
Membra-nipora 
membranacea , son 
lofoforados coloniales. 


A Fig. 33-14. Lofoforados. 


(b) En los forbnidos como 
Phoronis hippocrepia, et 
lofbforo y la boca se 
encuentran en uno de los 
extremes de un tronco 
elongado. 


(c) Los braquibpodos tienen una 
concha en forma de bisagra. La 
concha tiene una parte dorsal y 
otra ventral. 


< Fig, 33-15. 
Gusano de dnta, 
filo Nemertea. 
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Proglotidos con 
estructuras reproductoras 
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ral, los adultos viven, dentro de los vertebrados, incluido el ser 
humano. En mochas tenias, el extreme anterior o esedlex posee 
ventosas y ganchos que le permiten fijarse a la pared intestinal de 
so huesped. La tenia carece de cavidad gastrovascular, absorbs los 
nutrientes liberados por la digestion en el intestine del huesped. 
La absorcion se produce a travds de la superficie del gusano. 

A continuacidn del escolex poseen una 
cima larga compuesta por unidades llamadas 
proglotidos, que son bolsas de organ os 
sexuales. Los proglotidos madoros, cargados 
con miles de huevos, se liberan del extreme 
posterior del gosano maduro y salen del 
cuerpo del huesped con las heces. En un 
tipo de ciclo de vida* las heces humanas con- 
taminan el agua o los alimentos de hnespedes 
intermedios, como los cerdos o el ganado 
vacuno, y los huevos del gusano se convierten 
en larvas que se enquistan en los miisculos de 
estos animates. El ser ho man o adquiere las 
larvas al comer alimentos crudos contamina- 
dos con qoistes y las larvas se convienen en 
individuos adultos dentro del cuerpo del ser 
humano. Las tenias de mayor tarnano pue- 
den bloquear los intestinos y sustraer del 
huesped humano suficientes nutrientes 
como para causa r deficiencias nutridonales. 
La tenia adulta se puede eiiminar mediante 
la administracion oral de un f&rmaco llama- 
do niclosamida, 

Rotlferos 

Los rotlferos (filo Rotifera) son animalcs 
diminutos que habitan en agua duice, en ocea- 
nos y en suelos htimedos. So tarnano varia 
desde unos 50 pm hasta 2 mm y son mas 
pequerios que muchos protistas, aunque son 
moliicelolares y tienen sistemas de organos espe- 
cializados (fig* 33-13). A diferencia de ios cm- 
darios y las tenias, que poseen una cavidad 


A Fig. 33-12. Anatomia de una lombriz solitaria o tenia* En el 

recuadro se observe el escdlex visto de cerca (MEB coloreada). 


gastrovascular, los rotlferos tienen un canal alimentarky un 
tube digestive con boca y ano separados. Los organos intemos se 
encuentran en el seudoceloma, una cavidad corporal que no esta 
revestida totalmente por el mesodermo {vease fig. 32-8b). El 
liquido del seudoceloma sirve como esqueleto hidrostatico (vease 
capitulo 49). El movimiento del cuerpo de un rotifero distribuye 
el liquido por todo el cuerpo, hacienda circular los nutrientes y 
los deshechos en estos pequerios animates. 

La palabra rotifera, derivada del latin, “que posee ruedasL y 
hace referenda a la corona de cilios que atrae una corriente de 
agua dentro de la boca. En la parte posterior de la boca se 
encuentra una region del tracto digestivo llamada faringe que 
posee mandi'bulas que trituran el aiimento, en especial, microor- 
ganismos suspendidos en el agua. 

Los rotlferos tienen formas de reproduccidn poco commies, 
Algunas especies estan constituidas solo por hembras que pro- 
ducen mas hembras a partir de huevos no feeundados; esta 
Forma de reproduedon se llama partenogenesis. Otras especies 
producen dos tipos de huevos que se desarrollan por partenoge¬ 
nesis, un tipo forma hembras y el otro tipo forma machos sim- 
plificados que no pueden alimentarse por si solos. Estos machos 
sobreviven el liempo suficiente como para produdr espermato- 
zoides que fecundan a los ovulos, que forman cigotos resis- 
tentes que pueden sobrevivir cuando las aguas se secan. Cuando 
las condiciones son favorables, los cigotos salen de su letargo y 
forman una nueva generacion de hembras que se reproducen por 
partenogenesis hasta que las condiciones vuelven a ser desfavo- 
rables, 

Es un enigma el hecho de que tantas especies de rotlferos pue- 
dan sobrevivir sin machos. La gran mayoria de los animales y 
plantas se reproducen sexualmente, al menos parte del tiempo, 
y la reproduedon sexual tiene dertas ventajas sobre la reproduc- 
cion asexual. Por ejemplo, las especies que se reproducen de 
forma asexual tienden a acumular mutaciones dariinas en sus 
genomas m£$ rapido que las especies que se reproducen sexual- 
merne. Como consecuencia de esto, las especies de reproduceidn 
asexual deben tener un in dice de extinciOn mayor y un me nor 
indice de especiacion, 

El biologo Matthew Meselson, de la Harvard University, gana- 
dor del Premio Nobel, esta estudiando un tipo de rotlferos ase- 



A Fig. 33-13. Rotffero. Estos pseudocefomados, m^s pequerios que 
muchos protfstas, generalmente tienen una anatomia m3s compteja 
que los gusanos pianos (MO). 
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>:uales Uamados Bdelloidea. Se conocen unas 360 espedes de 
rotiferos bdelloideos, y todas ellas se reproducers por parte- 
"ogenesis sin mtervencion de machos. Los paleontologos 
nan descubierto rotiferos bdelloideos preservados en ambar de 
33 millones de anos de antiguedad, y U morfologia de estos 
losiles se asemeja solo a la forma femenina, sin evidencia de 
que haya machos. Comparando el DNA de los bdelloideos con 
el de sus pariemes rotiferos mas cercanos con reproduccion 
sexual, Meselson y sus colegas liegaron a la conclusion de que 
Ins bdelloideos ban sido organismos asexuaies durante mas de 
33 millones de anos, Como lograron estos animates burlar la 
regia general contra la asexualidad a largo plazo, sigue siendo 
an misterio. 


desde la abenura del tube y lo esconden en caso de peligro (fig. 
33-14b). 

Los braquiopodos, o conchas lampara, son similares a las 
almejas y otros moluscos de concha bivalvos, pero las valvas de 
la concha del braquiopodo son dorsal y ventral, a diferencia de las 
valvas lacerates de las almejas (fig. 33- 14c), Todos los braquid- 
podos son marinos. La mayoria est&n adheridos al suelo marine 
mediante un peduncuio y apenas abren su concha para permi- 
tir el flujo de agua sobre el lofbforo. Los braquibpodos actua¬ 
tes son restos de un pasado mucho mas rico que incluyd 30 
000 espedes en el Paleozoico y Mesozoico. Lingute, un braquiO- 
podo actual, es casi id^ntico a los bmquidpodos que vivieron 
hace 400 millones de anos. 




Lofoforados: ectoproctos, foronidos 
y braquiopodos 

Los bilaterios de tres filos -Ectoprocta, Phoronida 
irachiopoda- se denominan de manera 
:radicional lofoforados, pues poseen un 
Mdforo, una corona circular o en herra- 
iura de tentaculos ciliados alrededor de 
a boca (v£ase figura 32-13a). A medida 
que los dlios atraen agua hacia la boca, 
los tentaculos atrapan las partfculas de 
alimento suspendidas en el agua. La pre- 
sencia de este complejo aparato en los 
lofoforados sugiere que estos tres filos 
estan relacionados entre si. Otras simili¬ 
tudes, como la pnesencia de un canal ali- 
mentario en forma de U y la ausencia de 
cabeza distmguible, son adaptaciones a 
la vtda s6sil, A diferencia de los gusanos 
pianos, que carecen de cavidad corporal, 
de los rotiferos, que poseen un seudo- 
celoma, los lofoforados poseen un celo- 
ma verdadero completameme revestido 
de mesodermo (vease figura 32-8a). 

Los ectoproctos (del gnego ecto, fuera, 
procto , ano) son animates que forman 
colonias que de modo superficial se ase- 
mejan a las plantas (su nombre comun, 
briozoarios, significa “animates musgo”). 
bn la mayoria de las espedes, la colonia 
esta encerrada en un exoesqueleto rigido 
con poros a traves de los cuaies se extien- 
de el lofoforo (fig. 33-14a). La mayoria 
de las espedes de ectoproctos viven en el 
mar s donde son unos de los animates 
sesiles mas extendidos y numerosos, 

Varias espedes son importantes forma- 
doras de arrecifes, Los ectoproctos tam- 
bien viven en lagos y rios. Sobre las rocas 
o ramas sumergidas se forman colonias 
de Pectinatdla magnified, un ectoproc- 
to de aguas dulces, que puede formar 
una masa redonda gelatinosa de mas de 
10 metros de ancho. 

Los foronidos son gusanos marinos 
entubados que pueden medir desde 1 mm 
hasta 50 cm de longitud. Algunas espe- 
cies viven sepultadas en la arena demro de 
tubos de quirina, Extienden su lofdforo 


Nemertinos 

Los miembros del filo Nemertea se llaman comunmente 
gusanos de cinta (fig, 33-15), El cuerpo de los nemertinos es 


(a) Los ectoproctos, como 
Membra-nipora 
membranacea, son 
lofoforados colon tales. 


A Fig. 33-14. Lofoforados. 


(b) En los fordnidos como 
Phoronis hippocrepia, el 
lofdforo y la boca se 
encuentran en uno de los 
extremes de un tronco 
elongado. 


(c) Los braquibpodos tienen una 
concha en forma de bisagra. La 
concha tiene una parte dorsal y 
otra ventral. 


< Fig. 33-1S, 
Gusano de cinta, 
filo Nemertea. 
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acelomado, como el de los plate lmintos, pero contiene ima 
pequeria bolsa con liquid o que podria ser una version reducida 
de un celoma. La bolsa y el liquido manejan de forma hidrau- 
li'ca una probbseide extensible; que se despliega de manera 
rapida hacia Fuera del cuerpo del gusano y, en muchos casos T 
lanza una toxina hada su presa. 

Los nemertinos pueden medir desde menos de 1 rum hasta 
varies metros de longitud. Casi todos los miembros de este Filo 
son marines, pero algunas especies habitan en agua dulce o en 
suelos humedos. Algunos son nadadores activos; otros se escon- 
den en la arena, 

Los sistemas nervioso, sensorial y excretor de los nemerunos 
son similares a los de los platelmintos. Pero el Filo Ne merle a, 
adem&s de poseer una probosdde, posee otras dos caracteristi- 
eas anaLbmicas que no se eneuentran en los gusanos pianos: un 
canal alimentario y un sistema circulatorio cerrado, en el cual 
la sangre se encuenlra dentro de vasos y se diferenda de los 
liquids® de la eavidad corporal. Los nemertinos no poseen cora- 
zbn; su sangre se propulsa por accibn de los musculos que pre- 
sionan sobre los vasos. 


Evaluation de concept os 


1. Explique como puede sobrevivir la tenia sin celoma, 
boca, sistema digestivo m sistema excretor. 

2. ^La presenda o ausencia de canal alimentario se 
relaciona con e! tamano de un animal? justifique su 
respuesta con dos ejemplos. 

3. Explique por que los eetoproctos se asemejan mas a los 
corales no bilaterios que a sus parientes cercanos 
bilaterios, en cuanto a su ftmeibn* 

Veansc las respite st as en el Apendice A , 


Concepto 


Los moluscos tienen un pie muscular, 
una masa visceral y un manto 

Los caracoles y las babosas, las ostras y las almejas, y los pul- 
pos y los calamares son moluscos (Filo Mollusca). La mayoria de 
Los moluscos son marines, aunque algunos viven en aguas dul- 
ces, y ciertos caracoles y babosas viven en la arena, Los moluscos 
son animates de cuerpo blando (del latin mdluscus, blando), pero 
la mayoria de eltos estan protegidos por una concha rigida de 
carbonate de caldo, Las babosas, el calamar y el pulpo han per- 
dido por complete su concha durante la evolueibn, o conservan 
una concha interna pequeria, 

A pesar de las diferencias aparentes, todos los moluscos tienen 
e! tnismo esquema corporal (fig. 33-16). Su cuerpo posee tres 
partes princtpales: un pie muscular, por lo general, utilizado 
para el movimiento, una masa visceral que contiene la mayor 
parte de los organos, y un manto, que e$ un pliegue de tejido que 
envuelve la masa visceral y secreta la concha (si la poseen). En 
muchos moluscos, el manto se extiende por fuera de la masa vis¬ 
ceral, y produce una eavidad llena de agua, la eavidad del 
manto, en la que se eneuentran las branquias, el ano y los poros 
excretores. Muchos moluscos se alimentan usando un organo en 
forma de banda llamado radula con el que raspan el alimento. 

La mayoria de los moluscos tienen sexes separados, y pose¬ 
en gbnadas (ovaries o tesiiculos) ubicadas en la masa visceral. 
Sin embargo, muchos caracoles son hermafroditas. El ciclo vital 
de muchos moluscos marinos tiene un estadio de larva ciliada, 
llamada trocofora, que es caracteristics tambien de los anelidos 
marinos (gusanos segmemados) y de otros invertebrados (vbase 
Figura 32-13b). 

El esquema corporal b&sico de los moluscos ha evoluciona- 
do de diversas maneras y se diferencian echo clases en este filo. 


T Fig. 33-16. Esquema corporal basico de un molusco. 

Nefridio. Los brganos excretores, 
llamados nefridios, eliminan los 
deshechos metabolites de la hemolinfa. 


Corazdn. La mayoria de los moluscos tienen un sistema 
circulatorio abierto, El corazon, de ubicarion dorsal bombea, 
un Sfquldo llamado hemolinfa a traves de las arterias hacia 
los senos (es pact os corporates). For lo tanto, los organos del 
molusco estan siempre bariados de hemolinfa. 


El sistema nervioso 
esta formado por un 
anillo nervioso situado 
alrededor del esofago, 
del cual se extienden 
cordones nerviosos. 



Masa visceral 


Celoma 


Intestine 


Gbnadas, 


Estbmago 


Concha 
^ Radula 


Rranquia 


Radula. En muchas 
especies de 
moluscos, la region 
de la boca contiene 
un organo alimen¬ 
tario raspador lla¬ 
mado radula. Este 
cinturbn de dientes 
curvados hacia 
atras se desliza ha¬ 
cia adefante y atras 
raspando y exca- 
vandocomo una 
retroexcavadora. 


Boca 


El tubo digestivo es largo y se 
encuentra enrol I ado en la masa 
visceral. 


Manto 


Cavidad 
del ^ 
manto 


Ano 


Cordones 

nerviosos 


650 unidad unco La hisioria evolutiva de la diversidad biolbgica 








































Estudiaremos aqui cuatro de esms clases (cuadro 33-3): 
Polyplacophora (quitones), Gastropoda (caracoles y babosas), 
Bivalvia (almejas, ostras y otros bivalvos) y Cephalopoda (cala- 
mares, pulpos, jibias o sepias y nautilos), 

Qiiitones 

Los quitones rienen un cuerpo ovalado y tma concha dividida 
en echo placas dorsales (fig, 33-17); el cuerpo en $i T sin embar¬ 
go no esta segmentado. Estos animates marinos se encuentran 
^dheridos a las rocas en la orilla y se pueden ver cuando hay 
marea baja. Si tratamos de retirar un quiton con la mano, nos 
- irprenderemos del modo en que esta adherido a la roca por la 


O.:zo:7c 33-3. Principals clases del filo 
Molusco 


Clase y ejemplos 


Polyplacophoia (qui tones; 
case figure 33-17) 

Gastropoda (caracoles, 
\ibosas; veanse figures 
>3-18 y 33-19) 


Bivalvia (almejas, meji Hones, 
vieires, ostras; vease figures 
33-20 y 33-21) 


Cephalopoda (calamares, 
pulpos, iibias o sepias^ 

::audios; vgase figura 33-22) 


Caracteristicas principales 

Marinos; concha con ocho placas; pie 
para loeomoeitin; redula; no poseen 
cabeza 

Marinos, de agua dulce o tenestres; 
cuerpo asjmgtrico, generelmme, con 
concha en espiral; concha reducida o 
en algunos ausente; pie para 
locomociOn; radula 

Marinos y de agua dulce; concha 
apian ad a con dos valves; cabeza 
reducida; branquias pares; no poseen 
r&dula; la mayoria son suspensfvoros; 
el manto Forma si Tones 

Marinos; cabeza rodeada de 
tentaculos que le permiien agarrerse, 
muchas veces con ventosas, concha 
exLema, interna o ausente; boca con 
o sin radula: locomociOn per 
propulsion mediante el silbn 
constituido a partir del pie 



a Fig, 33-17. Quiton. Este quiton que se aferra y se adhiere a las 
'ocas en la zona intermareaf presenta el caparazdn de ocho placas 
caracterfstico de los moluscos de la clase Polyplacophora. 


aecion de succion de su pie, El quiton tambien puede utilizar el 
pie para deslizarse lentameme sobre la superficie de la roca. Los 
quitones utilizan su radula para cottar e ingerir algas. 


Gasteropodos 

Cerca de ires cuartas partes de las especies vivientes de molus¬ 
cos son gasteropodos (fig. 33-18). La mayoria de los gasterbpo 
dos son marines, pero existen tambien muchas especies de agua 
dulce; entre los gasteropodos adaptados al medio terrestre se 
encuentran los caracoles de jardin y las babosas. 

La caracteristica mas distintiva de la clase Gastropoda es un 
proceso del desarrollo denominado torsion. Al desarrollarse el 
embrion de los gasteropodos, su masa visceral rota 180°, hacien- 
do que el ano y la cavidad del manto enrollen por encima de la 
cabeza (fig. 33-19). Despues de la torsion, algunos de los orga- 
nos bilaterales se reducen de tamano o se pierden los de un lado 
del cuerpo. No debemos confundir la torsion con la formacion 
de una concha espiral, que es un proceso de desarrollo indepen- 
diente. 

La mayoria de los gasteropodos poseen una concha en forma de 
espiral unica, dentro de la cual el animal se retrae en caso de pdi- 
gro. La concha, por lo general, es conica, pero en los abaiones y las 
lapas es algo aplanada. Muchos gasteropodos poseen una cabeza 



(a) Caracol de tierra 


(b) Babosa de mar. Los nudibranquios o 
babosas de mar, Han perdido su concha 
A fig . 33-18. durante la evolucibn. 

Gasteropodos. 


Boca 



Cavidad Estbmago f Intestine 


▲ Fig. 33-19. Resultados de la torsion en un gasterdpodo. Debido 
a la torsibn de la masa visceral durante el desarrollo embrionario, el 
tracto digestive se enrolls y el ano se ubita cerca del extrema anterior 
del animal. 
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con ojos en los extremes de los tentaculos. Los gasteropodos se tras- 
ladan literalmente “a paso de caracal” por deslizamiento sobre su pie 
o mediante cilios. La mayoria de los gasteropodos utilizan su radii- 
la para alimentarse de algas o plamas. Sin embargo, diversos grupos 
son depredadores y su radula esta modificada para cavar pozos en 
las conchas de otros moluscos o para despedazar a sus presas. En el 
caracol cbnico, los diemes de la radula forman dardos venenosos 
que utlliza para atrapar a sus presas. 

Los caracoles terrestres carecen de las tipicas branquias de la 
mayoria de los gasteropodos acuaticos; en cambio, el revesti- 
miento de la cavidad del mamo funciona como pulmdn, donde 
se produce el intercainbio de gases de la respiracidn. 



A Fig. 33-20. Bivalvo. Esta sierra posee multiples ojos (puntos de 
color azul oscuro) que se asoman de cada mitad de su ebneha en bisagra. 



A Fig, 33-21. Anatom fa de una almeja. Se ha quitado ta mitad 
izquierda de la concha de la almeja. Las partfculas de aiimentos sus¬ 
pend idas en el agua que penetran a travds del sifdn inhalant© son reco- 
gidas por las branquias y llevadas por los cilios y por aletas alargadas 
llamadas palpas hada la boca. 


Bivalvos 

Los moluscos de la clase Bivalvia incluyen muchas especies de 
aimejas, ostras, mejillones y vieiras. Los bivalvos poseen una 
concha dividida en dos mitades unidas a modo de bisagra en la 
linea dorsal media (fig, 33-20) y poderosos musculos aductores 
que los mantienen estreehamente unidos para proteger el cuerpo 
blando del animal, Los bivalvos no poseen una cabeza diferen- 
ciada y han perdido la radula. Algunos bivalvos poseen ojos y 
tentaculos sensitivos a lo largo de! borde memo del manto. 

La cavidad del manto de los bivalvos contiene branquias que 
participan en la alimentaadn y en el mtercambio de gases (fig* 
33 - 21 ), La mayoria de los bivalvos son suspensi voids. Atra^an 
particulas de alimento muy pequenas del mucus que cubre las 
branquias, que son transportadas hack la boca por accidn de los 
cilios, El agua penetra en !a cavidad del manto a craves de un 
sifon inha I ante, atraviesa las branquias y iuego sale de la cavidad 
del manto por accion de un sifon exhalante. 

La mayoria de los bivalvos tienen vida sedentaria, una caracte- 
ristica adecuada para la alimentaeidn suspensivora. Los mejillones 
sesiles secretan fibras que les permiten fijarse a rocas, mueltes, botes 
y a las conchas de otros animates. Sin embargo, las aimejas pueden 
introducirse en la arena o en el lodo utiiizando su pie muscular 
como ancla, y las vieiras pueden moverse por el lecho marlno 
mediante saltos rapidos al agitar sus conchas, como la dentadura 
artificial mecanica que se vende como artieulo de broma. 

Cefalopodos 

Los cefalopodos son depredadores activos, Utilizan sus tenta¬ 
culos para atrapar a sus presas y sus mandfbulas en forma de pico 
para inyectarle un veneno inmovilizante. Los cefalopodos poseen 
un pie que se ha modificado en forma de sifon muscular exhalan¬ 
te y en partes de los tentaculos y la cabeza (cefalopodo significa 
"cabeza con pies”). La mayoria de los pulpos se deslizan por la 
superficie del fondo del mar en busca de cangrejos y otros aiimen¬ 
tos (fig. 33-22a). Los calamares se impulsan por propulsion; atra- 
en agua hack la cavidad del manto y luego expulsan un chorro de 
agua a traves de un sifon exhalante (fig. 33-22b). Apuntan el 
sifdn en distintas direcciones para orientar su desplazamiento. 

La masa visceral de los cefalbpodos esta cubierta por un manLo y 
la concha esta reducida y es interna (en el calamar y en la sepia) o 
ausente (en muchos pulpos). En la actualidad sobrevive un peque- 
no grupo de cefalopodos con concha, el nautilo (fig. 33-22c). 

Los cefalopodos son los Unices moluscos que poseen un sistema 
circulatorio cerrado, Tienen tambien organos sensoriales bien desa- 
rrollados y un cerebro complejo. En los depredadores veloces, la 
capacidad de aprendery comportarse de manera compleja es tal vez 
mas importante que en otros animates sedentarios como las aimejas. 

Es probable que el antecesor del pulpo y del calamar haya sido 
un molusco con concha que adopto un estilo de vida depredador 
y perdio su concha m&s tarde durante la evolucion. Los cefaiopo- 
dos con concha Uamados amonitas, algunos de ellos tan grandes 
como ruedas de camion, fueron los principates invertebrados 
depredadores de los mares hace cientos de millones de an.es hasta 
su desap&iicibn durante las extinciones masivas hada Finales del 
periodo Cretacico (vease capitulo 26). 

La mayoria de las especies de calamares tienen una longtmd 
menor de 75 cm, pero algunos son mucho mas grandes. El calamar 
gigante (Architeutte dux) durante mucho tiempo fue el calamar de 
mayor tamano conocido, con un manto de hasta 2,25 m de lon- 
gitud y una longitud total de 18 m, En 2003, sin embargo, se 
encontro cerca de la Antartida un ejemplar de la rara especie 
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(a) Los pulpos se consideram entre los 
mvertebrados rm£s inteligentes. 


a Fig, 33-22, Cefalopodos, 


Vksortj/choieuJhis hamiitonU con un manto de una longitud de 2,5 
m. Algunos biologos creen que esie ejemplar era joven y estiman 
que los individuos adultos de esta especie pueden medir el doble. 
A diferencia de A. dux± que tiene grandes ventosas y pequeftos dien- 
tes en sus tentaculos, M fiamiltoni posee banas rotativas en los 
extremes de sus tentaculos que pueden produdr kfceraciones mor¬ 
ales en sus presas. 

Es probable que A . dtoc y M. frumiltom pasen la mayor paite del 
■.tempo en las profundidades del ocean o, donde se alimentan de 
rrandes peces. Se ban eneontrado restos de ambas espedes en el 
estomago del cachalote, que es posible que sea su unico depreda- 
dor natural. Los demifieos nunca Han observado ejemplares de esta 
especie de calamar en su habitat natural. Estos gigantes marinos 
representan uno de los grandes misterios del mundo de los inver- 
tebrados. 


anillos fusionados. Los anelidos viven en el mar, en casi todos 
los habitats de agua dulce y en suelos hdmedos. Su longitud 
varia desde menos de 1 mm hasta 3 m, la longitud de la lom¬ 
briz de tierra australiana gigante, El Filo Annelida se divide en 
tres dases (cuadro 33-4): Oligochaeta (lomb rices de tierra y 
sus parientes), Polychaeta (poliquetos) e Hirudinea (sangui- 
juelas). 

Oligoquetos 

Los oligoquetos (oligocftades, del griego oiigo, poccs, y chaite, 
pelo largo) se denominan asi por la presenda relativamente esca- 
sa de cerdas de quitina. Esta clase de gusanos segmentados inclu- 
ye a la lombriz de tierra y a una vaiiedad de espedes acuaticas. 
La lombriz de tierra ingiere tierra a medida que se desplaza y 



1. Explique c6mo se reladona la modificackin del pie de los 
moluseos en los gasterOpodos y cefalopodos con sus 
respectivos estilos de vida. 


2, ;C6mo se diferenciaron los bivalvos a panir del esquema 
corporal basico de los moluseos? 

Vianse (as respitestfis en el Apcttdice A. 


Concepto 


Los anelidos son gusanos 
segmentados 

Annelida signifies “pequeiios anillos", y hace referencia a la 
semejanza que tiene el cuerpo de los anelidos con una serie de 


Clases del filo Annelida 


Clase y ejemplos Caracteristicas principales 

Oligochaeta (gusanos Cabeza redurida; no posee n 

segmentados de agua duke, parapodios, pero poseen quetas 
marinos y terrestres, como 
la lombriz de tierra, 
vease figura 33-23) 


Polychaeta (en su mayor! a 
gusanos marinos 
segmentados; 
vease Figura 33-24) 

Hirudinea (sanguijuelas; 
vease figura 33-25) 


Cabeza bien desarrollada; cada 
segmertLo posee parapodios con que¬ 
tas; viven en tubos y son de vida libre 

Cuerpo aplanado, con celoma 
reducido y segmentation; no poseen 
quetas, ventosas en el extreme 
anterior y posterior; parasitos, 
depredadores y carroneros 


CAPiTULo 33 Invertebrados 653 

















extrae los nutriemes de la tierra ingerida cuando esta pasa por el 
canal alimentario. Las snstancias no digeridas, mezcladas con 
el mucus secretado en el canal, son expulsadas por el ano como 
deshechos. Los campesinos valoran a las lombrices poique 
remueven la tierra y sns deshechos mejoran la textura del suelo 
(Darwin estimo que en 10 n 4 hectdreas de tierra Britanica hay 
unas 50 000 lombrices que producen 18 toneladas de deshechos 
al ano). bn la f igura 33-23 se muestra la anatomia de una lom- 
briz, que es representativa de los anelidos. 


Las lombrices son hermafroditas, pero tienen feitilizacidn cruzada. 
Dos lombrices se aparean alineandose de modo que puedan inter- 
cambiar esperma, y luego se separan. El esperma recibido se almace- 
na temporalmente mientras que un organo llamado clitelio secreta un 
capullo mucoso. El capullo se desliza a io largo de la lombriz y reco- 
ge los ovulos y luego los espermatozoides almacenados. Despues, el 
capullo se separa de la cabeza de la lombriz y queda en el suelo mien- 
iras se desarrolla el embrion, Algunas lombrices tambien se reprodu- 
cen de forma asexual por Iragmentaddn seguido de regeneracion. 


/ 



MOsctilo 

circular 


Intestine 


Nefrostoma 


Clitelo 


Esofago 


Buche 


Faringe 


Cada segmento esta rodeado de musculo longitudinal, que a su vez 
esta rodeado de musculo circular. La lombriz de tierra coordina la 
contraction de estos dos grupos de musculos para moverse (vease 
figura 49-25). Estos musculos trabajan contra et liquido no 
compresible del celoma, que actua como un esqueleto hidrostatico. 


En cada segment© de la 
lombriz de tierra se 
repiten muchas de las 
estructuras internas. 


Celoma. El celoma de la 
lombriz de tierra esta 
dividido por tabtques. 


Quetas. Cada segmento 
posee cuatro pares de 
quetas, que son cerdas 
que ayudan a la 
trace ion tuando se 
entierran. 


Metanefridio. Cada 
segmento de la fomhriz 
contiene un par de tubos 
excretores, llamados 
metanefridios, con 
aberturas cilladas llamadas 
nefrostomas. Los 
metanefridios eliminan los 
deshechos de fa sangre y del 
liquido celdmico a traves de 
poros externos. 


Lombriz de tierra glgante australiana 


Cutlcula 


Epidermis 


Tabique 

(divisEdn 

entre 

segmentos) 


Musculo ^ 
longitudinal 


Ano 


vaso ——"j 
dorsal 


Cuerdas vaso 
nerviosas ventral 


En la piel de la 
lombriz de tierra 
hay gran 
cantidad de 
vasos 

sangumeos 
diminutos, que 
fundonan como 
organo 

respirator ro. La 
sangre contiene 
hemoglobina 
que transporta 
oxfgeno. 


Metanefridio 


Intestino 


Ganglio 

subfaringeo 


Ganglio cerebral. Ei sistema 
nervioso de la lombriz de tierra 
presents un par de ganglios 
cereb rales por endma y enfrente 
de la faringe. Un anillo de nervlos 
alrededor de la faringe se conecta 
con un ganglio subfaringeo de 
deride surge un par de cord ones 
nerviosos fusionados que se 
extiende a lo largo de! cuerpo. 


A Fig. 33-23. Anatomia de una 
lombriz de tierra. 


El sistema circulatorio, formado por una red 
de vasos, es cerrado. Los vasos dorsales y 
veritrales estan vinculados por pares de vasos 
segmentarios. Los vasos dorsales y los dneo 
pares de vasos que rodean a I esdfago de una 
lombriz de tierra son musculares y bombean 
la sanqre a traves del sistema circulatorio. 


Cordon nervioso ventral con ganglios 
segmentarios. Los cordones nerviosos 
penetran en los tabiques del animal y lo 
atraviesan en toda su longitud, al igual 
que el tub© digestive y los vasos 
sanguineus longitudinales. 
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Poliquetos 


* Fig. 33-25 Sanguijuela. Una 

enfermera coloc6 esta sanguijuela 
medicinal (Hlrudo medicinaiis) en 
el dedo pulgar doloroso de un 
padente para drenar la sangre de 
un hematoma (acumulatidn anor- 
mal de sangre alrededor de una 
lesiOn interna). 


Cada segmento de un poliqueto posee un par de estructuras 
m forma de paletas o crestas llamadas parapodios (“casi pies") 
_ue ayudan a su locomotion (fig. 33-24). Cada parapodio tiene 
varias quetas, que son mas numerosas que las de los oligoquetos, 
En muchos poliquetos, los parapodios estin muy irrigados por 
asos sangumeos y funcionan como branquias. 


Los poliquetos constituyen una clase diversa y muy numero- 
ij v ia mayoria de sus miembros son marines. Algunas especies 
r : traskdan arrastradas por la corriente o nadan entre el plane- 



; :n muchas de elks se mueven por el fondo del mar o excavan 
pozos en los que se esconden, y otras viven en tubos. Algunos 
ruianos que habiian en tubes, eomo el gusano plumero, cons- 
iruyen sus tubos mezelando el mucus con trozos de arena y con- 
mas rotas. Otros, como el gusano arbol de navi dad (v&ase fig. 
: construyen sus tubos utilizando solamente sus propias 

secreciones. 



L Explique por que anatomi'a de los anelidos se puede des- 
cribir como U un tube dentro de otro tubo". 



^Fig. 33-24. Poliqueto. Hesiotyra 
bergi vive en el lecho marine cerca 
de fuentes hidrotermales de las pro- 
fundidades del mar. 


2. Explique como utiltza la lombriz de tierra sus musculos 
segmentarios y el celoma en su movimiemo. 


Vianse las respuestas en el Apindice A. 



Los nematodos son seudocelomados 
no segmentados cubiertos por una 
cuticula rigid a 


Los nematodos o gusanos redondos son los animales mas 
difundidos; se encuentran en casi todos los habitats acuaticos, 
en el suelo, en los tejidos burned os de las plantas y en los flui- 
dos corporales y tejidos de los animales, A diferencia de los 
anelidos, los nematodos no poseen el cuerpo segmentado. Los 
cuerpos cilmdricos de los nematodos (file Nematoda) pueden 
medir desde menos de 1 mm hasta mas de un metro de longi- 
tud y, a menudo, el extremo posterior es aguzado y el extreme 


Sanguijuelas 


La mayoria de las sanguijuelas habitan en agua dulce, pero 
. .s^en algunas especies marinas y terrestres que se encuentran 
en la vegetation humeda. Las sanguijuelas pueden tener una 
rigitud de 1 a 30 cm. Muchas de ellas son depredadoras y se 
i.imentan de otros invertebrados, pero algunas son parasitas y 
:-.LvCionan la sangre de los animales a los que se adhieren tem- 


- . ralmente, induyendo: al ser humano (fig. 33-25). Algunas anterior mas redondeado (fig. 33-26). El cuerpo est£ cubierto 
especies parasitas poseen mandibulas filosas con las que cor- 
:zn la ptel de sus presas y otras secretan enzimas que digieren 
perforan la pieL Por lo general, el huesped no nota el ataque, 
piles la sanguijuela segrega una sustancia anest£sica. Iras 
racer la incision, la sanguijuela secreta otra sustancia quimica, 
la hirudina, que evita la coagulation de la sangre en el silio de la 
zeision. El parasite succiona la mayor cantidad de sangre que 
puede, a veces hasta mas de diez veces su propio peso. Luego puede 
rasar meses sin comer. 

Hasta el siglo pasado, las sanguijuelas se milizaban con 
rrecuencia para realizar sangrfas. Hoy en dia se utilizan para 
irenar la sangre que se acumula en los tejidos despues de 
heridas o drugias. Los cienriflcos estan investigando tambiCn 
el uso potencial de la hirudina para disolver coagulos no 
zeseados que se forman durante una cirugia o como conse- 
cuencia de una enfermedad cardiaca, Se ha desarrollado una 
forma recombinante de hirudina que esta en periodo de prue- 



ba clinica. 


A Fig. 33-26. Nematodo de vida libre {MEB coloreada). 
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regiones. Por ejemplo, algunos artropodos poseen distintos 
apendices modificados para la rnardia, la alimentacion, la recep- 
cion de estimulos sensoriales, la copulacion y la defensa. En la 
figura 33-29 se itustran los distintos apendices y otras caracte- 
risticas tipicas de los artropodos en una langosta, 

El cuerpo de los artropodos esta completamenie cubieno 
por la cutfeula, un exoesqueleto (esqueleto externo) construi- 



a Fig, 33-23, Fosil de trilobite, Los trilobites eran habitantes de 
'nares poco prof undos durante la era Paleozoica pero desaparecieron 
con las grandes extEnciones del P£rmico Kace unos 250 mEllones de 
an os, Los paieontbbgos han descrito cerca de 4 000 especies de tri- 
bbites. 


do a partir de capas de proteina y del polisacarido quitina, La 
cuticula puede set rlgida y dura en algunas partes del cuerpo, 
y delgada y flexible en otras, como en las extremidades. El 
exoesqueleio rigido protege al animal y ofrece puntos de inser- 
ciOn a los musculos que mueven los apendices, Pero el artro- 
podo no puede crecer sin mudar su exoesqueleto y producir 
otro mas grande, Este proceso, llamado niuda o ecdisis, 
requiere un gasto de energia. Un artropodo que ha mudado 
recientemente tambien es mas vulnerable a los depredadores y 
a otros peligros, hasta que se endurece su nuevo exoesqueleto. 

Cuando el exoesqueleto del artrOpodo evoluciono por pri- 
mera vez en el mar, sus principales funciones fueron la pro- 
teccion y la inserciOn muscular, pero mds adelante permitio a 
ciertos artropodos vivir en el medio terresire. La relativa 
impermeabilidad del exoesqueleto al agua les ayudo a preve¬ 
nt la desecacion, y su fuerza resolvio el problema del apoyo 
al abandonar la flotabilidad del agua. Los artropodos comen- 
zaron a diversificarse sobre la tierra a comienzos del 
Paleozoico, despues de la conquista de la tierra por los vege- 
tales. En 2004, un buseador de fosiles aficionado encontrb en 
Escocia un fosil de un milpies de 428 millones de anos. Los 
restos fosiles de otros artropodos terrestres tienen unos 450 millo¬ 
nes de anos. 

Los artropodos poseen organos sensoriales bien desarrolla- 
dos, emre ellos, ojos, receptores del olfato y antenas que fun- 
cionan como organos del tacto y del olfato. La mayoria de los 
Organos sensoriales estan concentrades en el extremo anterior 
del animal, 

Al igual que muchos moluscos, los artropodos tienen un 
sistema cireulatorio abierto, en el que circula un liquido lla¬ 
mado hemolinfa propulsado por el corazon a traves de pequenas 
arterias y luego hacia espacios llama- 
dos senos que rodean a los tejidos y 
Organos (el termino sartgre se utiliza 
para el liquido que circula en un siste¬ 
ma cireulatorio cerrado). La hemolinfa 
vuelve al corazon por medio de poros 
que generalmente poseen valvulas, 
Los senos corporales, en su conjunto, 
se denominan hemocele, y no forman 
parte del celoma. En la mayoria de los 
artropodos, el celoma que se forma en 
el embrion se reduce a medida que el ani¬ 
mal se desarrolla y, en el adulto, el 
hemocele es la cavidad principal del 
cuerpo, A pesar de su similitude es pro¬ 
bable que los sistemas circulatorios 
abiertos de los moluscos y de los artro¬ 
podos hayan evolucionado de forma 
independieme, 

En los artropodos se han desarro- 
Ikdo varios Organos especializados para 
el intercambio de gases. Estos organos 
permiten la difusion de los gases de la 
respiraci6n t a pesar de la presen cia 
del exoesqueleto. La mayoria de las 
especies acuaticas poseen branquias 
con extensiones finas en forma de 
plumas que permiten una superficie 
de contacto extensa con el agua. Los 
artropodos terrestres, por lo general, 
tienen superficies internas especiali- 
zadas para el intercambio de gases. 


Antenas 

(recepcidn 

sensorial) 


Cefalotbrax 



Pinzas (defensa) 


Boca (alimentacbn) 


A Fig* 33-29, Anatomfa externa de un artropodo. En esta vista dorsal de una langosta se 
observan muchas de las caracterfsticas de los artrdpodos y algunas caractensticas unices de los crus- 
taceos. Poseen el cuerpo segmentado, pero esto se observa solo en el abdomen. Los apendices 
(antenas., pinzas, apendices bucaJes, patas y apendices natatorios) est^n articulados. La eabeza 
posee un par de ojos compuestos (multilentes), cad a uno ubieado sobre una base mbvil. Todo el 
cuerpo est^ cubierto por un exoesqueleto, Inclutdos los apendices. 
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Por ejemplo, la mayoria de los insect os tienen sistemas tra- 
queales, conductos aereos internos ramificados que se cornu- 
nican con poros en la cutfcula. 

En base a los datos de la sistematica molecular, los biplogos 
estan desarrollando nuevas hipdtesis acerca de las relaciones 
evoludvas de los artropodos, al igual que en otras ramas del 
arbol de la vida. La evidencia sugiere que los artropodos actua¬ 
tes forman cuatro linajes principales que se diferenciaron al 
comtenzo de la evolucidn del fito (cuadro 33-5): queliceri¬ 
formes (aranas de map cangrejos herradura, escorpiones, 
garrapaias, acaros y araftas), miriapodos (ciempies y milpies), 
hexapod os (insectos y sus parientes de seis patas no alados) y erus- 
taceos (cangrejos, langostas, camarones, percebes y much os 
otros). 

Queliceriformes 

Los queliceriformes (del griego c/idlos, labios, y didr, brazo) 
se Hainan asf por la presencia de ap£ndiee$ alimentarios en forma 
de pinzas Uamados queliceros, que les sirven de cohnillos, Los 
queliceriformes tienen un cefalotdrax anterior y un abdomen 
posterior. Carecen de antenas y la mayoria de ellos tienen ojos 
simples (con una sola lente). 

Los primeros queliceriformes fueron los euripieridos o escor- 
piones de agua. Estes depredadores marines y de agua dulce 
tenian hasta 3 m de longitud. La mayoria de los queliceriformes 
marinos, incluidos todos los euripieridos, se han extinguido; entre 
las especies marinas que sohreviven en la aciualidad se encuen- 
tran las aranas de mar (picnogonidos) y los cangrejos herradura 
(fig. 33-30) 


Cuadro 33-5. Subgijos del filo Arthropoda 


Subfile y ejempios Caractensticas principales 


Queliceriformes (cangrejos 
herradura, aranas, 
escorpiones, garrapaias, 
Acaros; v£anse figuras 
33-30 a 33-32) 


El cuerpo posee una o dos partes 
principales: sets pares de a pend ices 
(queliceros, pcdipalpos, y cuatro 
pares de patas); en su mayoria, 
terrestres o marinos 


Miriapodos (milpiCs y 
ciempies; veanse figuras 
33-33 y 33-34) 


Cabeza con antenas y aparato bucal 
rnasticatorio; terrestres; los mil pies 
son herbfvoros y poseen dos pares de 
patas en cada segmento del tronco; 
los ciempies son camivoros y poseen 
un par de patas en cada 
segmento del tronco y ggrras 
venenosas en el primer segmento 
corporal 


Hexapod os (insectos, 
cokmbolps; vCanse Figuras 
33-35 a 33-37) 


Crust Aceos (cangrejos de 
mar y de rio, langostmos, 
astacos, camarones; v£anse 
figuras 33-29 y 33-38) 


Cuerpo divldido en cabeza, tdrax y 
abdomen; posee antenas; aparato 
bucal modificado para la masticacibn, 
la sucdbft o para lamer; tres pares de 
patas y dos pares de alas; en su 
mayoria terrestres 

Cuerpo dividido en dos o ires partes; 
posee antenas; aparato bucal 
masticator! q; tres o mas pares de 
patas; en su mayoria marinos o de 
agua dulce 



A Fig. 33-30. Cangrejos herradura (LimaIus pofyphemus), Estos 
"fbsites vivientes", frecuentes en las costas del Atlantico y del Golfo de 
los Estados Unidos, no han cambiando mucho en cientos de miilones 
de afios. Son los supervivientes de una gran diversidad de quelicerifor¬ 
mes que antiguamente ocupaban los mares. 


La mayor parte de los queliceriformes modernos son los 
aracnidos, un grupo que incluye escorpiones, aranas, garrapa- 
tas y acaros (fig. 33-31). Las garrapaias y muchos acaros son 
parte de un gran grupo de artropodos parasites. Casi todas las 
garrapaias son parAsitos chupadores de sangre de la superficie 
del cuerpo de reptiles o mamiferos. Los acaros parasites viven 
sobre o dentro de una variedad de vertebrados, invertebrados 
y vegetates. 

Los araenidos poseen un cefalotbrax con seis pares de apbn- 
dices; los quelieeros, un par de pedipalpos cuya funcibn es 
sensorial o de alimentacion, y cuatro pares de patas para tras- 
ladarse (fig. 33-32) Las aranas utilizan sus quelfceros en 
forma de cohniilos, equipados con glandulas venenosas, para 
atacar a su presa. Al masticar la presa con los queliceros, vier- 
ten jugos digestives sobre los tejidos que trituran. El alimento 
se ablanda, se vuelve liquido y la araria io succiona. 

En la mayoria de las aranas, el intercambio de gases se rea- 
liza en pulmones en libros o filotrAqueas, placas aplladas 
dentro de una camara interna (vease fig. 33-32). La exiensa 
superficie de estos brganos respiratorios es una adaptaciOn 
estructural que mejora el intercambio de 0 2 y C0 2 entre la 
hemolinfa y el aire. 

Una adaptacibn Cmica de muchas aranas es la capacidad de 
atrapar insectos mediante la construction de redes de seda, 
una protema liquids producida por glandulas abdominales espe- 
cializadas. La seda es tejida por organ os especializados llama - 
dos hileras que forman fibras que se solidifican. Cada araria 
diseria un estilo de red caracteristica de su especie y la cons- 
truye de forma perfecta desde el primer imento, Esta conduc¬ 
ts compleja podria ser hereditaria. Diversas aranas tambien 
utilizan la seda de otras formas: como vlas de escape rapido, 
como cubierta para los huevos e, incluso como “envoltorio” 
para alimentos que el macho le ofrece a la hembra durante el 
coriejo. 

Miriapodos 

Los milpies y los ciempies pertenecen al subfile Myriapoda. 
Todos los miriapodos aauales son Lerrestres. Su cabeza posee 
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(a) Los escorpiones poseen pedipalpos, plnzas 
especial izadas en la defensa y Ja capture de 
alimento. En el extreme de la cola poseen un 
aguijbn venenoso. 


t 50 pm { 



(fa) Los a cams del polvo son carroneros ubicuos 
de los hogares del ser humano, pero son 
inocuos para las personas que no son 
atergitas a ellos (MO coloreada). 


▲ Fig. 33-31. Aracmdos, 


(c) Las arenas tejedoras general mente son 
m^s actives durante e! dla. 




Pulrnon en libro 


► Fig. 33-32. Anatomia de una arana. 

Glandula 

digestiva 

Gvario 


Intestine Estbmago 

Corazdn J Cerebro 


Receptaculo 

esperm^tico 


Queffcero Pedipaipo 


Ano 


Hileras 


Gkndula 
de la seda 


Gonoporo 
(salsda de 
huevos) 


GISndula 

venenosa 


un par de antenas y tres pares de apendices modificados en su 
boca T inciuidas las mandibulas. 

Los milpies (clase Diplopoda) tienen gran numero de pa¬ 
ras, aunque rnenos que las mil que indica su nombre (fig. 33- 
33). Cada segmento del tronco se forma a partir de dos 
segmentos fusionados y posee dos pares de patas, Los milpies 
se alimentan de hojas en descomposidOn y de otras sustancias 
vegetales. Hs posible que esten emre los primeros animates 
de la Lierra que vivieron sobre el musgo y las plantas vascula- 
res, 

A diferencia de los milpies, los dempies (close Chilopoda) 
son carnivoros. Cada segmento del tronco de un dempies tiene 
un par de patas (fig, 33-34). Poseen garras con veneno en el 
segmento anterior del tronco con el que paralizan a su presa y 
se defienden. 



A Fig. 33-33. Milpies, 
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A Fig. 13-34. Ciempies. 



Insectos 

Los insectos y sus pariemes cercanos (subfilo Hexapoda) 
poseen mas variedad de espedes que todas las demas formas 
de vida combinadas. Viven en casi cuaiquier habitat terrestre y 


en aguas dulces, y los insectos voladores llenan el aire. En el 
mar, donde predominan los artropodos, los insectos son 
menos comunes, aunque no estan ausentes. La anaiomia inter¬ 
na de un insecto incluye varies sistemas de drganos complejos, 
que se destacan en la figura 33-35. 

Los fosiles de insectos mas andguos datan del pefiodo 
Devoniano, que comenzd hace 416 mill ones de anos. Sin 
embargo, al desarrollar el vuelo durante los periodos Carbomfero 
y Permico, se produjo una explosion en la variedad de msec- 
tos, Los fosiles de los aparatos bucales de diversos insectos 
indican que la alimentacidn especializada de gimnospermas y 
otras plantas carbomferas contribuyo tambien a su radiacion 
adaptativa, Se cree que la mayor diversificacion de los insec¬ 
tos fue pa rale La a la radiacidn evolutiva de las plantas con Flo¬ 
res durante el periodo Cret&ceo y a comienzos del periodo 
Terciario, hace unos 65-60 millones de anos. Esta hipotesis es 
discutida por nuevas investigaclones que sugieren que los 
insectos se diversificaron de forma extensa antes de la radia¬ 
cion de las angiospermas. Asl, durante la evolucidn de las 
plantas con flores y los insectos que las polinizan, la diversi- 
dad de los insectos puede haber sido tanto una causa come 
un efecio de la radiacion de las angiospermas. 

la capacidad de volar es una de las claves del gran exito de 
los insectos, Un animal que vuela puede escapar de rnuchos 
depredadores, encontrar alimento y pareja y dispersarse hacia 
nuevos habitats mucho mas rapido que un animal que debe 
arrastrarse por el sudo, Muchos insectos Cienen uno o dos 


El cuerpo del insecto esta dividido en tres reg rones: 
cabeza, torax y abdomen. La segmentaoion del tdrax y 
del abdomen es obvia, pero los segmentos queforman la 
cabeza estan fusionados. 


▼ Fig. 33-35, Anatomia de un saftamontes (insecto). 


Abdomen Tdrax Cabeza 



Ojo compuesto 
Antenas 


Corazom El 
corazbn del 
insecto impulsa la 
hemolinfa a traves 
de un sistema de 
circulation 
abierto* 


Ganglio cerebral. Los dos cordones 
nerviosos se rebnen en la cabeza, en 
donde se fusionan gangltos de varies 
segmentos anteriores en un ganglio 
cerebral (cerebro). En fa cabeza se 
concentran las antenas, los ojos y 
otros organos sensorial es. 


Tubulos de Malpighi. Los 
deshechos metabolkos 
son eliminados de la 
hemolinfa por organos 
excretores llamados 
tubulos de Malpighi, que 
son evaglnaciones del 
tubo digest ivo. 



Tubos traqueales. El intercambio de gases en los 
insectos se realize en un sistema traqueal de 
tubos rarmficados revestidos de quitlna que 
infiltran el cuerpo y transportan oxlgeno 
dlrectamente a las celulas. El sistema traqueal se 
abre hacia el exterior del cuerpo a traves de 
espiraculos, poros que se abren o se cierran par a 
controlar el flujo de aire y la perdida de agua. 


Cordones nerviosos. El 
sistema nervioso del 
insecto esta form ado 
por un par de cordones 
nerviosos que poseen 
varies ganglios 
segmentados. 


El aparato bucal del insecto esta 
formado por varios pares de 
apendices modifieados, entre ellos h 
mandi'bulas, que el saltamontes 
utilize para la masticacibn. En otros 
insectos, el aparato bucal esta 
especializado para lamer, perfora r o 
suctionar 
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pares de alas que salen de la parte dorsal del torax, Las alas 
son extensiones de la eutfcula y no apendices verdaderos, lo 
que les permitio a los insectos volar sin sacrificar ninguno de 
sus pares de patas. Por el contrario, los vertebrados que vue- 
Ian, como las aves y los murcieiagos, tienen un par de patas 
modificadas en forma de alas y, por lo general, son mas torpes 
sobre el suelo. 

Las alas de los insectos pueden haber surgido como exten¬ 
siones de la eutfcula que ayudaban al cuerpo del insecto a 
absorber calor y, mas adelante, se convirtieron en organos de 
vuelo. Segun otros punt os de vista, las alas les permitian a los 
insectos deslizarse desde la vegetaci6n hacia el suelo, o indu- 
so Funeionaban como branqutas en insectos acuaticos. Otra 
hipdtesis sostiene que las alas de los insectos se utilizaban 
para la nataeidn antes de utUizarse para el vuelo. 

Los datos morfologicos y moleculares indican que las alas 
evolucionaron solo una vez en los insectos. Las libelulas, que 
poseen dos pares de alas similares, fueron uno de los prime- 
ros insectos voladores. Varies Ordenes de inseaos que evolu- 
cipnaron despues de las libeiulas tienen dispositivos de vuelo 
modificados. Las alas de las abejas y las avispas, por ejemplo, 
estan enganchadas y se mueven como un solo par. Las alas de 
las mariposas funcionan de forma similar, pues el par anterior 
se superpone con el posterior. En los escarabajos, las alas poste- 
nores funcionan para el vuelo y las anteriores estan modificadas 
como cubierta que protege a las alas posteriores mientras el 
escarabajo esta sobre el suelo o escondido. 

Muchos insectos sufren una metamorfosis durante su desa- 
rrollo. En la metamorfosis incompleta de los saltamontes y 


oLros ordenes, el individuo joven (ninfa) se asemeja al adulto 
pero tlene menor tamano, distintas proporciones corporates y 
carece de alas. La ninfa sufre una serie de mudas y se va pare- 
ciendo cada vez mas al adulto. En la muda final, el insecto 
alcanza su tamafio adulto, adquiere alas y madurez sexual. Los 
insectos con metamorfosis complela tienen un estadio de 
larva especializado en la alimemaeidn y en el crecimiento que 
se conoce como gusano u oruga. El estadio de larva es total- 
mente diferente del estadio adulto, que se especiallza en la dis¬ 
persion y la reproduedon. La metamorfosis del estadio de 
larva al adulto se produce durante un estadio de pupa (fig. 
33-36). 

En general, los insectos tienen reproduedbn sexual, siendo 
el macho y la hembra individuos separados. Los adultos se 
unen y se reconocen como miembros de la misma especie por 
sus colores brillames (como en el caso de las mariposas), sus 
sonidos (en los grilles) o sus olores (en las polillas). La fecun- 
dacidn generalmente es interna. En la mayoria de las especies, 
los espermatozoides se depositan directamente dentro de la 
vagina de la hembra en el momento de la copulacibn, aunque 
en algunas especies ei macho deposita un paquete de esper¬ 
matozoides fuera de la hembra, y la hembra los recoge. La 
hembra posee una estructura interna llamada espermateca, en 
la cual almacena el esperma, que normalmente es suficiente 
para fecundar mas de una tancla de ovulos. Muchos insectos se 
aparean una sola vez en su vida. Tras el apareamiento, la hem¬ 
bra deposita sus huevos en una fueme de alimentos apropiada 
para que la nueva generacibn pueda comenzar a alimentarse 
en cuanto nazea. 




A Fig. 33-36, Metamorfosis de una mariposa. (a) La larva (oruga) dedica su tiempo a la 
aiimentacion y e! crecimiento, y muda a medida que trete. (b) Iras varias mudas, la larva se 
convierte en pupa, (c) Dentro de la pupa, los tejfdos de la larva se destmyen y se forma el Indi- 
. duo adulto por division y diferenciadbn de cdlulas que estaban quiescentes en la larva, (d) 
- nalmente, sale el individuo adulto de la cuticula de la pupa, (e) Se bombea la hemolinfa en 
las venas de las alas y luego se retira; dejando las venas ngtdas como sostbn de las alas. El insec¬ 
to vuela y se reproduce, y obtiene gran parte de su alimentadbn de las catenas almacenadas 
por la larva. 


(e) Adulto 


Adulto emergiendo 


(a) Larva (oruga) 


(b) Pupa 


M) 


(c) Pupa 
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Figura 33-37 

de la diversidad de los insectos 

ORDEN 

NUMERO 

APROXIMADO DE 1 CARACTERiSTICAS PRINCIPALES EJEMPLOS 

ESPECIES 

Blattodea 

4 000 El euerpo de las cucarachas es aplanado en semi do dorso- 

ventral, Tienen patas modificadas que les permiten comer 
con rapidez. Las alas delanteras, cuando est&n presen tes, son Cucaracha 

mas rigidas, y las posteriores tienen forma de abanico. Menos alemana jK VSjjjy i 

de 40 especies de cucarachas habuan en las casas; el resto 

vtve en disiintos habitats, desde el suelo de selvas tropicales ^ ^ 

hasta cuevas y desienos. 

Colcoptera 

350 000 Los escarabajos son el orden de insectos con mayor variedad ^ 

de especies. Poseen dos pares de alas, una de las euaLes es , . Wlf 

gruesa y rigida y la oLra membranosa. Poseen un exoesquele- japones Y 

to en forma de coraza y tm aparato bucal adaptado para picar 

y mastic a r. Los escarabajos sufren metamorfosis completa. / > 

Dermaplera 

1 200 T , 

Las tijeretas son insectos nocturnes que se alimentan de res- 

tos organicos, Algunas especies carecen de alas, y otras pose- 

en dos pares de alas, uno de ellos grueso y ngido y el otro 

membranoso. Poseen m t aparato bucal masticador y grandes Tijereta 

pinzas posteriores, Sufren metamorfosis incompleta. 

Diptera 

151 000 Los dipteros poseen un solo par de alas; el segundo par esr£ \ iJ 

modificado como drganos de equilibrio llamados halterios. Su 

cabeza es grande y mcvil; su aparato bucal esta adaptado para T^bir Av /;■ , 

succionar, perforar o lamer, Los dipteros sufren metamorfosis 
com pie La. Pueden ser carrorieros, de predado res o parasitos. 

Entre los m£s conocidos est£ la mosca y el mosquito. 

Hemiptera 

85 000 Los hemipteros son las Hamadas "chinches", y entre ell as A 

estan las chinches de cama, las chinches asesinas y las chin- j \ 

ches pequefias (en algunos casos se denormnan chinches a Cbinche 

otros insectos de manera erronea), Los hemipteros poseen patas P w 

dos pares de alas, uno mas ngido y el otro membranoso, ^°i a |P ® ^1 w 

Poseen un aparato bucal pieador-dmpador y sufren meta- \ 4 

morfosis incompleta. r > 

Hymenoptera 

125 000 las hormigas, las abejas y las avispas son insectos muy socia- 

les, Poseen dos pares de alas membranosas, una cabeza m6vd 

y un aparato bucal masticador-chupador. Las hembras de TX^ 

muchas especies poseen un aguijon en su parte posterior, Los 

htmertopteros sufren metamorfosis completa, Avispa del asesino de cigarra 

Isoptera 

2 000 Las termitas son insectos sodales muy diitmdidos que pro¬ 
ducer! enormes colonias. jSe estima que por cada persona ^ 

hay 700 kg de termitas en la Tierrat Algunas termuas poseen 
dos pares de alas membranosas, mientras que otras no pose- y/'S 

en alas- Se alimentan de madera con ayuda de m icrobios sim- _ . . 

biontes que viven en camaras especializadas dentro de su 
intestine. 
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ORDEN 


Lepidoptera 


Odonaia 


Onhoptera 


Phasmida 


Phthiraptera 


Siphotiapiera 


Thysanura 


Trichop t era 


NUMERO 

APROXIMADO DE I CARACTERISTICAS PRINCIPALES I EJEMPLOS 

ESPEGES 


120 000 


5 000 


13 000 


2600 


2400 


Las mariposas y las polillas son unos de los insectos mas 
eonoeidos. Poseen dos pares de alas cubiertas per peqtiefias 
escamas. Poseen una larga proboseide que riesenrollan para 
alimentarse, La mayorfa de ellas se alimentari de nectar pero 
algnnas especies se ahmentan de oiras susiancias, como san- 
gre de ani males o lagrimas. 

Las libelulas y los caballilos del diablo poseen dos pares de 
alas membranosas grandes, Poseen un abdomen alargado y 
grande, ojos eompuestos y un aparato bucal masticador. 
Sufren metamorfosis ineompleta y son depredadores acti¬ 
ves. 

Los saltamontes, grillos y sus parimes son, sobre todo, her- 
bivoros. Poseen grandcs patas traseras adapiadas para el 
sako t dos pares de alas funo rtgido y el otro membranoso), y 
aparato bucal masiicador. Duranle el eortejo* los machos 
emiien sonidos al froiar algunas panes de sll cuerpo, como 
una cresta ubicada en las patas traseras. Los ortOpteros sufren 
metamorfosis ineompleta. 

HI Lnsecto palo y el inseao hoja son imitadores perfectos de 
las plantas. Los huevos de algunas especies induso imitan- a 
las semillas de las plantas sobre las que vive el insecto, Su 
cuerpo es cillndrico o apian a do en senlido dorsoventral. 
Careccn de alas delanteras pero poseen alas traseras en forma 
de abanlco. Poseen un aparato bucal cortador-masticador. 


Cornu rnnente denominados pi ojos 4 estos insectos pasan toda 
su vida como ectoparasites sobre d pelo o plumas de tin 
unicG hu£sped. Sus patas poseen el tarso en forma de pinza 
y estan adapiadas para afemrse al hu£sped, Carecen de alas 
y sus ojos son reducidos, Sufren metamorfosis incomplete. 





Piojo del 

cuerpo 

humano 


Saltamontes 


2400 


Las pulgas son ectoparasites que se alimentan de la san gre de 
aves y mamtferos. No poseen alas y su cuerpo esta comprb 
mido en senlido lateral, Sus patas estan modificadas para ale¬ 
rt arse a su huesped y para saltar a grandes distaticias. Sufren 
metamorfosis completa. 



Pulga 


450 


7100 


HI iepisma o pececillo de plate es un inseao pequeno sin alas 
que tiene el cuerpo aplanado y los ojos reducidos. Viven en 
la hojarasca o debajo de la corteza de vege teles. Tambien pue- 
den infesiar edifidos y conveitirse en plagas 



Las larvas de las polillas de agua viven en arroyos* donde 
construyen sus hogares con gran os de arena, fragmentos de 
madera y ottos mate dales que unen con hilos de seda, Los 
adulLos poseen dos pares de alas con pelos y un aparato bucal 
masiicador o dmpadon Sufren metamorfosis completa. 



Frig^nea o tricOptero 
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Los insectos se clasifican en unos 26 ordenes, 15 de los cua- 
les se exploran en la figura 33-37, 

Animales tan numerosos, diversos y diseminados como los 
insectos, afectan a la vida de tod os los organism os terrestres, 
incluido al ser humano. For un lado, dependemos de las abe- 
jas, moscas y muchos otros insectos que polinizan nuestros 
cuitivos y huertas. A $u vez, Los insectos son portadores de 
muchas enfermedades, como la enfermedad del suerio en 
Africa (disetninada por la mosca tse-s^ portadora del 
Trypanosoma; vease figura 28-7) y la malaria (diseminada por 
el mosquito portador del Plasmodium; v£ase figura 28-11). 
Ademas, los insectos compiten con el ser humano por el ali- 
memo. Por ejemplo, en algunas zonas de Africa, los insectos 
consumen cerca del 75% de los cuitivos. Para tratar de mini- 
mizar sus perdidas, los campesinos de los Estados Unidos 
gastan miles de millones de dolares al ano en pesticidas y pul- 
verizan los cuitivos con dosis masivas de los venenos mas 
mortales que existen. Ni siquiera los seres humanos han podi- 
do superar la predominancia de los insectos y los artropodos. 
Como dijo Thomas Eisner, un entomologo de la Univeisidad 
de Cornell: “Los insectos no van a heredar la Tierra, ya son 
duenos de ella, Por lo tamo deberiamos aprender a convivir 
en paz con ellosL 

Crustaceos 

Mientras que los aracnidos y los insectos prosperan en la 
tierra, los crustaceos, en su may ora, viven en ambientes mari¬ 
nes y de agua duke. Los crust&ceos (subfile Crustacea) pose- 
en apendices birrameos (ramificados) caracteristicos muy 
especializados. Por ejemplo, las langostas y los cangrejos de 
no, estan equipados con 19 pares de apendices (v£ase fig. 33- 
29). Los apendices mas anteriores son las antenas; los crusta- 
ceos son los unices artropodos que poseen dos pares de 
antenas. La hoca se compone de tres o mas pares de apendices 
modificados, incluidas las mandibulas rigidas, Poseen paras en 
el tdrax y; a diferencia de los insectos, los crustaceos poseen 
apendices en el abdomen. Son capaces de regenerar un ap£n- 
dice perdido, 

Los crustaceos pequenos intercambian gases a trav£s de 
zonas delgadas de la cuticula; las especies de mayor tamano 
tienen branquias. Los deshechos de nitrdgeno difunden tam- 
bien por medio de areas delgadas de la cuticula, pero el 
balance de sales de la hemolinfa se regula por un par de glan- 
dulas. 

Los sexos estan separados en la mayorla de los crustaceos. 
En el caso de la langosta y los cangrejos de rio, el macho utili- 
za un par de apendices abdominales especializados para tras- 
ladar los espermatozoides hacia el poro reproductivo de la 
hembra durante la copulation. La mayoria de los crustaceos 
acuaticos atraviesan uno o m&s estadios de larvas nadadoras. 

Uno de los mayores grupos de crustaceos (que incluye unas 
10 000 especies) son los isopodos, con especies terrestres, 
marinas y de agua dulce. Algunas especies de isopodos abun- 
dan en las profundidades del oceano. Entre los isopodos ten es- 
tres se encuentra el “bicho bola” o piojo de la madera, frecuente 
en la parte inferior de Lroncos y hojas humedas. 

Las langostas, las cigalas, los cangrejos y los camarones son 
crustaceos relativameme grandes llamados decapodos (fig, 
33-38a). La cuticula de los decapodos esta endurecida por la 
presencia de carbonate de calcio; la porcion que cubre la parte 
dorsal del cefalotorax forma un escudo tlamado caparazdn. La 
mayoria de las especies de decapodos son marinas. Los can¬ 


grejos de no, sin embargo, viven en agua duke, y algunos can¬ 
grejos tropicales viven sobre el suelo, 

Muchos crustaceos pequenos son miembros importantes de 
las eomunidades del plancton marino y de aguas dukes. Entre 
los crustaceos del plancton hay muchas especies de copepo- 
dos, que son unos de los animales mas numerosos, y el feri.il. 
similar al camaron que crece hasta 3 cm de longitud (fig. 33- 
38b) El fenli es el principal alimento de las ballenas (incluida 
la ballena azul y la Milena recta), y en la actualidad se cultiva 
en grandes camidades como alimento para los seres humanos y 
como fertilizantc para la agricultura. Las larvas de muchos crus¬ 
taceos de cuerpo mas grande tambien forman parte del plancton, 
Los percebes son un grupo de crustaceos sesiles que tienen 
una cuticula rigida que forma una concha de carbonato de cab 
do (fig. 33-38c). La mayoria de los percebes se anclan a las 
rocas, a los cascos de los barcos, a pilares y otras superficies 
sumergidas. El adhesive que utilizan es tan fuerte como cual- 
quier pegamemo sintetico. Para alimentarse, extienden los ap£n- 



(a) Los cangrejos fantasma (g£nero Ocypode) viven en fas playas 
arenosas de los oc£anos de todo el mundo. Son principalmente 
nocturnes y durante el dia se refugian en madrigueras. 


(c) Estos percebes poseen 
apendices articulados que se 
proyeetan desde su concha y 
capturan organismos y 
particulas suspendidas en el 
agua. 

▲ Fig. 33-38. Crustaceos. 




(b) Los crustaceos del plancton, 
conocidos como krill son el 
co ns u mi dos en grandes 
cantldades por las ballenas. 
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i ices desde su concha para filtrar alimentos del agua. OLros 
cercebes viven como parasites dentro de huespedes, por ejem- 
?lo, cangrejos, donde se asemejan a las raices de una planta. 
Los percebes no fueron reconocidos como crustaceos hasta el 
- glo xix, cuando los naturallstas descubrieron que sus larvas 
son similares a las de otros crustaceos. La notable mezcla de 
;uracteristicas unicas y homoiogias con los crustaceos de los 
rercebes fue la principal inspiracion de !a teoria de la evolu¬ 
tion de Charles Darwin. 


Evaluation de conceptos 


L Los componentes de la boca de los artropodos se 
mueven lateralmente, a diferencia de la mandfbula 
de los seres humanos, que se mueve hacia arriha 
y hacia abajo. Explique esta caracteristica de los 
artropodos teniendo en enema el origen de su aparato 
bucal. 

2. ^Seria razonable denominar al filo Arthropoda como el 
filo animal con mis exito? Explique su respuesta. 

3. Describa dos adaptaciones que permitieron a los 
insectos prosperar en el medio terresire, 

Veanse fas respitestas en el Apendice A. 


Concepto 


Los equinodermos y los cordados 
son deuterostomados 

Parece ser que las estrellas de mar y oiros equinodermos (filo 
Echinodermata) tienen poco en comun con el filo de los cordados, 
que incluye a los vertebrados, animates que poseen esqueleio. En 
realidad, todos estos animales comparten caracteristicas de los deu¬ 
terostomados: division radial, desarrollo del celoma a partir del 
arquemeron y formaddn de la boca en el extremo del embridn 
opuesto al bkstoporo (vease figura 32-9). La sisteraatica molecular 
reforzo a los deuterostomados como dado de animales bilaterios, 

Equinodermos 

Las estrellas de mar y la mayoria de los equinodermos (del 
griego echin, espinoso, y derma, piei) son animales marines de 
movimientos lentos o s£siles. Poseen un endoesqueleto formado 
por placas calcareas rigidas cubierto por una delgada piel La 
mayoria de los equinodermos poseen una superficie espinosa debi- 
do a la presencia de proLuberancias esquel£ticas y espinas. Los equi¬ 
nodermos poseen un sistema vascular de agua unico, una red de 
canales hidraulicos que se ramifican en extensiones llamadas pies 
ambulacrales, que partidpan en la loeomoetdn, en la aUmenta- 
cion y en el intercambio de gases (fig. 33-39). Los equinodermos 


▼ Fig. 33-39. Anatom t a de la estrella de mar E! tubo digestive es corto y se extiende desde la 

iun equinodermo). * boca, ubicada en fa base del disco central, hasta el 

ano, ubicado en la parte superior del disco. 


sco central. El disco centra! 
posee un anillo nervioso y 
cordones nerviosos que se 
'adian desde el anillo hada 
los brazos. 


Las glandules digestives 
secretan jugos digestives y 
udan en la absorcion y el 
afmacenamiento de 
nutdentes. 



EstOmago 


Nervio 

radial 


Canal ■' 
anular 


Gonadas 

Ampolla 

Podio 

"Pie 

ambulaeral 


La superficie de fa estrella de 
mar esta cubierta por espinas 
que to ayudan a defenderse de 
los depredadores, y por 
pequehas branquias en las que 
se produce el intercambio de 
gases. 

IVIadreporito, A traves de esta 
apertura ei agua entra o sale 
del sistema vascular hacia el 
exterior. 


Canal radial. El sistema vascular de 
agua est£ formado por un canal en 
forma de anillo en el disco central y 
cineo canales radiales, cada uno 
ubicado en un surco que se extiende 
a lo largo del brazo. 


De cada canal radial parten cientos de pies ambulacrales, muscularesy 
huecos, llenos de ffquido. Cada pie ambulacral esta formado por una 
ampolla en forma de bulbo y un podio con venfosa (pie). Cuando la 
ampolla se comprime, empuja agua hacia el podio que se expande. Asi # el 
podio entra en contact© con el sustrato, Al contraerse, los musculos de la 
pared del podio empujan e! agua nuevamente hacia fa ampolla y hacen 
que el podio se acorte y se doble. 
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tienen reproduction sexual, el macho y la hembra generaknente 
son individuos separados y liberan a sus gametes en el agua. 

Us partes intemas y extemas de la mayoria de los equmoder- 
mos se dividen radial me nte desde el centra, a menudo en cinco 
radios. Sin embargo, la anatomia radial de los equinodermos adul- 
tos e$ una adaptacion secundaria, ya que las larvas poseen simetna 
bilateral. Ademas, la simetna del equinodermo adulto no es com- 
pletamente radial. For ejemplo, la abertura (madreporito o placa 
madrepOrica) del sistema vascular de agua de la estrella de mar no 
es central sino que se encuemra desplazada hacia uno de los lados. 

Los equinodermos actuates se dividen en seis clases (cuadro 
33-6; f igura 33-40): Asteroidea (estrella de mar), Ophiuroidea 
(estrellas fragiles), Echinoidea (erizos de mar y dolares de arena), 
Crinoidea (lirios de mar y estrellas pluma), Holothuroidea (pepi- 
nos de mar) y Concenmcycloidea (margaritas de mar). 


la estrella de mar secreta jugos que comienzan a digerir el cuer- 
po blando del molusco dentro de su propia concha. 

Us estrellas de mar y otros equinodermos tienen un gran 
poder de regeneracion. Pueden regenerar brazos perdidos, y los 
miembros de un genera induso pueden regenerar el cuerpo com- 
pleto a panir de un solo brazo. 

Estrcifns fragiles 

Us esirellas fragiles tienen un disco central y largos brazos fie- 
xibles. Se trasladan agitando sus brazos con movimientos ser- 
penteantes, ya que sus pies ambutacrales carecen de ventosas y 
por lo tamo, no pueden utilizarlos para adherirse, Algunas espe- 
cies son suspensivoras; otras son depredadores o se alimentan de 
carrona. 


Estrellas de mar 

Las estrellas de mar tienen multiples brazos que parten de un 
disco central, U superfide inferior de los brazos posee pies 
ambulacrales, que actuan como discos de succidn. Pueden crear 
o anular la succidn mediante un conjunto complejo de acciones 
musculares e hidraulicas (vease figura 33-39). U estrella de mar 
se adhiere con firmeza a las rocas o se desliza de modo lento uti- 
lizando los pies ambulacrales que se extienden, se cierran, se 
contraen, se liberan, se extienden y se cierran de nuevo. Tambien 
utiliza su pie tubo para atrapar presas como almejas y ostras. 
Rodea con sus brazos al bivalvo cerrado y lo sostiene con firmeza 
con los pies ambulacrales. Luego, la estrella de mar saca su esto- 
mago hacia fuera por la boca y lo introduce en la abertura angosta 
que queda entre las dos valvas de su presa. El sistema digestivo de 


Cuaarc - Clases del filo Echinodermata 

Clase y ejemplos 

Caracteristicas principales 

Asteroidea (estrellas de 
mar; vdanse figuras 33-39 
y 33-40a) 

Ophiuroidea (estrellas 

Cuerpo en forma de estrella con 
multiples brazos, boca di rigid a hacia 
el sustrato 

Disco central; brazos largos y 


fragiles; veanse figuras llexibles; pie ambulacral sin ventosas 

33-40b) 


Echinoidea (erizos de mar, 
dolares de arena; vease 
figura 33-40c) 


Forma esferica o de disco; no posee 
brazos; cinco Lias de pies 
ambulacrales que le permiten 
desplazarse ientamente; !a boca esta 
rodeada por una estruaura compleja 
similar a una mandfbula 


Crinoidea (lirios de mar, 
esirellas pluma; vease 
figura 33-40d) 

Holothuroidea (pepinds 
de mar; vease figura 
33-40e) 


Co hcentn cycloidea 
(margaritas de mar; vease 
figura 33-400 


Brazos con plumas alrededor de la 
boca que esta orientada hacia arriba 

Cuerpo en forma de pepino; cinco 
filas de pies ambulacrales; pie 
ambulacral adiciomi modificado 
como tentkculos alimeniarios; 
esqueleto reducido; no posee es pinas 

Cuerpo en forma de disco rodeado 
de peqtienas espinas; sistema 
digestivo incomplete; vive sobre 
Lrozos de madera sumergida 


Erizos de mar y dolares de arena 

Los erizos de mar y los dolares de arena no poseen ext re mi- 
dades, pero tienen cinco hileras de pies ambulacrales que uttli- 
zan para trasladarse con movimientos lentos. Los erizos de mar 
tambien tienen musculos que hacen girar sus largas espinas, que 
ayudan a la locomocion. La boca del erizo de mar esta rodeada 
de estructuras complejas, similares a mandibulas, adapiadas para 
alimentarse de algas y de otros alimentos. Los erizos de mar tie¬ 
nen una forma cast esferica, y los dolares de arena son aplanados 
y en forma de disco, 

Lirias de mary estrellas pluma 

Los lirios de mar poseen un pedunculo mediante el cual se 
adlneren al sustrato; las estrellas pluma se deslizan utilizando sus 
largos brazos flexibles, Ambos utilizan sus brazos para alimen¬ 
tarse de partlculas en suspension. Los brazos rodean a la boca, 
que se dirige hacia arriba, en direccion opuesta al sustrato, La 
Crinoidea es una clase antigua que ha evoluctonado de fonna 
muy conservadora; los lirios de mar fosilizados hace unos 
500 miUones de arios son muy similares a los miembros actuates 
de la clase. 


Pepin os de mar 

A simple vista, los pepines de mar no se parecen mucho a 
otros equinodermos. Carecen de espinas y su endoesqueleto esta 
muy reducido. Tienen forma alargada en su eje oral-aboral, lo 
que les da su nombre y disimula su relacidn con las estrellas y los 
erizos de mar. Sin embargo, si los observamos mas de certa, vere- 
mos que tienen cinco hileras de pies ambulacrales, Atgunos de 
estos se ubican alrededor de la boca y se han convertido en ten- 
taculos alimeniarios. 


Margaritas de mar 

Las margaritas de mar fueron descubiertas en 1986 y se cono- 
cen solo dos especies. Ambas viven sobre trozos de madera 
sumergidos en las costas de Nueva Zelanda y de las Bahamas, Su 
cuerpo carece de brazos y tiene forma de disco, simetna radial y 
mide menos de un centimetre de diametro. En el borde de su 
cuerpo hay pequerias espinas. Las margaritas de mar absorben 
nutrientes a traves de la membrana que rodea su cuerpo. La rela- 
cion entre estos animales y otros equinodermos no esta clara; 
algunos taxonomistas consideran que proceden de las estrellas de 
mar. 
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(c) Erizo de mar (dase Echinoidea) (d) Estrella pluma (dase Crmoidea) 






(e) Pepino de mar (clase Holothuroidea) 
A Fig. 33-40, Equinodermos. 


(f) Margarita de mar (dase Concentricydoidea) 


Cordados 

El filo Chordata esta formado por dos subfiles de invertebra' 
dos, los miximidos y los vertebrados. La relacibn estrecha entre 
ios equinodermos y los cordados no signifka que un filo derive 
del otro. Los equinodermos y los cordados existieron como filos 
diferentes durante mas de quinientos millones de anos. En el 
capitulo 34 nos referiremos a la filogenia de los cordados, haeien- 
do enfasts en la historia de los vertebrados. 


Evaluation de conceptos 


1. Explique como la simetria de los equinodermos y cnida- 
rios es un ejemplo de evolucion convergenie. 

2. Describa las acciones hidr&ulicas y musculares que le per- 
miten a la estrella de mar mover sus pies ambulacrales. 

Veanse las respuestas ai el Apendice A. 
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wvwv En wwvu.medicapaiiamericana.coin/campbell encontrara ejercicios interactivos, animaciones, 
videos y preguntas de autoevaluaoion. 



Revision del capitulo 


RESUMEN DE CONCEPTQS CLAVE 


En el cuadro 33-7 se resumen los grupos de animates estudiados en 
este capitulo. 


Cua'drc Filos animales seleccionados 


QJ 


■+=; 4 

OJ 


ca 

E 

£ 

OI 

QJ 

Q 


Filo 

Porifera (esponjas) 


Cnidaria (hidras, 
medusas, anemonas 
de mar, co rales) 

Platyhelminthes 
(gusanos pianos) 

Rotifera 


Lop hoph orates: 
Ectoprocta, Phoronida, 
y Brachiopoda 

Nemertea (gusanos 
eon probOsade) 


Mollusca (almejas, 
caracoles, calamares) 


Annelida (gusanos 
segmentados) 

Nematoda (gusanos 
redondos) 


Arhropoda 
(crust&ceos, insec tos, 
aranas) 

Echinodermata 
(estrellas de mar, 
erizos de mar) 

Chordata (lancelados, 
tunicados, vertebvados) 


% 







Conccpto 


Las esponjas son sesiles, su cuerpo es poroso 
y poseen coanocitos 

Las esponjas carecen de tejidos y organos, Se alimentan de pamculas en 
suspension del agua que penetra a traves de sus poros; los coanocitos 
(celulas collar flageladas) ingieren el alimento suspendido (pp, 642,643), 


Description 

Carecen de tejidos verdaderos; poseen coanocitos (celulas collar - 
celulas flageladas linicas que ingieren bacterias y particulas 
diminutas de alimento) 


Esiruc turns unicantes unleas (cnidas), cada una con tent da en una 
cClula especializada (cnidocito); cavidad gastrovascular 
(ccmpartimento digestive con una unica abertura) 

Acelomados no segmentados aplanados en sent id o dorsoventral; 
cavidad gastrovascular o sin tubo digestive 

Pseudocelomados con canal alimentano (tubo digestive con boca 
y ano); mandfbulas (trophi) en la faringe; cabeza con corona 
dliada 

Celomados con lofoforo (estructuras alimentarias que poseen 
rent&culos ciliados) 


Proboscide anterior unica rodeada por un saco Ueno de liquido; 
canal alimentano; sistema circulatorio cerrado 


Celomados con el cuerpo dividido en tres partes principales 
(pie muscular, raasa visceral, manto); cetoma reducido; la mayorla 
posee una concha rfgida de carbonato de calcio 

Celomados con pared corporal y Organos internes segmentados 
(a excepciOn del tracto digestivo) 

Seudocelomados ctlindricos no segmentados con extremos aguza- 
dos; no poseen sistema circulatorio 


Celomados con cuerpo segmentado, apendices articulados y 
exoesqueieto de prolefnas y quitina 


Celomados con anatorma radial secundaria (larvas bilaierales, 
adukos radiates); sistema oscular de agua tmieo; endoesqueleto 


Celomados con notocorda; cordon nervioso dorsal hueco; 
hendidum faringea; cola muscular, postnal 
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Conceplo 


Los cnidarios tienen simetda radial, cavidad 
gastrovascular y cnidocitos 

: Los cnidarios son en su mayoria carnivores marines que poseen 
tent&culos provistos de cnidocitos que ayudan a su defensa y a la 
eaptura de presas. Tienen dos formas eorporales; el pdlipo sesil y la 
medusa flotarue (pp. 643, 644). 

Hidrozoos (p. 644)* La clase Hydrozoa, por lo general aUema entie 
las Formas de pdlipo y medusa, aunque el polipo se destaca 

Escifozoos (p, 644). Dentro de la clase Scyphozoa, las aguas vivas 
(medusas) son la forma prevalence del cido vital. 

Cubozoos (p. 645)* En La clase Cubozoa (cubomedusas y avispas 
de mar), la medusa tiene forma de cubo y ojos complejos. 

Vniozoos (p. 645)* La clase Anthozoa incluye a las anemonas de 
mar y los corales, que extsten solo en forma de pdlipos. 


Concept o 


La mayoria de los animates tienen simetria bilateral 

* Plaielmimtos (pp. 646* 648). Los gusanos pknos son animales apla- 
rtados en senildo dorsovemral que poseen una cavidad gastrovascular. 
La clase Turbellaria esta compuesta, sobre todo, por especies marinas 
de vida tibre. Los miembros de la clase Trematoda y Monogenea viven 
como parasites dentro o sobre los animales. La clase Cesioda est£ 
compuesta por las tertias, parasitos que carecen de tubo digestivo. 

Rotifer-os (pp. 648, 649)* Los rotiferos se encuemran, sobre todo, 
en agua dulce y muchos de ellos se reproducen por partenog£nesis. 

Lofoforados: ectoproctos, ford n id os y hraquiopodos (p. 649). 

Los lofoforados son celomados que poseen un lofdforo, que es un 
organo de aUmemaciOn por suspension en forma de berradura que 
posee tentaculos ediados. 

> Nemcrtinos (pp. 649, 650)* Los nemertinos poseen un tubo 
retr^etd unico (proboscide) que utilizan para su defensa y para cap- 
mrar a sus presas, Utilizan una bolsa llena de liquido para extender 
la probOscide. 


Can cep lo 


Los moluscos tienen un pie muscular, una masa 
visceral y un manto 

Q intones (p. 651)* La clase Polyplacophora incluye a los quitones, 
animales marinos de forma ovalada que est&n cubiertos por una 
joraza de ocho placas dorsales. 

Dasteropodos (pp* 651, 652). La mayoria de los miembros de la 
clase Gastropoda, los caracoles y sus parientes, poseen una concha 
Linica en forma de espiral. Una caracteristica que los distingue es la 
torsidn de su cuerpo durante el periodo embrionario, Muchas 
babosas carecen de concha o tienen una concha reducida. 

* Bivalvos (p. 652). La clase Bivalvia (almejas y especies cercanas) 
oosee una concha en forma de bisagra dividida en dos partes. 

Ccfalopodos (pp. 652, 653)* La clase Cephalopoda incluye at 
calamar y al pulpo, carnivores con mandibulas en forma de pico 
rodeadas por tentaculos de su pie modiftcado* 


Concepto 


Los anelidos son gusanos segmeuiados 

Oligoquetos (pp, 653, 654). La clase Oligochaeta incluye a la 
lombriz de tierra y a diversas especies acuaticas. 


Poliquctos (p* 655). Los miembros de la clase Polychaeta poseen 
parapodios en forma de paletas que funcionan como branquias y 
ayudan a la loccmocidn. 

Sanguijuelas (p. 655), Muchos miembros de la clase Hirudinea 
son parasitos hematofagos. 


Concepto 


Los nematodos son seudocelomados no segmentados 
cubiertos por una cnticula rigida 

► Los nematodos estan entre los animales mis difundidos y numero- 
50$ que habitan en e! suelo y en la mayoria de los ambientes acu&ti- 
cos. Algunas especies son parasitos importanLes de animales y 
plamas (pp, 655, 656), 


Concepto 


Los artropodos son celomados segmentados que 
poseen un exoesqueleto y apendices articulados 

Caracteristicas generates de los artropodos (pp. 656, 658)* La 
variacion en la morfologia de los anrOpodos consiste, sobre todo, 
en la especializadOn de grupos de segment os y en la presencia de 
apendices. El exoesqueleto de los artrdpodos, formado por protel- 
nas y quirina, sufre eedisis (muda) regularmente. 

Qudlcerifortnes (p. 658). Entre los queliceriformes se encuentran 
las aranas, las garrapatas y los acanos. Poseen un cefalotorax ante¬ 
rior y un abdomen posterior, Los apendices anteriores estan modifi- 
cados como queltceros (pinzas o eolmillos), 

Miriapodos (pp, 658, 659)* Los mdptes son gusanos que poseen 
un ntimero muy elevado de patas. Fueron unos de los primeros 
animales que conquistaron la tierra. Los ciempi£s son eamivoros 
terrestres que poseen garnts venenosas, 

Insectos (pp. 660, 664). La diversidad de especies de los insectos 
es mayor que la del resto de todos los animales juntos. El £xito de 
los insectos se debe en gran parte al vuelo. 

Crustaccos (pp, 664, 665)* Los crustaccos, entre los que estan las 
langostas, cangrejos, eamarones y percebes, son, sobre todo* acuati- 
cos, Poseen numerosos apendices, muchos de los cuates estan espe- 
cializados para la alimentacibn y la locomocion. 


Concepto 


Lus cquinodermos y los cordados son deuterostouiados 

Equinodermos (pp. 665, 666), Los equinodennos (estrellas de mar 
y especies cercanas) poseen un sistema vascular de agua que termina 
en un pie ambulacra! que utilizan para su locomocion y alimentacidn 
La anatomla radial de muchas especies es una evolucidn secundaria a 
partir de la simetria bilateral de sus antecesores. Poseen un endoes- 
queleto caleareo cubierto por una piet delgada rugosa o espinosa. 

Cordados (p. 667). Los cordados ineluyen dos subfiles de inverte- 
bmdos y a todos los vertebrados. Los cordados comparten muchas de 
las caracteristicas dd desarrollo embrionario con los equinodermos. 


ON DE CONOCIMIENTOS 


Atitoevainacion 

1. iCuales son los dos dados prindpales que derivan del ancestro 
Eumetazoo m^s antiguo? 

a. Porifera y Bilateria. 

b. Porifera y Cnidaria. 


capitulo 33 Invertebrados 669 






















c. Cnidaria y BilaLeria, 

d. Rotifers y Deuterostomia 

e. Deuterostomia y Bilateria. 

2. iQu£ camtno seguiria el movimiento del agua a trav£$ de urn 
espotija? 

a. Porocito -4 espongocele -4 dsculo. 

b. Blastopore -4 cavidad gastrovascular -4 protostoma, 

c. Coatiocito -4 mesohilo -4 espongocele, 

d. Porocito -4 coatiocito -4 mesohilo, 

e. Cdulas collar —4 celoma -4 porocito, 

3. A pesar de su diversidad, todos los cnidarios se caracterizan por: 

a. Poseer una cavidad gastrovascular. 

b. Alternancia entre el estadio de medusa y de pdlipo. 

c. Cierto grado de cefalt 2 aci 0 n. 

d. Tejido muscular de origen mesoderm ico, 

e. Ausencia completa de reproduction asexual, 

4. El caracol de tierra, la almeja y d pulpo tienen en comun: 

a. Un manto. 

b. Una radula. 

C. Branquias. 

d. Torsion embriortaria, 

e. Cefalizacion marcada. 

5. ^Cual de las siguientes no es una Garaetertstica de la mayoria de los 
miembros del filo Annelida? 

a. Esqueleto hidrostatico, 

b. Segmentation. 

c. Metmefridios. 

d. Pseudocdoma 

e. Sistema circulatorio cerrado. 

6. Que file se caracteriza por componerse de auimales con cuerpo 
segmentado? 

a, Cnidaria, 

b. Plahelminthes. 
e. Porifera. 

d. Arthopoda. 

e. Mollusca, 

7. ^Cu&l de las siguientes afirmaciones acerca de los queliceriformes es 
falsa? 

a. Poseen anienas. 

b. Su cuerpo se divide en cefalotorax y abdomen, 

c. Los cangrejos herradura son miembros marines supervivientes. 

d. Incluyen a las garrapatas, escorpiones y aranas. 

e. Sus apendices anteriores estart modificados como pinzas o colmillos. 

8. iCual de las siguientes caracteristicas de los insectos se considers la 
principal responsable de su increible diversification en el medio 
remesrre? 

a. Segmentation. 

b. Anienas. 


c SisLema traqueal 

d. Simetria bilateral 

e. Vudo, 

9, El sistema vascular de agua de los equi noderm os 

a. Funciona como un sistema circulatorio que distribuye nutrien- 
tes a las etiulas del cuerpo. 

b. Panicipa en la ioeomocton* alimentation e inteTcambio de gases. 

c. Es de organization bilaLeral aunque el animal adulto tiene ana- 
totnia radial 

d. Produce el movimiento de agua a traves del cuerpo del animal 
durante la alimentation por suspension. 

e* Es analogo a la cavidad gastrovascular de los gusanos pianos. 

10. ^Cual de las siguientes combinacicnes de Filo y su description es 

incormctu? 

a. Equinodermata -simetria bilateral y radial, celoma a partir del 
arquenteron. 

b* Nematoda -gusanos redondos, seudocelomados. 

c + Cnidaria -simetria radial, formas pOlipo y medusa, 

d. Playhelminihes-gusanos pianos, cavidad gastrovascular, acelo- 
mados. 

e, Porifera -cavidad gastrovascular, presencia de celoma, 

Verrnse las respuestas en d Apendicc A , 


Interrelation evolutiva 

Los cangrejos herradura se llaman Tdsiles vbdentes" pues, segun los 
registros fdsiles, no variaron su morfologia durante muchos millones de 
anos. ^Por que habran mantenido la misma morfologia durante tanto 
tiempo? ^Que otros aspecLos de su morfologia, menos obvios que la 
estructura, cree usted que pueden haber evolucionado en ese tiempo? 


Problemas cieutiflcos 

Una bkloga marina desenterrb un animal desconocido del lecho mari- 
no. Describa algunas de las caracteristicas que deberia buscar para 
deLerminar el filo al que penenece el animal. 


Cienda, tecnologia y sodedad 

En un pais africano se construyO un embalse y tanales de irrigation, lo 
que permiiio a los campesinos aumentar la cantidad de alimento que 
pueden cultivan En el pasado, los cultivos se pi ant a ban solo despues de 
las inundaciones en primavera; el Testo del ano, el suelo estaba demasia- 
do seco. Aiiora se pueden regar los campos durante rodo el afio. La 
mejora en los cultivos ha tenido un coste inesperado; un terrible aumen- 
to de la incidencia de esquistosomiasis. Observe el ciclo vital del parasito 
de la sangi'e Schistosoma mansoni en la figura 33-1J e imagine que usted 
esia en el Cuerpo de Pa z y debe ayudar a las autoridades sanltarias loca¬ 
les a controlar la enfermedad. ^Por que cree Listed que el prayecto de 
irrigation aumentd la incidencia de esquistosomiasis? El control de la 
enfermedad por medio de medkamentos es dificil y costoso. Sugiera tres 
metodos que se podrian intentar para prevenir la infection. 
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ra 


A Fig. 34-1, Vertebras y craneo de una serpiente, un vertebrado 
terrest re. 


Conceptos clave 


34-1 Los cordados poseen una notocorda y un 
cordon nervioso dorsal hueco 

34-2 Los craneados son cordados que tienen cabeza 

34-3 Los vertebrados son craneados que tienen 
columna vertebral 

34-4 Los gnatostomados son vertebrados 
mandibulados 

34-5 Los tetrapodos son gnatostomados que tienen 
cuatro extremidades 

34-6 Los amniotas son tetrapodos que ponen huevos 
adaptados al medio terrestre 

34-7 Los mamiferos son amniotas que tienen pelo 
y producen leche 

34-8 Los seres humanos son hominoides bipedos con 
un cerebro de gran tamano 


Panorama general 


Quinientos millones de anos 
de espinas dorsales 

E n el amaneeer del periodo C£mbrico, hace unos 540 millo¬ 
nes de anos, una sorprendente variedad de animales 
poblaba los oceanos de la Tierra: depredadores que usa- 
ban pinzas y mandibulas para atrapar a sus presas, animales eon 
-spinas protectoras, corazas y complejas estructuras bucales para 
znar alimentos del agua, y gusanos que se deslizaban por el fondo 
ze lodo y se alimentaban de materia organica. En medio de toda 
esta actividad, algunos organism os de 2 cm de longitud, delga- 
_ s y eseurridizcs, podrian haber pasado inadvertidos. Sin 
embargo, aunque carecfan de ojos, coraza y apendices, estas 
_r aturas dejaron un notable legado que dlo lugar a uno de los 
ixufxjs de animales que me] or nadan, caminan o vuelan: los ver¬ 
tebra d os, cuyo nombre proviene de las vertebras, una serie de 


huesos que constituyen la columna vertebral (fig* 34-1). 
Durante aproximadmente 200 millones de anos, los vertebrados 
se restringieron a vivir en los oceanos, pero hace 360 millones de 
anos, la evolucion de las extremidades con manos y pies en uno 
de sus linajes acompano su migration hacia el medio terrestre, 
donde se divers! ficaron para dar lugar a los anfibios, los reptiles 
Caves incluidas) y los mamiferos. 

Existen aproximadamente 52 000 especies de vertebrados, un 
numero relativamente pequeho si se compara con el mUl6n de 
especies de insectos que habitan la Tierra. Sin embargo, esta escasa 
diversidad se ve compensada por otras cifras: algunos dinosaurios 
herbivoros de hasta 40 000 kg son los animales de mayor masa que 
ban pisado la superfide del planeta, mientras que el animal mas 
grande que jamas ha existido, la ballena azul (un mamifero), puede 
exceder los 100 000 kg. Algunos vertebrados son capaces de reali- 
zar Lravesias globales; por ejemplo, el charrdn artico p £$ma paradi - 
sed) r ave que anida, principalmente, cerca de las costas del Oceano 
Glaciar Artico, vuela hasta la Amanida para pasar el resto del ano, 
y luego emprende su viaje de regreso. Por ultimo, este grupo 
tambien incluye la unica especie capaz de producir un lenguaje 
completamenie desarrollado, fabricar herramientas complejas y 
producir arte simbolico: el ser humano. 

En este capitulo aprenderemos las hipotesis actuales sobre el 
origen de los vertebrados a partir de ancestros tnvertebrados. 
Trazaremos paso a paso la evolucion de su plan corporal, desde 
la notocorda hasta la aparieion de la cabeza y del esqueleto mine- 
ralizado, Tambien exploraremos ios grupos mas importantes de 
vertebrados vivos y extinguidos, asf como la historia evolutiva de 
nuestra propia especie, 


Con cep to 


Los cordados poseen una notocorda 
y un cordon nervioso dorsal hueco 

Los vertebrados son un subfilo de los cordados (fib Chordata). 
Estos son animales de simetria bilateral, del grupo conocido 
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Echinodermata 

(grtipo hermano da ios cord ados) 


Cordados 


Craneados 


Vertebrados 


Gnatostomados 


Osteictios 


Peces de aletas tobuJadas 


Leohe 


Huevo 

amniotico 



Deuterostomado ancestral 


A Pig, 34- 2. Fifogema hipotetka de los cordados. El diagrams muestra los dados m£s importarv 
tes de cordados en reladdn con Echinodermata, el otro dado principal de los deuterostomados (vease 
cap, 33). Se detallan algunos caracteres derivados de ciertos dados; por ejemplo, todos los cordados, 
y sofamente ellos, presentan notocorda. 
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como Bilateria. Dentro del grupo Bilateria, los cordados perte- 
r.ecen al clado Deuterostomia (vease cap. 32). Aparte de los 
vertebrados, los deuterostornados mejor conocidos son los 
equinodermos, miembros del filo que incluye a las estrellas y 
:os erizos de mar. Sin embargo, como se observa en la figura 
34-2, dos grupos de invenebrados deuterostornados, los uro- 
-ordados y los cefalocordados, estan relacionados mas cercana- 
mente con los vertebrados que con otros in vertebra dos. De 
hecho, junto con los mixinos y los vertebrados [constituyen el 
filo de los cordados. 

Caracteres derivados de los cordados 

To dos los cordados compart en un conjunto de caracteres 
derivados, aunque muchas especies presentan algimos de ellos 
solo durante su desanollo embrionario. La figura 34-3 ilustra los 
oiatro caracteres clave de los cordados: notocorda, cordon ner- 
vioso dorsal hueco, hendiduras o abertnras faringeas y cola mus¬ 
cular de posidon posanal. 

Notocorda 

El termino cordados proviene de una estructura esqueleiica, la 
notocorda, presente en todos los embriones de este filo, asi como 
en algunos adultos. La notocorda es una estructura longitudinal, 
flexible, localizada entre el tubo digestive y el cordon nervioso. 
Se compone de celulas grandes, llenas de liquido, enmarcadas 
por un tejido Fibroso y bastante rtgido. Esta estructura aporta 
soporte esqueletico a la mayor parte del cuerpo de los cordados 
y en las larvas o adultos que la poseen, tambien proporciona una 
estructura fimie pero flexible sobre la que pueden aetuar los 
musculos durante la natacibn. En la mayoria de los vertebrados 
se desarrolla un esqueleto articulado mas complejo; el adulto 
mantiene solo restos de la notocorda embrionaria. En los seres 
humanos, la notocorda se reduce a los discos gelatinosos inter- 
vertebrales. 


animales poseen cordones nerviosos solidos, en muchos casos, 
ubitados ventralmente. En los cordados adultos, el sistema ner- 
vioso central (encefalo y medula espinal) se desarrolla a partir del 
corddn nervioso embrionario. 

Afiertaros o hendiduras faringeas 

El tubo digestivo de los cordados se extlende desde la boca 
hasta el ano. La region inmediatamente posterior a la boca es 
la faringe. En Lodos los embriones de los cordados se Forman 
una serie de bolsas separadas por surcos a los lados de la farin¬ 
ge; estos surcos, conocidos como hendiduras faringeas, se 
transforman en aberturas que se comunican con el exterior 
Asi, las aberturas faringeas permiten que el agua que entra 
por la boca abandone el cuerpo sin necesidad de atravesar 
todo el tubo digestivo. En muchos cordados invertebrados, las 
aberturas faringeas funcionan como dispositivos para atrapar 
alimentos en suspension. En los vertebrados (con excepcion 
de los de vida terrestre, los tetrapodos), estas aberturas y las 
estructuras que las soportan se ban modificado para el inter- 
cambio gaseoso y reciben el nombre de aberturas branquiales. 
En los tetrapodos, las hendiduras no se transforman en aber¬ 
turas; en cambio, desempenan un papel importante en el desa- 
rrollo de algunas partes del ofdo y de otras esLructuras 
cefdlicas y cervicales. 

Cola itmscular posaftal 

Los cordados presentan una cola ubicada posteriormente al 
ano, aunque, en muchas especies, esta se pierde durante el desa- 
rrollo embrionario. Por el contrario, muchos animales que no 
pertenecen a este filo poseen un tracto digestivo que abarca casl 
toda la extension del cuerpo. La cola de los cordados contiene 
elementos esquebticos y musculares, y en muchas especies acua- 
ticas aporta gran pane de la fuerza propulsora. 


Cordon net'vioso doisal hueco 

El cordon nervioso embrionario de un cordado se forma a 
partir de una placa ectodermica, que profundiza y forma un tubo 
ubicado dorsalmente a la notocorda. El cordon nervioso resub 
tame, dorsal y hueco, es propio de los cordados. Otros fibs de 


Cordon 


Segmentos nervioso 

musculares dorsal hueco 



A Fig. 34-3* Caracteres de los cordados. Todos los cordados pose¬ 
ur* los cuatro caracteres distintivos del filo en aigun memento de su 
desarrolio. 


Tunicados 

La evidencia basada en 
varios estudios morfoldgicos 
y moleculares sustenta la 
hipotesis de que los tunica¬ 
dos (subfilo Urochordata) 
pertenecen a la primera ra¬ 
mi flcacion del linaje de los 
cordados. Estos animales se 
parecen a los demas corda¬ 
dos, sobre todo, durante 
su estadio larvario, que 
puede ser muy breve, de 
unos pocos minutes. En 
muchas especies, la larva 
usa sus musculos caudales y 
la notocorda para nadar en 
busca de un sustrato ade- 
cuado para asentarse, guia- 
da por seftales que recibe de 
sus celulas fotomeceptortas y receptores de gmvedad. 

Una vez que un tunicado se asienta sobre un sustrato, 
experiment a una me t am or fo sis radical durante la cual sus 
caracteres de cordado desaparecen. Asi, su cola y notocorda 
se reabsorben, su sistema nervioso se degenera y los brganos 
restantes rotan 90°. Un tunicado adulto incorpora agua a tra- 
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entrada 
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Faringe 
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de sal i da 


(a) Un tunicado adufto, como fa ascidia, 
es un animaf s£sil (la fotografia 
corresponded aproximadamente, al 
tamano real). 


(b) En el adulto, aberturas fanngeas 
promlnentes acttian en la toma del 
alamento en suspensi6n pero otros 
caracteres de !os cordados no son obvios 



Notocorda 


Cordon nervioso 
dorsal hueco 


Cola 


Siran / 
de safrda/i 


Sifan d^ 
entrada 


Segmentos 

musculares 


- Intestine 
■ Estdmago 
' Atrio 
Faringe con aberturas 


(e) Una larva de tunicado similar a un 
renacuajo que nada llbremente que no 
se alimenta, presenta los cuatro 
caraaeres drstintivos de los cordados. 


A Fig. 34-4- Un tunicado, mrembro de los urocordados. 


ves del sildn inhalante o de entrada, que pasa a trav£s de sus 
aberturas farlngeas hacia una cavidad denominada aLrio y es 
expuisada por el sifon de salida (fig. 34-4). Las particulas de 
alimemo son filtradas del agua mediame una red mucosa y 
transporta das por accidn ciliar hasta el esofago. El ano se 
vacia en e! sifon exhalarite. Algunas espedes de tunicados 
expulsan un chorro de agua por su sifon exhalame cuando 
son atacados, 

Anfioxos 

Los anfioxos o lancetas 
(subfile Cephalochordata) 
reciben este nombre debido 
a su forma, que recuerda a 
la de este delgado instru- 
mento cortante (fig. 34-5). 
En su fase larvaria, estos 
animales desanollan la noto¬ 
corda, el cordon nervioso 
dorsal hueco, numerosas a- 
berturas fanngeas y la cola 
posanal. Se alimentan de 
plancton, nadando activa- 
meme hada arriba y luego 
descendiendo pasivamente. 
Mientras descienden, atra- 
pan el planet on y otros 
materiales en suspensidn en 
sus faringes. 

Cuando Began a adultos, los anfioxos pueden medir hasta 5 cm 
de longitud y mantienen los caracteres clave de los cordados, 
lo que recuerda al cord ado ideal mostrado en la figura 34-3. 
Tras la metamorfosis, los adultos nadan hacia el fondo del mar 


y se entierran boca arriba en la arena, dejando solo su extremo 
anterior expuesto* Una red mucosa secretada entre las abertu- 
ras fanngeas extrae las pequenas particulas de alimentos del 
agua de mar, que se introducen en la boca por acci6n de los 
cilios. El agua luego pasa a traves de las aberturas y el alimen- 
to atrapado entra en el intestine. La faringe y sus aberturas 
desempenan un papel poco importante en el intercambio gase- 
oso, proceso que ocurre, principal meme, a lo largo de la 
superficie corporal. 

Los anfioxos a menudo abandonan su habitaculo para 
nadar hacia un nuevo asentamiento. Aunque son nadadores 
d£biles, estos cordados invertebrados usan una version simpli- 
ficada de los mecanismos natatorios de los peces. La comma 
cidn coordinada de musculos en forma de galon (««), 
dispuestos en forma seriada a ambos lados de la notocorda, 
produce la flexion de esta Ultima y origina movimientos ondu- 
latorios laterales que impulsan el cuerpo hacia adelante. La 
musculatura seriada es evidencia de la segmentation del anfio- 
xo. Los segmentos musculares se desarrollan a partir de bio- 
ques rnesoddrmicos denominados somitas, que se encuentran 
a ambos lados de la notocorda en todos los embriones de los 
cordados. 

Globalmente, los anfioxos son organismos raros de encon- 
trar, pero en unas pocas regiones (incluida la Bahia de Tampa, 
a lo largo de la costa de Florida), ocacionalmente alcanzan 
densidades superiors a los 5 000 individuos por metro cua- 
drado. 

Evolution temprana de los cordados 

Aunque los tunicados y los anfioxos son animales relativa- 
mente raros, la biologia evolutiva ha prestado y sigue prest&ndo- 
les mucha atencion. Al poseer muchos (pero no todos) de los 
caraaeres derivados de los vertebrados, estos animales pueden 
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► Fig. 34-5, El anfioxo Branchiostoma t an 
cefalocordado, Este pequeno Invertebrado 
muestra los cuatro caracteres principales de los 
cordados. El agua entra por la boca y pasa a 
trav£s de las aberturas farfngeas hacia el atrio, 
una c^mara que se descarga al exterior median- 
te ef atrioporo. Las particulas de alimento atra- 
padas por j a mucosa son barridas por dlios a I 
riracto digestive, Los musculos segmentados 
dispuestos de forma seriada producer) los movi- 
mientos natatorios ondutados del anfioxo. 
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Ano 


Cord tin nervioso 
dorsal hueco 



aportar pistas acerca del origen evolutive del plan corporal de los 
vertebrados, 

Como vimos con anterioridad, los tunicados presentan 
caracteres de los cordados solo en su estadio iarvario, mientras 
que los anfioxos los mantienen en la edad adulta. AsL un 
anfioxo adulto se parece mucho mas a un tunicado larval que 
a uno adulto. En la dticada de 1920, basandose en estas obser- 
vaciones, el bidlogo William Garstang propuso que los tunica- 
dos representan un estadio temprano en la evolucitin de los 
cordados. Sugirio que cordados ancestrales similares a los 
tunicados aceleraban su madurez sexual y se haefan maduros 
cuando tod avia estaban en su forma larval, De esta man era. 
estos animates y los cordados que evolucionaron a partir de 
el los mantuvieron la notocorda y oiras caracteristicas en su 
forma adulta. Este proceso, que se ha documentado en un 
numero de transidones evolutivas, se conoce como paidomor- 
fosis (vease cap. 24), 

Aunque la idea de Garstang fue popular durante varias dtica- 
das, hoy en dia, el peso de la evidencia lo comradice en el caso 
de los tunicados. El estadio adulto degenerado de estos parece 
set un caracter derivado que evoluciono solo desputis de que el 
•inaje de los tunicados se separara de los otros cordados, incluso 
Lis iarvas de los tunicados parecen ser derivados, y no una fiel 
reproduction del plan corporal de los cordados tempranos. Los 
estudios de la expresion de los genes Hox (vtiase cap. 21) sugie- 
ren que estas Iarvas no desarrollan las regiones poster!ores de su 
eje corporal, sino que la region anterior esta alargada y contiene 
al corazon y al sistema digestivo, 

Algunos estudios realizados en anfioxos Han revelado pistas 
unportantes acerca de la evolucion del cerebro de los cordados. 
En lugar de un cerebro completamente desarrollado, los anfio¬ 
xos presentan solo un ligero ensanchamiento en el extreme 
anterior de su cord tin nervioso. Sin embargo, los in ism os genes 
Hox que organizan las regiones mayores del cerebro anterior, 
medio y posterior de los vertebrados se expresan con un patron 
equivalente en este reducido grupo de celufas del cordon ner- 
ioso del anfioxo (fig. 34-6). Esto sugiere que el cerebro de los 
vertebrados seria la elaboracitin de una estructura ancestral 
similar al simple extremo anterior del cordtin nenioso del 
anfioxo. 


Cordon nervioso de un 
embrion de anfioxo 


BF1 

W Otx Hox3 



Encefalo embrionario 
de un vertebrado {mostrado 
de manera ordenada) 



Hox3 


A Fig. 34-6. Expresion de genes del desarrollo en anfioxos y ver¬ 
tebrados. Los genes Hox (incluidos BF1 t Otx y Hox3) controfan eE desa- 
rrollo de las prrnripaEes regiones del encefalo de los vertebrados. Estos 
genes se expresan en los anfioxos en el mis mo orden a ntero-posterior 
que en los vertebrados. 



1. Explique por que, aunque los seres humanos son cordados, 
carecen de la mayoria de Ids caracteres prindpales derivados 
de ellos. 


2. iCual cs la ftmdtin de las aberturas faringeas cn la 
alimetuaritin de los tunicados y los anfioxos? 

Wmse las respuestas en el Apendice A . 


Concepto 


Los craneados son cordados 
que tienen cabeza 


Despues de la evolucion del plan corporal basico de los cor¬ 
dados, que estudiamos en los tunicados y los anfioxos, la 
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siguieme transicion evolutiva importante [ue la aparicidn de la 
cabeza, Los cordados que poseen cabeza se denominan crane- 
ados. La aparicion de esta estructura (formada por un encefalo 
en el extremo anterior del cordon nervioso dorsal, los ojos y 
otros organos sensoriales, junto con el craneo) abrio el camino 
a una nueva fonna de alimentacion: la depredacion activa. 
Cabe aclarar que las cabezas tambien evolucionaron in depen- 
dientemente en otros linajes animales, como se describe en el 
capitulo 33. 

Caracteres derivados de los craneados 

Los craneados vivos tompanen un conjumo de caracteres 
derivados que los diferencia de los demas cordados. A nivel 
genetico, estos animales poseen dos grupos de genes Hox T mien- 
tras que los tunicados y los anfioxos poseen solo uno, Otras 
importantes familias de genes que producen molfccuks de seria- 
lizacion y factores de transcripcion tambien se preseman de 
fonna duplicada en los craneados, Esta complejidad genetica adi- 
cional permitid que estos animales desarrollaran estructuras mas 
complejas que las de los tunicados y los anfioxos, 

Un detalle unico de los craneados es la cresta neural, un con- 
junto de e£lulas que aparece cerca de los mdrgenes dorsales del 
tubo neural embrionario, cuando este se esta cerrando (fig. 34- 
7). Estas eelulas se dispersan por el cuerpo, dando lugar a una 
variedad de estructuras, entre elks, los dientes, algunos de los 
huesos y cartilagos del craneo, la capa interna de la piel (dermis) 
de la region facial, varies tipos de neuronas y las capsulas sense- 
riales en las que los ojos y otros organos de los sentidos se desa- 
rrollan. 

En los craneados acuaticos, las hendiduras faringeas evolucio¬ 
naron hacia aberturas branquiales, A diferencia de las aberturas 
faringeas de los anfioxos, que se utilizan, principalmente, para 
filtrar alimentos en suspensidn, las aberturas branquiales se aso- 


T Fig. 34-7, La cresta neural origen embrionario de varies carac¬ 
teres exdusivos de los vertebrados. 


cian con musculos y nervios que permiten el bombeo de agua a 
traves de elks. Este bombeo puede ayudar a succionar alimentos 
y Facilita el intercam bio gaseoso (en los craneados terrestres, las 
hendiduras faringeas desarrollan otro tipo de estructuras, como 
se vera mas adelante). 

Los craneados, mas activos que los tunicados y los anfioxos, 
tienen un metabolismo mas elevado y un slstema muscular 
mucho mas extenso. Los mbsculos que corren a lo largo de su 
tracts digest!vo contribuyen a la digestion moviendo el alimento 
a craves de el. Estos cordados tambien poseen un corazon con al 
menos dos camaras, eritrocitos con hemoglobins y rinones que 
eliminan desechos de k sangre. 

El origen de los craneados 

A fines de la d£cada de 1990, un grupo de paleontologos que 
trabajaba en China descubrid una vasta fuente de fosiles. Estos 
pertenecian a cordados primitives que, aparentemente, represen- 
tan la transicion hada los craneados. Estos fosiles se formaron 
hace 350 millones de anos, durante la explosion de) Cambrico, 
cuando muchos grupos de animales se estaban diversificando 
(vdase cap. 32). 

Los mas primitives de los fosiles mencionados pertmecen a 
HaikoueUa, de 3 cm de longitud (fig. 34-8a). Este animal 
recuerda en muchos aspectos a un cefalocordado, La estmetura 
de su boca indica que, al igual que los anfioxos, se alimentaba de 
particulas en suspension. Sin embargo, Hmkouella tambien pre- 
sentaba algunos de los caracteres de los craneados, como un 
cerebro pequerio pero bien desarrollado, ojos, y segmentos 
muscukres que recuerdan los de los vertebrados. Tambien 
poseia estructuras duras en su faringe que pueden haber sido 
“dentfculos’L similares a los diemes, Pese a lo mencionado, este 
organismo carecia de craneo, lo que sugiere que este car&cter 
surgio como una innovacibn del sistema nervioso de los corda¬ 
dos. 

En otras rocas cambricas se han encontrado fosiles de corda¬ 
dos aun mas avanzados, como ffeifeoukhthys. Este tenia aproxi- 
niadamente el tamario de Hmkouella, pero presen taba un craneo, 
tal vez cartilaginoso (fig. 34-8b). Basandose en este y otros 
caracteres, los paleontologos han identificado a Haifeouichthys 
como un verdadero craneado. 

Mixinos 

El linaje menos deriva- 
do de los craneados que 
aun sobrevive e$k repre- 
sentado por k clase Myxini, 
los mixinos (fig. 34-9). 
Estos animales preseman 
un craneo cartilaginoso, 
pero carecen de mandibu- 
las y vertebras. Nadan en 
forma serpenteante, usan- 
do sus musculos segmen- 
tados para ejercer fuerza 
sobre k notocorda, que se 
mantiene en la adultez 
como una barra cartikgi- 
nosa fuerte pero flexible, 
Los mixinos poseen un 
pequeno cerebro, ojos y 
una aperiura nasal que se 


Bordes dorsales Cresta 
de la placa neural neural 

Ectodermo 


Tubo 

neural 



’ Notocorda 


Cbiulas migratorias 
de la cresta neural 


(a) La cresta neural se com pone 
de bandas celulares bitaterales 
cercanas a los m£rgenes de los 
plregues embrionarios que 
forman el tubo neural. 


(b) Las c£luias de la cresta 
neural migran a sitios distantes 
del embridn 


(c) Estas celulas dan lugar a algunas 
de las estructuras anatbmicas exdusivas 
de los vertebrados, entre ell as, algunos 
de los huesos y cartilagos del craneo. 
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=> Haikouella. Descubierto en 1999 en el sur de China, Haikouella (b) Haikoukhthys. Haikoukhthys poseia cr£neo, por lo que se 

: :iata ojos y encefalo pero carecia de cr^neo, un earacier derivado considers un verdadero craneado. 

x oscraneados. 

a Fig. 34*8. Fosiles de cordados primitives. Los colores de las ilustraciones son imaginarios. 




a Fig, 34-9. IVfixino. 


:r_ecta con la faringe. Tambi£n presentan en sus bocas forrna- 
_.c nes similares a los dientes, constituidas por la proteins quera- 

Las 30 espedes vivas de mixinos son marinas y miden hasta 
“ l 1 cm de longitud. Son habitantes del fondo marino que se ali- 
-nentan de gusanos y peces enfermos o muertos. Las hiieras de 
c indulas mucosas presemes en sus flancos secretan una sustan- 
. .I que absorbe agua para formar un material viscoso que puede 
'.reler a otros carroneros cuando un mixino se esta alimemando 


(fig. 34-9). Cuando estos animates son atacados por un depre- 
dador potencial pueden producir varies iitros de mucus viscoso 
en menos de un minuto. Esta sustanda cubre las branquias del 
pez atacante y le obliga a retirarse o incluso le ahoga, Varios equi- 
pos de biologos e ingenieros estan investigando las propiedades 
del mucus de los mixinos con la esperanza de producir una sus- 
tancia artificial similar, que actuaria como un gel de relleno. Un 
gel de estas caracteristicas podria usarse, por ejemplo, para redu- 
cir las hemorragias durante las drugias. 

Los sistematicos especializados en venebrados no consideran 
a los mixinos como verdaderos peces. Tradicionalmente s el ter- 
mino pez se ha aplicado a cualquier craneado con exception de 
los tetrapodos. Usado de esta manera, el termino no hace refe¬ 
renda a un grupo monofildieo; por tanto, los sistematicos lo 
usan solo para referirse a un dado especifico de venebrados, los 
actinopterigios (vease concepto 34-4), En este capimlo, el termino 
se usa en este ultimo sentido. 


Evaluation dc conccplos 


.1- iCual de los siguientes cordados extintos se reladona 
mas cercanamente con los seres humanos, HaiJwulcftthys 
o Haileoudlti? justifique su respuesta. 

2. ^Que caracteres de los mixinos estdi ausentes en los 
mnicados y los anfioxos? 

Veanse las respuestas en d Apaidice A. 
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Concepto 


Los vertebrados son craneados que 
. tienen columna vertebral 

Durante el periodo Cambrico, un linaje de craneados evolu- 
ciono hacia los vertebrados. Con un sistema nervioso mas com- 
plejo y un esqueleto mas elaborado que los de sus ancestros, los 
vertebrados se convirtieron en depredadores activos. 

Caracteres derivados de los vertebrados 

Una vez que los vertebrados se separaron del resto de los 
craneados, sufrieron una nueva duplicacion genica, esta vez, en 
relaciOn con un grupo de genes para factores de transcription 
conocidos como la familia genica Dlx. El aumento resultante de 
la eomplejidad genetica se asotid con el desarrollo de innova- 
ciones en el sistema nervioso, entre ellas, la presenda de un 
craneo mas extenso y una espina dorsal fomiada por vertebras, 
En algunos vertebrados, las vertebras son poco mas que peque- 
has prominentias cartilaginosas, dispuestas dorsalmente a lo 
largo de la notocorda. Sin embargo, en la mayoria de ellos, las 
vertebras encierran a la medula espinal y ban adquirido el 
papel mecanico de la notocorda. Los vertebrados acuaticos 
tambien adquirieron aletas dors ales, vent rales y anales, reforza- 
das por radios, que aportan empuje y control directional La 
natation rapida fue respaldada por otras adaptaciones; por 
ejemplo, un sistema mas eficiente de intercambio gaseoso en las 
branquias. 



A Fig. 34-10- Lamprea marina. Muchas lampreas usan su boca 
(ampliada en !a foto de la derecha) y lengua para perforar el flanco de 
un pez. De esta forma, ingieren sangre y otros tejidos de su hospeda- 
dor. 


migran hacia lagos o el mar cuando llegan a la adultez. Durante los 
ultimos 170 anos, la lamprea marina (Petromyzon marmus) ha 
invadido los Grandes Lagos (en la frontera entre los Estados 
Unidos y Canada) y devastado muchas industrias pesqueras, 

El esqueleto de las lampreas se compone de cartilagos. A dife- 
rencia del Lejtdo eartilaginoso encontrado en la mayoria de los 
vertebrados, esta version carece de colageno; en su lugar presen- 
ta una matriz proteica rigida, La notocorda de estos animales per- 
siste como el principal eje esqueletico en los adultos, al igual que 
en los mixinos; no obstante, se encuentra rodeada por un tubo 
cartilaginoso del que parten proyecciones pares en sentido dor¬ 
sal; represeman a las vertebras y encierran parciaimente el cor¬ 
don nervioso. 


Las lampreas (clase 
Cephalaspidomorphi) 
constituyen el linaje mas 
antiguo de vertebrados vivos. 
Al igual que tos mixinos, 
estos animales pueden ofre- 
cer pistas sobre la evolution 
temprana de los vertebra¬ 
dos, aunque tambien ban 
adquirido caracteres pro- 
pios. 

Existen alrededor de 35 
especies de lampreas que 
habitan tanto en ambientes 
marines como de agua dulce 
(fig. 34-10). Muchas de 
ellas son especies parasitas 
que se alimentan fjjando sus 
bocas redondeadas y sin 
mandtbulas en la superficie de algun pez, Hecho esto, utilizan su 
lengua aspera para penetrar en la piel de su hospedador e ingerir su 
sangre. 

En su fase larvaria, las lampreas viven en corrientes de agua 
dulce. Las larvas son suspensivoras, y bastante parecidas a los 
anfioxos; pasan la mayor parte del tiempo enterradas en sedimen- 
tos. Algunas especies se alimentan solo durante el periodo krvario, 
alcanzando su madurez sexual despuds de varies anos de perma- 
nencia en las corrientes. Uegado este punto, se reproducen y mue- 
ren en unos pocos dias. Sin embargo, la mayoria de las especies 


Fosiles de vertebrados primitives 

Una vez que los ancestros de las lampreas se separaron de los 
demas vertebrados durante el periodo Cambrico aparecieron 
muebos otros linajes de vertebrados. Al igual que las lampreas, 
los miembros primitives de estos linajes caredan de mandtbulas, 
pero alii tertninan las semejanzas, 

Los conodontos eran vertebrados delgados, de cuerpo bkn- 
do, con ojos prominentes controlados por numerosos musculos. 
En el extreme anterior de sus bocas presentaban un conjunto de 
ganchos barbados formados por tejidos dentarios mineralizados 
(fig. 34-11). Muchos conodontos median de 3 a 10 cm de Ion- 
gitud, aunque algunos pueden haber medido hasta 30 cm. 
Probablemente, cazaban con la ayuda de sus grandes ojos, ck- 
vando las presas en sus ganchos. Luego, el alimento pasaba hacia 
la faringe, donde un conjunto diferente de elementos dentarios 
io cortaba y aplastaba. 

Estos animales fueron extremadamente abundantes durante 
mas de 300 millones de anos. Sus elementos dentarios fosiliza- 
dos son tan numerosos que han sido usados durante decadas por 
los gedlogos petroleros como guia para datar los estratos rocosos 
en los que buscan peiroleo. De estos fdsiles proviene el nombre 
de los conodontos, que signtfica “dieme conico”. 

Durante los periodos Ordovicico, Silurico y Devonico sur- 
gieron vertebrados con innovaciones adicionales. Poselan aletas 
pares y un oido interne con dos canales semicircu lares que les 
otorgaba sentido de equilibria Aunque tambien caredan de 
mandibulas, poselan una faringe muscular que quiza usaban 
para succionar habitantes del fondo marine o detritos. Una 
coraza de hueso mineralizado cubria una extension variable de 


Lampreas 
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4 Fig. 34-11. Conodonto. Los conodontos son vertebrados primi- 
■'Vos que vivieron desde finales del Qmbrico hasta el Tri^sico tardio. 
a diferenda de las lampreas, !os conodontos presenlaban estfuctu- 
ras bucates mineralizadas que usaban para cazar o alimentarse de 
carrona. 
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vertebrados. Como vimos, el esqueleto de estos animales ini- 
cialmente evoluaono, como una estructura constituida por 
cartilago no mineralizado. Six mineralizacion comenzo solo 
despues de que las lampreas se separaran de los restantes ver- 
tebrados. 

iQue desencadeno el proceso de mineralizacion en los ver¬ 
tebrados? Philip Donoghue, de la Universidad de Birmingham, 
inglaterra, supone que la mineralizacion se asocia con una 
transition en los mecanismos de alimentation. Es probable 
que los cordados primitivos ingirieran alimemos en suspen- 
si6n, como los anfioxos, pero con el tiempo adquirieron mayor 
tamano y fueron capaces de ingerir particulas mas grandes, 
incluidos pequefios animales. Las estructuras mineralizadas 
mas antiguas conocidas de los vertebrados (elementos dentales 
de los conodontos) fueron una adaptation que les permitio 
convertirse en carroneros y depredadores. La coraza que pre- 
sentan los vertebrados sin mandibula mas tardios derivd de la 
mineralizacion dental. Asi, segun Donoghue, la mineralizacidn 
del cuerpo de los vertebrados se initio en la boca. Solo en verte¬ 
brados mas derivados, el endoesqueleto comenzo a mineralizar- 
se, empezando por el craned* Como veremos en la proxima 
section, los linajes mas jdvenes de vertebrados sufrieron aun 
mayor mineralization. 


Eva lit a cion de concept os 


Mi 


iC&mo se reflejan las diferencias anatomicas entre las 
lampreas y los conodontos en sus respectivas formas de 
alimentarse? 

<-Que papeles desempehaba el hueso mineralizado en los 
primeros vertebrados? 

Veanse las rcspaotas en el Apendice A . 


Concepto 


4 Fig. 34-12. Vertebrados acorazados sin mandibulas. Pterasph y 
~iaryngo!epis son dos de los muchos g^neros de vertebrados amandi- 
oalados que aparecieron durante los perfodos Ordovicico, Silurico y 
Devdnico, 


su cuerpo (fig. 34-12). Esta coraza, que en algunas especies 
.ncluia espinas, puede haber ofrecido protection contra los 
Jepredadores. Estos vertebrados acorazados se ubicaron for- 
malmente en un grupo denomtnado ostracodermos (“piel acora- 
:ada"). Sin embargo, las investigaciones iMs recientes indican 
que se trata de un grupo parafiletico: algunos linajes estan mas 
.ercanamente relacionados con los vertebrados mandibulados 
que ottos* Si bien los ostracodermos fueron excepcionalmente 
dr versos, se extinguieron por completo hacia finales del perio- 
do Devonico. 

Origenes de las huesos y los dientes 

El esqueleto humane se encuentra fuertemente mineraliza- 
do; el cartilago desempena un papel menor Sin embargo, este 
-:s un desarrollo relativamente reciente en la historia de los 


Los gnatostomados son vertebrados 
mandibulados 

Los mixinos y las lampreas son supervivientes de una epoca 
en la que los craneados sin mandibula eran comunes. En la 
actualidad, estos animales se han visto superados en numero 
por los vertebrados mandibulados, conocidos como gnatosto¬ 
mados. 

Caracteres derivados de los gnatostomados 

Los gnatostomados Cboca con mandibula 71 ) reciben su nom- 
bre por sus mandibulas, estructuras articuladas que, con ayuda 
de los dientes, les permiten asir firmemente los alimentos y cor- 
tarlos. De acuerdo con una hipdtesis, las mandibulas evolucio- 
naron por la modification de algunos arcos branquiales, que 
previamente daban sosten a las aberturas faringeas Cbranquiales) 
anteriOTes (fig. 34-13). Las restantes aberturas branquiales, al 
no requerirse ya para filtrar alimentos en suspension, permane- 
cieron como los sitios mas importantes de intercambio gaseoso 
con el medio. Otras hipotesis que postulan diferentes estructuras 
como origen de las mandibulas, estan en proceso de investiga- 
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► Fig, 34-13, Hipotesis acerca 
de la evolution de las mandf- 
bulas en los vertebrados, El 

esqueleto de las mandibulas evo- 
lucionb a partlr de dos pares de 
arcos branq dales (rojo y verde), 
localtzados entre las aberturas 
branquiales, cerca de la boca. Los 
pares de arcos ubicados anterior- 
mente a estos ultimos se perdie- 
ron o se Encorporaron af crbneo o 
las mandibulas. 





ci6n por medio de la comparadon de los genes implicados en el 
desaiTollo de la boca en las lampreas y los gnatostomados. 

Ademas de las mandibulas, los gnatostornados comparten 
otros caracteres derivados. Sus ancestros comunes sufrieron una 
dupltcacion adicional de los genes Hox, y asi cuadruplicaron el 
tinico grupo presente en los cordados primitivos. Otros grapes 
de genes tambien se duplicaron y permitieron mayor compieji- 
dad en el desarrollo de los embriones de estos animates. El cere- 
bro anterior del gnatostonado es grande en comparadon con el 
de oLros craneados, principalmente, en asociacion con un 
aumento de los sentidos del olfato y la vista. A cada lado del 
cuerpo de los representantes acuadcos del gmpo se encuentra e! 
sisiema de llnea lateral, una hilera de organos microscopicos 
sensibles a la vibractbn del entorno hidrico. 

Como mencionamos previamente, los ancestros de los gna- 
tostomados comenzaron a adquirir un esqueleto mineralizado, 
En el ancestro comun de los gnatostomados vivos, el esqueleto 
axial, la dntura eseapular y los apendices apareados estaban inine- 
ralizados, 

Gnatostomados fosiles 

Los gnatostomados aparecieron en e! registro fosil hacia la 
mitad del periodo Qrdovicico, hace 470 iniliones de anos, y se 
diversificaron a un ritmo constante. Su exito probable men te 
se debio a dos detalles anatomicos. For un lado, sus aletas pares 
y su cola les permitieron nadar eficientemente tras sus presas; 
por el otro, sus mandibulas les proporcionaron un medio efi- 
ciente para asir a sus presas o, simplemente, arrancarles trozos 
con sus dientes, 

Los primeros gnatostomados que aparecieron en el registro 
fosil constituyen un linaje extinguido de vertebrados acorazados 
denominados placodermos, que significa “piel con placas” (f ig. 




(b) Ctimatius, un acantodo 
A Fig. 34-14. Gnatostomados tempranos. 


34-14a) Muchos placodermos median menos de un metro de 
longitud, aunque algunos, gigantescos, sobrepasaban los 10 m. 
Otro grupo de vertebrados mandibulados llamados acantodios 
se diversificaron durante el periodo Devonico, y muchas nuevas 
formas evolucionaron tanto en aguas dulces como saladas (fig. 
34-14b) Los acantodios se relacionaban cercanamente con los 
ancestros de los osteictios (peces de aletas radiadas y lobuladas), 
Tanto los palacodemios como los acantodios habian desapareci- 
do hacia el comienzo del periodo Carbonifero, hace 360 millo- 
nes de arios. 

Condrictios 

(tiburones, rayas y especies cercanas) 

Entre los tiburones, rayas 
y sus parientes se incluyen 
algunos de los vertebrados 
depredadores mas gran- 
des y efieaces de los ocea- 
nos, Pertenecen a la clase 
Condrichthyes, que signi¬ 
fica +t peces cartilaginososC 
Como su nombre indica, 
los condrictios poseen un 
esqueleto constituido predo- 
minantemente por cartilage, 
a menudo impregnado con 
calcio. 

Cuando la denomina- 
cion del grupo fue acufiada 
por primera vez, a comien- 
zos del siglo xix, los cien- 
tificos pensaban que los 
condrictios representaban un estadio primitivo en la evolucibn del 
esqueleto de los vertebrados, y que la mineralizadon habia evolu- 
cionado solo en linajes mas derivados, como los peces oseos. 
Reforzaba esta opinion el hecho que los embriones de estos linajes 
mas derivados desarrollan primero un esqueleto fundamentalmen- 
te cartilaginoso y mas tarde gran parte del cartilage es reemplaza- 
do por hueso, una matriz dura de fosfato de calcio. Sm embargo, 
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esta vision se ha abandonado. Como mucstran los conodoncos y 
.05 vertebrados amandibutados acorazados, la mineralizacion del 
esqueleto de los venebrados ya habia eomenzado antes de que el 
hnaje de los condrictios se separara de los demas venebrados. 
Ademas, pueden enconrrarse trazas de hueso en los condrictios 
oivos (en sus escamas, en la base de sus diemes y, en algunos tibu- 
rones, en una delgada lamina en la superficie de sus vertebras). La 
'imitada distribucion de hueso en el cuerpo de los condrictios 
rarece ser una condicion derivada que surgio despues de que estos 
se separaran de los restantes gnatostomados. 

En la actualidad existen cerca de 750 especies de condrictios. La 
rubclase mis grande y diversa inciuye los tiburones y las rayas 
(figuras 34-15a y b). Una segunda subclass se compone de unas 
Docas docenas de especies de quimeras (fig, 34-15c). 

Muchos Liburones tienen un cuerpo hidrodinamico y son nada- 
cores rapidos, aunque no pueden maniobrar muy bien. Poderosos 
znovimientos del tronco y de la aleta caudal (cola) los impulsan 
-acia adelante. Los aletas dorsales actftan, sobre todo, como esta- 
bilizadoras y las aletas pares pectorales (anteriores) y pelvicas (pos- 
tenores) aponan sustentacion mientras nadan. Aunque el tiburon 
./amenta su capacidad de Ootacion almacenando una gran cantldad 
sc aceite en su enorme hlgado, sigue siendo mas denso que el agua 
si deja de nadar, se hunde, Nadar continuamente tambien asegu- 
ra el flujo de agua a trav£s de la boca y las braoquias, donde se pro¬ 
duce el mtercambio gaseoso. Sin embargo, algunos tiburones y 
muchas rayas pasan buena parte de su tiempo descansando en el 
u ndo del mar. Durante el descanso usan sus tnusculos mandibu- 
nres y faringeos para bom bear agua a traves de sus branquias. 

Los Liburones y las rayas de mayor tamano se aliraentan fdiran- 
do plancton en suspension. Muchos tiburones, sin embargo, son 
/mivoros que tragan sus presas enteras o usan sus poderosas man- 
uioulas y sus afilados diemes para arrancar trozos de animales que 
^on demasiado grandes para engullir de una sola vez. Estos anima¬ 
tes poseen varias hileras de dientes que se mueven de mode gra¬ 
dual hacia la parte Frontal de la boca, a medida que los dientes 
\iejos se van perdiendo. El tubo digestivo de muchos tiburones es, 
oropcrcionalmente, mis corto que el de otros venebrados. En su 
intestmo existe una valvula espiraL un pliegue con forma de saca- 
c orthos que aumema el area de ahsorcion y prolonga el paso de los 
in memos a traves del tracto digestivo. 

La agudizacidn de los sentidos es una adaptacion que con- 
cuerda con el estilo de vida active y camivoro de los tiburones. 
Estes animales poseen una vision muy aguda, pero no pueden 
biiunguir los colores. Los orificios nasales de los tiburones, como 
los de muchos venebrados acuaticos, se abren en cavidades cie- 
£as y solo tienen funcion olfatoria (no respiratoria). Ademas, 
roseen un par de regiones en la pie! de la cabeza capaces de 
detectar campos electricos producidos por las conLracciones 
musculares de animales cercanos. Como oiros venebrados acua- 
c:;os, los tiburones no tienen tlmpanos, estructuras usadas por 

s venebrados terrestres para transmitir las ondas sonoras del 
arre hasta los brganos auditivos. El sonido llega a los Liburones a 
naves del agua, y el cuerpo entero del animal la transmite hasta 

s brganos auditivos del oido intemo. 

Los bvulos de los tiburones son fecundados imernamente. El 
macho posee un par de peripodios en sus aletas pelvicas que intro- 
ducen el esperma dentro del tracto reproductive de la hembru. 
Algunas especies son oviparas; es decir, ponen huevos que se desa- 
pollan fuera del cuerpo matemo; estos se liberan despues de haber 
sido. incluidos en cfrpsulas protectoras. Otras especies, ovovivlpa- 
ras. retienen el huevo fecundado en el oviducto; nutridos por el 
vitelo del huevo, los embriones se desarrollan y las crias nacen des- 
r ues de eclosionar dentro del utero. Unas pocas especies son vivi- 





(a) Tiburon de puntas negras (Carcharhinus melanopterus ). 

Madadores rapidos y de sentidos agudos, los tiburones poseen aletas 
pectorales y pelvicas pares. 


(b) Raya IMigo americana fDasyatfs americana). La mayona de las 
rayas, de forma a pi ana da, son habitantes de los fondos marinos que 
aplastan y rompen moluscos y crustaceos para alimentarse. Otras, 
nadan tranquilamente en aquas abiertas usando sus bocas a modo 
de pala para conseguir su alimento. 


(c) Quimera manchada (Hydrolagus coftiei). Las quimeras viven 
tipicamente a profundidades mayores de 80 m y se afimentan de 
camarones, moluscos y erizos de mar. Algunas especies presentan 
un aguijon venenoso en la parte frontal de su aleta dorsal. 


A Fig. 34-15. Condrictios. 
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paras: las crias se desarrollan dentro del utero y durante la gesta- 
cion reciben nutrientes desde la sangre matema a trav£s de una pla¬ 
centa formada por el saco vitelino, absorbiendo un Lfquido nutrido 
producido por el utero o comiendo otros huevos. El tracto repro- 
ducior del Liburon desemboca junto con el sistema extretor y el 
tracto digestive en la cloaca, una camara comun con una sola aber- 
tura al exterior. 

Aunque las rayas se relacionan cercanameme con los tiburo¬ 
nes, ban adoptado un estilo de vida muy diferente. Muchas de 
elks, de forma aplanada, son habitantes del fondo del mar que 
se alMentan usando sus mandibulas para aplastar moluscos y 
crustaceos, Estos animales utilizan sus grandes aletas pectorales 
a modo de "alas 1 ' acuaticas para propulsarse, La cola de muchas 
de elks tiene forma de ktigo y en algunas especies porta un agui- 
j6n venenoso que les sirve como defensa, 

Los condrictios ban cambiado poco durante mas de 300 
millones de afios, aunque hoy en dia estan gravemente amenaza- 
dos por la pesca excesiva. En el ario 2003, los investigadores 
comunicaron que las reservas de tiburones en el noroeste del 
Atlantico habfan disminuido un 75% en 15 anos, 

Peces de aletas ra dia das y peces de aletas 
lobuladas 

La gran mayoria de los 
vertebrados pertenece al clado 
de los gnatostomados, deno- 
minado Osteichthyes. Como 
muchos otros nombres taxo- 
nomicos, este ultimo (que 
signifies "peees dseos’O se 
acuno mucho antes del adve- 
nimiento de la sistematica 
filogen^tica, Cuando se lo 
definio por vez primera, el 
grupo excluia a los tetrapo- 
dos, pero ahora sabemos que 
un taxon de estas caracterisib 
cas seria, en realidad, parafi- 
letico (fig. 34-2). Por tamo, 
hoy en dia, los sistematicos 
incluyen a los tetrapodos 


junto con los peces 6seos en ef clado Osteichthyes, Clarameiue, el 
nombre del grupo no se ajusta a las caractensticas de todos sus 
miembros. 

A diferencia de los condrictios, casi todos los osteictios exis- 
tentes presentan un endoesqueleto osificado, formado por una 
matriz dura de fosfato de calcio. No esk claro cuando se produ- 
jo el cambio a un esqueleto oseo en la evolueidn de los vertebra¬ 
dos, Por ejemplo, es posible que el ancesLro comUn de los 
condrictios y osteictios estuviera muy osificado, y que los con¬ 
drictios luego perdieran gran pane del tejido oseo. La pregunta 
quedara abierta hasia que se encuentren nuevos fosiles de los pri- 
meros condrictios y los osteictios. 

Los osteictios acuaticos son los animales que, de manera infor¬ 
mal, denominamos peces, Estos organismos respiran mediante 
el paso de agua a traves de cuatro o cinco pares de branquias, 
localizadas en cimaras cubiertas por un repliegue oseo protec¬ 
tor denommado operculo (fig. 34-16). Mediante el movi- 
miemo del op£rculo v la contraccion de los musculos que 
rodean a las camaras branquiales, el agua se bombea a traves de 
k boca y de la faringe para pasar despues entre las branquias 
hack el exterior. 

La mayoria de los osteictios acuaticos pueden controlar su flo- 
tacion mediante un saco lleno de aire conocido como vejiga 
natatoria, El movimiento de ios gases desde la sangre hacia este 
organo aumenia la flotaciOn y determina que el animal se eleve; 
el paso de gases en direction opuesta ocasiona que el animal se 
hunda, Charles Darwin propuso que ios pulmones de los tetra- 
podos evolucionaron a partir de las vejigas naLatorias, pero, atin- 
que parezea extrario, la relacion evolutiva parece ser k opuesta. 
Los osteictios de muchos Imajes primitivos tambien tienen pul¬ 
mones, que usaban para respirar aire como suplemento del inter- 
cambio gaseoso en sus branquias. El peso de k evidencia indica 
que los pulmones aparecieron primero y despu£s evolucionaron 
hack vejigas natatorias en algunos linajes. 

La piei de los osteictios acuaticos esta cnbierta, con freeuen- 
cia, por escamas dseas pknas que difieren en estructura de las 
escamas simikres a dientes de los tiburones. Las glandulas cuta- 
neas secretan un mucus viscoso sobre la piel una adaptation que 
reduce la resistencia durante k natacion. Al igual que los tiburo¬ 
nes, los osteictios acuaticos poseen un sistema de linea lateral 
que se evidencia como una hilera de pequefias fosas en la piel, a 
cada lado del cuerpo. 
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T Fig. 34-16. Anatomta de la 
trucha, un osteictio acuatico. 


Vejiga 

natatoria 


Borde 
cortado del 
operatic 

Branquias, 

Rinon 


Aleta dorsal Aleta adiposa 
(caracterlstica 
de las truchas) 


Aleta 

caudal 


G6nada 

Aleta 


Aleta anal 


Hfgado 
Corazon 

EstOmago 


Linea 

lateral 


Vejiga 

urinaria 


Intestine 


p£lvica 


682 


UNIDAD cinco La histona evolutiva de la diversidad biolbgica 




















Los detalles acerca de la reproduccibn de estos animates vari- 
in de forma notable. La mayorm de las especies son ovlparas y se 
reproducer! por fecundacion externa despu£s de que la hembra 
eeposita una gran camidad de ovulos pequenos. Sin embargo, 
etras se caracterizan por presemar fecundacion interna y por ser 
-viparas. 


Peres de aletas radiadas 

Cast todos los osteictios acuaticos que nos son familiares estan 
iernro del grupo de los peces de aletas radiadas (clase 
-..imopterigii, del griego afctm, radio, y pteryg, ala o aleta). Las 
iistintas especies de lubinas, percas, truchas, atunes y arenques 
son ejemplos {fig. 34-17), Sus aletas, soportadas principalmen- 
por radios largos y ftexibles, estan modificadas para manio- 
izrar, servir como defensa y otras funciones. 

tn apariencia, los peces de aletas radiadas se originaron en 
izuas dulces y luego se diseminaron en el mar (las adaptaciones 
rrra resolver los problemas osmoticos asociados con la vida en 
rrra salada se comentan en el capitulo 44). Numerosas especies 
retornaron a las aguas dulces en algun pun to de su evolucion. 
-..runas de ellas, como el salmbn y la trucha marron migratoria, 
'cpuen su viaje evolutivo de Ida y vuelta a las aguas dulces 
durante su ciclo vital. 

Los peces de aletas radiadas son una fuente importante de 
rroteinas para los seres humanos, que los han consumido duran- 
_ decenas de miles de anos. Sin embargo, las operaciones de 
resca a escala industrial amenazan con colapsar algunas de las 
-.is grandes industrias pesqueras del mimdo. Estos peces tam- 
~;rn se enfrentan a otras presiones por parte de los seres huma- 

- .-s, como la desviacion de los rios mediante presas. 

Peces de aletas lobuladas 

Los peces de aletas radiadas evolucionaron durante el perio- 
:: Devonico junto con otro iinaje mayor de osteictios, los 

- .ccs de aletas lobuladas (Sarcopterigii). El car&cter derivado 
eve de estos peces es la presencia de huesos con forma de vara 

* ceados por una gruesa capa de musculo en sus aletas pecto- 
iles y pelvicas. Durante el Devonico, muchos de estos peces 
:eron en aguas salobres, por ejemplo en marismas. Alii, estos 
r--males usaban sus aletas lobuladas para nadar y “cam mar’ 
'alo el agua a traves del sustrato. Algunos de ellos fueron depre- 
riacres gigantescos: es habitual encontrar sus dientes fosiliza- 
i?s. que tienen forma espinosa y son tan grandes como un 
rcigar humano. 

A finales del periodo Devonico, su diversidad se redujo y 
en dia sobreviven solo tres linajes. Uno de ellos, los cela- 
o^ntos (clase Actinistia), se desplazo hacia el oc£ano (fig. 34- 
1 S) Los cientificos pensaban que estos peces se habian 

- cunguido hace 75 millones de anos pero, en 1938, unos pes- 
a acres atraparon un celacanto vivo frente a las Islas Co mores, 
- la parte oeste del Oc£ano Indieo* Los celacantos fueron 

-.neontrados solo en ese area hasta 1999, cuando se identified 
_na segunda poblacion en la parte este del Oceano Indico, cerca 
-t Indonesia. Esta poblacidn podria represen tar una segunda 
espede, 

El segundo Iinaje vivo de peces de aletas lobuladas esta 
. r resented© por tres generos de peces pulmonados (clase Dipnoi), 
:dos ellos encontrados en el hemisferio sur. Estos peces evo- 
onaron en el oceano, pero hoy se les encuentra solo en 
. r_as dulces, en general en aguas esLancadas y pantanos. Para 
'ssmrar se dirigen a la superficie e ingieren aire dentro de sus 







(a) Atun de aleta amafilla (Thunnus albacares), Los cardumenes de 
este rapido nadador constituyen un importante recurso comerciaf 
en todo el mundo. 



(b) Pez payaso (Amphiprion oceflaris), un simbionte mutualista de las 
anemonas marinas. 



(c) Hipocampo o cabaMEto de mar 
(Hippocampus ramuiosus). El 
macho de esta espede porta a 
las erfas durante su desarrollo 
embrionario, hecho inusual en 
el reino animal. 


(d) Morena puntofmo o morena 
pintita (Gymnothorax davit), un 
depredador que acecha a sus 
presas en las grietas de su 
habitat, los arrecifes de coral. 


A Fig. 34-17. Peces de aletas radiadas (clase Actinopterygii). 



A Fig. 34-1S. Celacanto (Laiimeria). Bte pez de aletas lobuladas 
vive en aguas profundas, frente a las costas del sur de Africa e 
Indonesia. 


CAPiTULO 34 Vertebrados 683 









pulmones conectados con la faringe. Tambien tienen bran¬ 
quias, que en los peces pulmonados de Australia constituyen el 
principal Organo de intercambio gaseoso* Cuando ios estanques 
se reducen durante la estacion seca, estos peces pueden ente- 
rrarse en el lodo y estivar (permanecer en un estado de letargo, 
vease capitulo 40). 

El tercer linaje de peces de aletas lobuladas que todavia 
sobrevive es mucho mas diverse que los celacantos y los 
peces pulmonados. A raediados del Devdnico, estos organis- 
mos se adaptaron a la vida en el medio terrestre y dieron 
lugar a los vertebrados lerrestres o tetrapodos, entre ellos, los 
seres humanos, El dado de los tetrapodos es el tenia de la pro- 
xima seccion. 


Evaluation de concept os 


L iQue caracteres derivados comparten los tiburones y los 
atunes? ^Que caracteristicas les distinguen entre si? 

2* Compare el habitat de los ires linajes supervivientes de 
peces de aletas lobuladas. 

Vimse fas respuestos en el Apendke A. 


Concepto 


Los tetrapodos son gnatostomados 
que tienen cuatro extremidades 

Uno de los acoptecimiemos mas significativos en la historia 
de los vertebrados ocurrid cerca de 360 millones de arms, cuan¬ 
do las aletas lobuladas de algunos peces evoludonaron para 
convertirse en los miembros deknteros y traseros de los tetr&- 
podos. La anatomia bMca "tipo pez”, que hasta ese momento 
habian compartido todos los vertebrados, qued6 atras con la 
conquista del medio terrestre, Asi, los tetrapodos terminaron 
por originar nuevas modalidades de locomocibn, como el salto 
de las ranas, el vuelo de las aguilas o la bipedestadon de los 
seres humanos. 

Caracteres derivados de Los tetrapodos 

El caracter mas significative de los tetrapodos es el que le da 
nombre al grupo, que significa "cuatro extremidades” en griego. En 
lugar de aletas pectorales y pelvicas, los tetrapodos tienen miem- 
bros que pueden soportar su peso en el medio terrestre, asi como 
extremidades traseras con dedos que les permiten transmitir la 
fuerza generada por los musculos hacia el suelo mientras caminan. 

La vida en el medio terrestre ocasiono numerosos cambios en 
el diseno corporal de los tetrapodos, Los huesos de la cintura pel- 
vica, a la que se unen los miembros posteriores, estan fusionados 
a la columna vertebral y permiten que las fuerzas que generan 
estos miembros contra el suelo se transmitan hacia el resto del 
cuerpo. Los tetrapodos actuates no tienen aberturas branquiales; 
en cambio, durante el desarrollo embrionario, las hendiduras 
faringeas dan lugar a partes de los oidos, las glanduias y otras 
estructuras. Los oidos estan adaptados para la detection de son!- 
dos transmitidos a traves del aire. 


Como veremos, algunos de estos caracteres se alteraron de 
manera espectacular o desapareeieron en varios linajes de tetra¬ 
podos. Por ejemplo, en las aves, los miembros pectorales se 
transformaron en alas, mientras que en las ballenas, el Cuerpo 
entero convergio hacia una forma similar a la de un pez. 

El origen de Los tetrapodos 

Como ya vimos, los pantanos costeros del Devonico eran el 
hogar de una amplia gama de peces de aletas lobuladas. Los que 
Uegaban a aguas particularmente poco profundas y pobres en 
oxigeno podlan usar sus pulmones para respirar aire. Probable- 
mente, algunas especies usaban sus fuertes aletas para moverse 
entre los troncos o por el fondo. Asi, el plan corporal de los tetra¬ 
podos no evoluciond “de la nada”, sino que fue simplemente una 
modification de un plan corporal preexlstente. 

En un linaje de peces de aletas lobuladas, las aletas se volvie- 
ron progresivamente mas parecidas a extremidades, mientras que 
el resto del cuerpo retenia adaptaciones para la vida acu&tica. For 
ejemplo, Acantfcostega, un pariente cercano de los tetrapodos que 
vivib en Groenlandia hace 365 millones de an os, tenia miembros 
completamente formados, con patas, tarso y dedos (fig, 34-19). 
Ann asi, retenia adaptaciones para el agua; poseia huesos que 
daban soporte a las branquias y radios en su cola que actuaban 
como sustento para una delicada aleta propulsora. Las cinturas 
ptivica y pectoral eran demasiado debiles para soportar el peso 
del cuerpo en el medio terrestre, Acanthostega debe haber repta- 
do fuera del agua de tanto en tanto, pero la mayor parte del tiem- 
po era acuatico. 

Extraordinarios descubrimientos de fosiles durante los tilti- 
mos 20 anos han permitido a los paleomologos reconstruir con 
confianza el origen de los tetrapodos por primera vez (fig, 34- 
20), Durante el periodo Carbonifero se origino una gran diversi- 
dad de estos animales; algunas especies alcanzaron los 2 m de 
longitud. A juzgar por la morfologia y la ubicacion de sus fosiles, 
estos tetrapodos permaneclan asociados con el agua, una carac- 
teristica que comparten con algunos miembros de un grupo de 
tetrapodos actuales, los anfibios. 



A Fig. 34-19. Acanthostega, un pariente devoniano de los tetra¬ 
podos. Al mismo tiempo que presentaba extremidades {caracter deri- 
vado de Ids tetrapodos), Acanthostega conservaba adaptaciones acuaticas 
primitivas, como las branquias. 
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4 Fig. 34-20. Ef origen de (os tetrapodos. Las barras en fas ramas del diagrama situan en el tierri- 
:c a !os fdsiles conocidos; las flechas indican linajes que se extienden hasta nuestros dlas. Los dibu- 
:: oe fas formas extinguidas se basan en esqueletos fosilizados, pero los colores son imaginarios. 


Anfibios 





(a) Orden Urodela. Los urodelos 

(salamandras) conservan su cola en el 
estado adulto. 


(b) Orden Anura. Los anuros, como 
Dendrobates pumilio (rana venenosa), 
carecen de cola cuando son adultos. 


(c) Order Apoda. Los £podos o cecitias 
carecen de miembros y son anfibios 
esenrialmente subterr^ineos. 


A Fig. 34-21. Anfibios. 



Los anfibios (clase Am¬ 
phibia) est&n representa- 
dos en la actualidad por 
cerca de 4 800 especies de 
salamandras (orden tiro- 
dela, que signifies “con 
cola"), ranas (orden Anura, 
que significa “sin cola") y 
cecilias (orden Apoda, 
que significa “sin extremi- 
dades"). 

Existen cerca de 500 
especies de urodelos. AI- 
gunos son totalmente acu&- 
ticos y otros viven en el 
medio ter rest re cuando 
son adultos o durante 
toda su vida (fig. 34-21a). 


Muchas salamandras que viven en tierra caminan flexionando 
el cuerpo hacia los lados, una forma de locomotion que here- 
daron de los tetrapodos terrestres iniciales. La pedomorfosis 
es comun entre las salamandras acuaticas; por ejemplo, el nec- 
Luro de los Grandes Lagos {Necturus maodosus) conserva 
caracteristicas larvarias cuando llega a !a madurez sexual (fig. 
34-23). 

Los anuros, con aproximadamente 4 200 especies, se han 
especiallzado mas que los urodelos para moverse en el 
ambiente terrestre (fig. 34-21b). Las ranas adultas usan sus 
poderosos miembros posteriores para saltar. Estos animales 
atrapan insectos con movimientos rapidos de su lengua larga y 
adherente, fijada a la parte anterior de la boca. Las ranas pre- 
sentan una gran variedad de adaptaciones que les permiten 
evitar ser comidas por depredadores m&s grandes, 5us glandu- 
las cutaneas secretan mucus de sabor desagradable o incluso 
venenoso. Muchas especies venenosas presentau colores brb 
llantes, hecho que los depredadores asociarian con el peiigro 
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(a) El macho retiene a fa hembra y la estimate a liberar sus 6vulos, que 
son depositados y fecundados on el agua. Aunque presentan una 
cubierta gelatinosa, carecen do cascara y se desocarfan on el aire. 





(c) Durante fa metamorfosis, las 
branquias y la cola se reabsorben 
al mismo tiempo quo se 
desarrollan las extrema dados. 


▲ Fig. 34-22. La "doble vida" de una rana (Rana temporaria). 


(fig. 53-6). Otras ranas tienen diversos colores que les permi- 
ten camuflarse (fig. 53-5). 

Los apodos, representados por las cecilias (unas 150 espe- 
cies), carecen de miembros y son practicamente ciegos. Su aspee- 
to superficial recuerda al de las lombrices de derra (fig. 34-21c). 
La ausencia de miembros e$ una adaptacion secundaria, ya que 
evolucionaron de un ancesiro con extremidades, Las cecilias 
habitan areas tropicales, donde muchas especies viven emerradas 
en el suelo humedo de las selvas. Unas pocas especies sudameri- 
canas viven en charcas y corrienies de agua dulce. 

An/ibio significa “do$ vidas’\ en referenda a la metamorfosis 
que sufren muchas especies de ranas (fig. 34-22). El estado lar- 
vario de estas, denominado renacuajo, es por lo comun un her¬ 
bivore acuatico con branquias, un sistema de lineas laterales que 
recuerda al de los vertebrados acuaticos y una larga cola a modo 
de aleta. Al principle, el renacuajo carece de miembros y nada 
hadendo movimientos ondulames con su cola. Durante la meta¬ 
morfosis que conduce a "la segunda vida" se desarrollan las extre¬ 
midades, los pulmones, un par de tlmpanos extemos y un 
sistema digestive adaptado a la dieta carnivora. Al mismo tiem- 
po, las branquias desaparecen; el sistema de lineas laterales tam- 
bien se pierde en muchas especies. La joven rana nada hasta la 
orilla y se convierte en un cazador terrestre. Sin embargo, pese a 
su nombre, muchos anfibios no llevan una vida dual (acuatica y 
terrestre). Exlsten algunas ranas, salamandras y cecilias estricta- 
mente acuaticas o terresires. Ademas, las larvas de las salaman¬ 
dras y las cecilias se parecen mucho a los adultos y al igual que 
ellos, son Lfpicameme camivoras. 

Muchos anfibios pueden encontrarse en habitat humedos, 
como pantanos y selvas. Incluso los que estan adaptados a habi¬ 
tats mis secos pasan gran parte de su tiempo en lugares donde la 
humedad es alta, como refugios subterraneos o debajo de las 
hojas mojadas. Los anfibios, en general, dependen en gran medi- 


da de su piel humeda para el intercambio gaseoso con el ambien- 
te. Algunas especies terresires carecen de pulmones y respiran 
exdusivamente a traves de su piel y cavidad oral. 

La fecundacion es externa en la mayoria de estos animates; el 
macho sujeta a la hembra y deposita su esperma sobre los 6vu- 
los a medida que la hembra los libera (fig. 34-22a), Los anfibios 
depositan sus huevos tipicamente en el agua o en ambiemes 
humedos de la tierra; como no tienen cascara se deshidratan con 
rapidez en el aire seco. Algunos anfibios depositan enormes can- 
Eidades de huevos en charcas temporales, con una tasa de morta- 
lidad alia. En contraste, otras especies ponen relativamente 
pocos, pero exhiben varies tipos de cuidado parental. Segun la 
especie, los machos o las hembras pueden ponar los huevos en su 
dorso, boca o incluso en su estdmago. Ciertas ranas arboricolas 
tropicales depositan sus huevos demro de nidos espumosos y 
humedos que resisten la desecacion, Existen algunas especies ovo- 
viviparas y vivfparas que retienen los huevos en el tracto repro- 
ductivo de la hembra, donde los embriones pueden desarrollarse 
sin deshidratarse. 

Muchos anfibios exhiben cotnportamientos sociales comple- 
jos y diversos, en especial, durante su estacidn reproductiva. Por 
lo general, las ranas son silenciosas, pero los machos de muchas 
especies etniten sonidos para defender su Lerritorio de aparea- 
miento o para atraer a las hembras. En algunas especies, la migra- 
cion hacia lugares especificos de apareamiemo conlleva la 
comunicaci6n vocal, navegacion celeste o senalizacion quimica. 

Durante los ukimos 25 anos, los zoologos ban documentado 
una rapida y alarmante disminucidn de las poblaciones de anfi¬ 
bios en todo ei mundo. Las causas serian varias, entre ellas, la 
degradacion de habuats, la diseminacidn de un patdgeno fungi- 
co (Batrachochytritum dendwbatidi) y la iluvia acida. Esta ultima es 
espedalmente dafiina para muchos anfibios, debido a su depen¬ 
dence de amblentes humedos para completar sus ciclos de vida. 
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Eva In a cion de conceptos 


L ^Em Acanfhostega un tetrapodo terrestre? Justifique so 
respuesta 

2. Algunos anfibios nunca abandonan el agua, mientras que 
otros pueden sobrevivir m ambiemes terrestres rdativa- 
merue secos.-Compare las adapt aciones que permiten 
estos dos estilos de vida diferentes. 

V'&mse tas respite stas en el Aptndtee A . 


Concepto 


Los amniotas son tetrapodos que 
ponen huevos adaptados al 
medio terrestre 

Los amniotas son un grupo de tetrapodos cuyos miembros 
vivos son los reptiles (aves incluidas) y los mamiferos (fig. 34- 
23), Durante su evoluci6n T los amniotas adquirieron varias adap- 
taciones nuevas a la vida en el medio terrestre. 
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a Fig, 34-23. Fifogenia de los amniotas, Los grupos existentes se Amniota 

endonan en negrita on la parte superior. La Ifnea punteada en la ancestral 

de las tortugas indica la falta de certeza acerea de la relation de 
?nos animates con los dem^s reptiles. 


CAPfTULO 34 Vertebmdos 687 





































ftlantoides. Es un saco que aclua como 

deposito de desechos metabolites 
embrionartos. La membrane alantoidea 
tambi^n fun-dona conjuntamente con el 
corion como organo respiratorio. 


Amnios. Esta membrana ma ntiene 
el embridn protegrdo dentro de 
una cavidad Mena de liquido, 
amortiguando asl los impaetos. 


Embrion 


Cavidad amniotica 
con liquido 
amnidtico 


Cascara 


Caracteres derivados 
de los amniotas 

El n ombre de los amniotas pro- 
viene del car&cter derivado mas 
importante del dado, el huevo 
amniotico, que contiene membra¬ 
nas especializadas para proteger ai 
embridn {fig. 34-24). Estas se 
denomimn membranas extra- 
embrionarias. ya que no son 
parte del cueipo del embrion en 
si, sino que se desarrollan a partir 
de eapas de tejido que crecen por 
fuera de eL Su funcion se relacio- 
na con el intercambio gaseoso, el 
almacenamiento de sustaneias de 
desecho y la transferencia de 
nutrientes almacenados hacia el 
embridn. El huevo amnidtico red- 
be su denominacibn debido a una 
de estas membranas, el amnios, 
que eneierra un companimento 
lleno de llquido que bana al 
embridn y actua como un amorti- 
guador hidraulico de impact os. 

En eontraste con el huevo ca- 
rente de cascara de los anfibios, 
el huevo amnidtico de la mayoria 
de los reptiles y de algunos mami- 
feros si poseen cascara. Las casca- 
ras de los huevos de las aves son 

calcareas (liechas de carbonato de calcio) e inflexibles, mientras 
que las de muchos repLiles distintos de las aves son flexibles y de 
consistency similar a la del cuero. La cascara retrasa de manera 
significativa la deshidratadon del huevo en el aire, una adaptacion 
que permitid a los amniotas ocupar un intervalo mas amplio de 
habitats terrestres que los anfibios, sus parientes actuates mas cer- 
canos (las semillas desempefiaron un papel similar en la evolucion 
de las plantas terrestres, como vimos en el capitulo 29). La mayo¬ 
ria de mamiferos han prescindido de ta cascara y el embrion evita 
la desecacion desarrollandose dentro de su madre. 

Otras adaptaciones adquiridas por los amniotas para la vida 
terrestre son una piel menos permeable y la capacidad de utilizar 
la caja toracica para ventilar los puimones. Mientras que los 
letrapodos primitives y los anfibios actuates, en general, presen- 
tan sus extremidades extendidas hacia afuera, los amniotas 
actuales muestran, en distintos grades, una postura mas elevada. 

Amniotas primitivos 

El ancestro comun mas reciente de los anfibios y amniotas 
actuales vivid hace unos 340 millones de anos, en el periodo 
Carbonifero. No se han encontrado fosiles de huevos amnio tic os 
de esa epoca, lo que no es de sorprender dado lo delicados que 
son. Por este motivo, todavta no es posible afirmar cuando evo- 
luciono esta estructura, aunque debe haber existido en el ultimo 
ancestro comun de los amniotas vivientes, ya que todos ellos pre- 
sentan este tipo de huevo. 

Lo que si es evidente en los fosiles de los amniotas primitivos 
y sus parientes mas cercanos es que vivieron en ambientes mas 
secos que los tetrapodos iniciales. Algunos de ellos eran herbivo- 
ros, como lo evidertcian sus dientes abrasives y otras caracteris- 


Membranas extraembrionarias 


Corson. Junto con la membrana alantoidea ^ 

intervene en el intercambio gaseoso entre el 
embrion y el aire. El oxfgeno y el dioxide de 
carbono se difunden libremente a traves de la 
cascara del huevo. 


Saco vitefino. Este contiene una reserv'a de 
nutrientes denominada viteto ryema" del 
huevo). Los vasos sanguineos de su pared 
transportan los nutrientes del vitelo hasta el 
interior del embrion. Otros nutrientes se 
almacenan en el albumen ("clara" del huevo) 



Vitelo (nutrientes) 


Albumen 


A Fig. 34-24. El huevo de los amniotas. El embridn de ios reptiles y los mamiferos forma cuatro mem¬ 
branas extraembrionarias: amnios, alantoides, corion y saco vitelino. El dibujo muestra £stas membranas 
extraembrionarias en el huevo con cascara de un reptil. 


ticas. Estos amniotas herblvoros, que comian grandes camidades 
de materia vegetal, se canvirtieron a su debido tiempo en presas de 
amniotas depredadores mas grandes. 

Reptiles 

El dado de los reptiles 
incluye tuitaras, lagartos : 
serpientes, tortugas, cro- 
codilidos y aves, junto con 
cierta cantidad de grupos ex- 
tinguidos como los grandes 
dinosaurios no voladores. 
Debido a que todos los lina- 
jes de reptiles actuales son 
muy derivados, ninguno 
puede servir como modelo 
retrospective lineal para 
estudiar los primeros repti¬ 
les, que vivieron hace unos 
320 millones de anos. Sin 
embargo, los estudios com¬ 
paratives permiten suponer 
algunos de los caracteres de¬ 
rivados que probablemente 
distinguieron a ios reptiles primitivos de otros tetrapodos. 

A diferencia de los anfibios, los reptiles tienen escamas que 
conrienen la proteina queratina. fistas crean una barrera imper¬ 
meable que ayuda a prevenir la deshidratacion en un medio seco 
(en los cocodrilos, que se han adaptado al agua, han evoluciona- 
do escamas mas penneables llamadas escudos). Las escamas 
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▲ Fig, 34-25. Un reptil oviparo. Un drag6n de Komodo saliendo a 
naves de la c£scar a de su huevo, de conststenria similar a! cuero, Esta 
:jbierta es comun en los huevos de los reptiles actuates, a exception de 
las aves. 


mpiden que los reptiles respiren a traves de su piel como los 
anfibios, de modo que la mayoria de ellos dependen de sus pul- 
mooes para ei imercambio gaseoso. La exception a esta regia la 
: onstituyen las tortugas, ya que muchas de ellas tambi£n usan las 
superficies humedas de su cloaca para este proeeso. 

La mayoria de los reptiles pone huevos con cascara en el 
suelo. La fecundation debe ser obligatoriameme interna, antes 
de que la cascara sea secretada, Muchas especies de lagartos y 
'trpiemes son viviparas; sus membranas extraembrionarias for- 
nan una placenta que permite al embrion obtener nutnentes 
ze su madre, 

>e dice que muchos reptiles son “de sangre fria" debido a que 
no usan mucho su metabolismo para controlar su temperatura 
:orporaL Sin embargo, si la reguian mediante adaptations del 
; omportamiento. For ejemplo, muchos lagartos permanecen pla- 
jerueramente bajo la luz solar cuando el aire esta Frio y buscan la 
fumbra cuando se vuelve demasiado calido, Es mas precise, 
nonces, denominar a estos animales ectotermicos, termino 
cue hace referenda a la absorcion de calor extemo como fuerne 
principal de temperatura corporal (este tema se trata con mayor 
ietafle en el capftulo 40). Mameniendo la temperatura corporal 
:on energia solar y no con el catabolismo de alimentos, un reptil 
ectotermico puede sobrevivir con menos del 10% de la energia 
nimentaria requerida por un mamifero del mismo tamario. El 
ziudo de los reptiles no es enteramente ectotermico; las aves son 
endoter micas, es dear, capaces de mantener la temperatura eor- 
roral mediante el metabolismo. 

Origcii y radiation cvohitiva de Fos reptiles 

Los fdsiles mas antiguos de reptiles, encontrados en rocas de 
Kansas, datan de finales del periodo Carbomfero, hace unos 300 
mllones de arios. El primer grupo importante que aparecio fue 
d de los pararreptiles, la mayoria de los cuales eran cuadrupe- 
ios herbivoros grandes y fomidos, Algunos de ellos tenian pla¬ 
nus dermicas que pueden haberles servido de defense contra los 
zepredadores (sobre todo T contra los sinapsidos, ancestros de los 
mamlferos, que estudiaremos mas adelante en este capitulo). Los 
zararreptiles desaparecieron hace aproximadamente 200 millo- 
nes de arios, a finales del periodo Triasico, Algunos sistematicos 
nan propuesto que los pararreptiies dieron origen a las tortugas, 
al senalar la posible homologia entre las placas dermicas para- 
nuptilianas y el caparazon de las tortugas. Sin embargo, estudios 


moleculares indicarian un origen reptiliano diferente para las tor¬ 
tugas, de modo que el tema sigue siendo una controversia entre 
los expertos. 

Mientras los pararreptiies declinaban, un clado igualmente 
antiguo, los diapsidos, se diversificaba. Uno de los caracteres 
derivados mas obvios de los diapsidos es un par de foramenes a 
eada lado del craneo, detras de la eavidad orbitaria. Este grupo 
de animales se compone de dos linajes principales. Uno de ellos 
dio origen a ios lepidosaurios, que Lncluyen mataras, lagartos y 
serpientes, Este linaje tambien produjo van os reptiles marinos, 
como los plesiosaurios y los ictiosaurios (f ig. 34-23), algunos de 
los cuales rivalizaban en tamario con las ballenas actuates; todos 
ellos estan extinguidos (hablaremos de los lepidosaurios acmales 
en breve), 

El otro linaje de diapsidos, los arcosaurios, produjo los cro- 
codllidos (que comentaremos pronto) y muchos grupos ya extin¬ 
guidos, entre ellos, ios pterosaurios y muchos dinosaurios. Los 
pterosaurios, que se originaron en el Triasico tardfo, fueron los 
primeros tetrapodos que conquistaron el aire. El ala de estos ani¬ 
males era completamente diferente de la de las aves y murctela- 
gos. Consistia en una membrana cubierta de cerdas extendida 
entre el tronco o el miembro posterior y un dedo muy largo en 
el miembro anterior. Los fosiles bien conservados demuestran la 
presencia de musculos, vasos sanguineos y nervios en las mem¬ 
branas de las alas, lo que sugiere que estos animales podian ajus- 
tarlas de forma dinamica durante el vuelo. 

Los pterosaurios m£s pequenos no eran de mayor tamario que 
una gaviota, mientras que los mas grandes presemaban una 
envergadura de cast 11 m. En apariencia, estos animales ocupa- 
ron muchos de los nichos ecologicos que luego ocuparian las 
aves; muchos se aEmemaban de insectos y otros pescaban en el 
oceano o filtraban pequenos animales a traves de su largo pico, 
Hacia fines del periodo Cretacico, hace 65 millones de anos, los 
pterosaurios se habtan extinguido, 

En tiena, los dinosaurios se diversificaron adoptando una 
amplia gama de formas y tamanos, desde bipedos del tamario de 
una paloma hasta cuadrupedos de 45 m de largo, con cuellos 
sufidentememe largos como para permitirles alcanzar la parte 
superior de las copas de los arboles. Una raina de los dinosau¬ 
rios, los omitisquios, eran herbivoros; incluian muchas especies 
con elaboradas defensas contra los depredadores, como colas con 
extremos en forma de maza y crestas con cuemos. La otra rama 
principal, los saurisquios, incluia los gigantes de cuelio largo y 
un grupo denominado teropodos, formado por carnivores bipe¬ 
dos, Estos ultimos incluian al famoso Tyranuasawms rex > as! como 
a los antecesores de las aves. 

Existe un continuo debaLe acerca del metabolismo de los dino¬ 
saurios, Algunos investigadores serialan que el clima del 
Mesozoico en muchas de las areas ocupadas por dinosaurios era 
relativamente c^lido y uniforme, Tambien, se cree que la baja rela¬ 
tion superficie/volumen de estos animales, junto con adaptacio¬ 
nes del comportarriiemo, como permanecer bajo la luz solar, 
pueden haber sido suficientes para que un animal ectotermico 
tuviera una temperatura corporal adecuada. Sin embargo, algunas 
evidencias anatomicas susteman la hipdtesis de que, al menos, 
algunos dinosaurios eran endotermicos. Ademas, los paleontolo- 
gos han encontrado fosiles de dinosaurios tanto en la Antartida 
como en las regiones articas; si bien el clima de estas areas en la 
epoca de los dinosaurios era menos extreme que en la actualidad, 
era sufidentemente frio como para que pequenos dinosaurios 
ectotermicos tengan dificultad para mantener una temperatura 
corporal alia* El dinosaurio que dio origen a las aves era con ccr- 
teza endotermico, como lo son todas las aves. 
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A Fig. 34-26. Cuidado parental en los dino¬ 
saurios. El hallazgo en Mongolia del fbsil de un 
dinosaurio y su nidada presenta evidences de 
c6mo fos dinosaurios cuidaban sus huevos y sus 
crlas. Conoddo como Owrapfor, este dinosau¬ 
rio que vivid hace 80 millones de anos cubrla 
sus huevos con sus miembros, posiblemente 
plumados. 



Tradidonalmente se eonsideraba a los dinosaurios criaturas 
lemas y perezosas. Sin embargo, desde principles de la d£cada de 
1970, la investigacibn y el descubrimiento de fosOes han llevado 
a la conclusion de que muchos dinosaurios eran agiles, de movi- 
mientos rapidos y en algunos cases, sociales. Los paleontdlogos 
tambien han descubierto signos de comportamiento de cuidado 
parental entre estos animates (fig* 34-26). 

Todos los dinosaurios (excepio las aves) se extinguieron hacia 
finales del periodo Cretacico. Sin embargo, el registro fosil indi- 
ca que el numero de especies habla comenzado a dedinar varios 
millones de aiios antes de que el periodo Cretacico fmalizara. No 
esta claro si la extincion se vio acelerada por el impacto del aste- 
roide o cometa que vimos en el capimlo 26, ya que muchos otros 
vertebrados terrestres, incluida la mayoria de los mamiferos, 
sobrevivierom 

Lepidosaurios 

Uno de los linajes sobrevivientes de lepidosaurios est& repre- 
sentado por dos especies de reptiles similares a lagartos denomi- 
nados tuataras (fig. 34-27a), Los parientes de los tuataras 
vivieron hace por lo menos 220 millones de anos, prosperaron 
en varios continenies durante gran parte del periodo Cretacico y 
alcanzaron longitudes de hasta un metro. Sin embargo, hoy en 
dia, estos animales solo se encuentran en 30 islas frente a las cos¬ 
tas de Nueva Zelanda. Hace 750 anos, cuando los seres humanos 
llegaron a Nueva Zelanda, las ratas que venian con ellos comen- 
zaron a devorar los huevos de los tu&taras, y terminaron elimb 
nando a estos reptiles de las islas prindpales. Los que todavta 
permanecen en las islas perifericas tienen eerca de 50 cm de Ion- 
gitud y se alimentan de inseetos, pequenos lagartos, huevos de 
gallina y pollitos. Pueden vivir mas de 100 aftos y su supervi- 
vencia depende de que sus habitats perrrmnezean libres de ratas. 

El otro linaje impottante de lepidosaurios lo forman los escama- 
dos (lagartos y serpientes). Aparte de las aves, los lagartos son los 
reptiles mas numerosos y divetsos de la actualidad (fig. 34-27b). 
Muchos de ellos son pequenos; el jaragua sphaero o dragon enano 


(Sphtaeroddctylus ari&scie), descubierto en la 
Republica Domini cana en 2001, mide solo 
16 mm de longitud (es suficientemente 
pequeno como para caber comodamente 
en una moneda de 10 c£ntimos). Por d 
contrario, el dragbn de Komodo de 
Indonesia puede alcanzar una longitud 
de 3 m. Este animal caza ciervos y otras 
piesas grandes, que infecta con bacterias 
mortales con su mordedura. Mientras la 
presa herida muere lentamente por la infec¬ 
tion, el lagano la acecha tranquilamente. 

Las serpientes son lepidosaurios que 
evolucionaron de lagartos estrechamente 
relationados con el dragon de Komodo 
(fig* 34-27c), En la actualidad, muchas 
especies de serpientes mantienen vesti- 
gios de huesos de la pelvis y de los miem- 
bros posteriores, lo que aporta evidencia 
de su ascendencia, 

Pese a su carenda de miembros, las ser¬ 
pientes pueden moverse con facilidad por 
el suelo, a menudo mediante la production 
de ondas de flexibn lateral que recorren al 
animal desde la cabeza hasta la cola. La 
fuerza producida por la presibn de las aco- 
daduras sobre objetos solidos impulsa el cuerpo hacia adelante. 
Tambien pueden moverse fijandose al suelo con sus escamas ven¬ 
erates, en varios puntos del cuerpo mientras los sectores inrerme- 
dios se etevan ligeramente y son impulsados hacia adelante. 

Las serpientes son carmvoras y varias adaptations les fatili- 
tan la caza y la ingestion de sus presas. Poseen sensores qutmi- 
cos agudos y, aunque carecen de ttmpanos, son capaces de 
percibir las vibraciones del suelo, lo que las ayuda a detectar los 
movimientos de sus presas. Los brganos detectores de calor emre 
los ojos y las narinas de los crbtalos, como las serpientes de cas- 
cabel, son sensibles a minimas variaciones de temperatura y per- 
mi ten a estos cazadores nocturnes localizar presas. Las serpientes 
venenosas inyectan sus toxinas a traves de afilados colmillos hue- 
cos o acanalados, Aunque su veloz lengua no es venenosa, ayuda 
a ventilar olores hacia los organos olfatorios ubicados en el techo 
de la boca. La mandibula flojamente amculada y la elasticidad 
cutanea permiten a muchas serpientes tragar presas m3s grandes 
que su propio diametro corporal. 

Tortugas 

Las tortugas son el grape mas distintivo de los reptiles actuates. 
Todas ellas poseen un caparazon en forma de caja constituido por 
un escudo superior y otro inferior que estan fusionados a las vene- 
bras, las claviculas y las costillas (fig. 34-27d). En la mayoria de las 
especies, el caparazOn es duro y constituye una excelente defensa 
contra los depredadores. Los fosiles mas antiguos de estos anima¬ 
les, que datan de hace cerca de 220 millones de anos, presentan 
capamzones completamente desarrollados. Sin ningun fosil de tran- 
sicion para analizar, el origen del caparazdn de las tortugas aun per- 
manece confuso, Como mencionamos con anterioridad, algunos 
paleontologos han sugerido que esta estructura evoluciono a partir 
de las escamas dermicas de los pararreptiles. Sin embargo, otros 
estudios asocian a las tortugas con los arcosaurios o los lepidosaurios. 

Las primeras tortugas no podian retraer su cabeza dentro del 
caparazon; los mecanismos para lograr esto evolucionaron inde- 
pendientemente en dos ramas separadas del grupo. Las tortugas 
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(c) Vfbora del templo (Tropidotaemus wagleri), una serpiente 


i) Tortuga caja (Terra pene Carolina Carolina) (e) Aligator o caiman amerteano (Alligator mississipiensis) 

a f ig, 34-27, Reptiles existentes (except© las aves). 


- (a) Tuatara (Sphenodon punctatus) 


(b) Diablillo espinoso australiano 
(Moloch horridus) 


if cuello lateral (pleurodiras) pliegan su cuello de manera hori- 
cental, miemras querias tortugas de cuello escondido (criptodi- 
'is 1 lo hacen en forma vertical. 

Algunas tortugas se han adaptado a los desiertos y otras viven casi 
por complete en charcas y nos. Otras incluso han regresado al mar; 
us tortugas marinas tienen un caparazon reducido y miembros ante- 
alargados que actuan como aletas. Esta radiacion produjo la 
--is grande de las tortugas vivientes, la tortuga laud (Dermochdys 
nocea) t que puede pesar mas de 1 500 kg y se alimenta de medu- 
pudiendo sumergirse hasta a 60 m de profundidad, Las laud y 
xias tortugas marinas estan en peligro debido a los barcos pesque- 
r que las atrapan de forma accidental en sus redes y a la actividad 
zzmana en las playas donde ponen sus huevos. 

\ligatores y cocodrilos 

Los aligatores y cocodrilos (colectivamente denominados cro- 
_:zihdos) pertenecen a un linaje de arcosaurios que se remonta 
zasia el Triasico tardio (fig. 34-27e). Los miembros mas anti- 
pios de este linaje eran pequenos euadrupedos terrestres de 
fxrrernidades largas y delgadas. Las especies posLeriores se voL 
iron mas grandes y se adaptaron a ambientes acuaticos, y res- 
ziraban aire a traves de sus narinas orientadas hacia arriba. 
-..runos crocodilidos del Mesozoico alcanzaban los 10 m de Ion- 
c:ud y es probable que atacaran a grandes dinosaurios. 

Los crocodilidos actuates estan confinados a las regiones call¬ 
us de Africa, China, Indonesia, Australia, Sudamerica y el 


sudeste de los Estados Unidos, En este ultimo pais, los aligatores 
han tenido un fuerte resurgimiento tras haber permanecido 
varies anos en la lista de animates en peligro, 

Aves 

ExisLen 8 600 especies de aves en el mundo, Al igual que los 
crocodilidos, las aves son arcosaurios, pero casi todas las carac- 
teristicas de su anatomxa reptiliana han sufrido modificaciones en 
el proceso de adaptacion al vuelo, 

Caractercs derivados de las aves 

Muchos de los caracteres de las aves son adaptaciones para 
farilitar el vuelo, entre ellas, las modificaciones tendientes a alb 
gerar el peso, que permiten que el vuelo sea mas eficiente. For 
ejemplo, las aves carecen de vejiga urinaria y las hembras de 
muchas especies tienen un solo ovario. Las gonadas de los machos 
y las hembras suelen ser pequerias, excepto durante la estacion 
reproductiva, cuando aumentan de tamano. Las aves actuates 
carecen de dientes, una adaptacion que disminuye el peso de la 
cabeza. El craneo es especialmente liviano, aunque el esqueleto 
como un todo no es mas liviano con relacion al peso corporal que 
el esqueleto de un mamifero de tamano similar. 

Las adaptaciones mas obvias de un ave para el vuelo son sus 
alas y piumas (fig. 34-28). Las plumas se componen de una pro¬ 
teins denominada P-queratina, tambien encontrada en las escamas 


capItulo 34 Vertebrados 691 
















I 


^ Fig. 34-28. La forma se adapta a la funcion: 
el ala y la piuma de las aves. (a) Un ala es una 

version remodelada del miembro anterior de los 
tetrApodds. (b) Los huesos de muchas aves tienen 
una estructura interna que presents cavidades y 
estAn llenos de aire, (c) Una piuma consiste en un 
raquts central lleno de aire, a parttr del cuai irradian 
los vexilios. Este ultimo se compone de barbas, las 
cuales tienen pequenas ramificaciones denomina- 
das bArbuias. Las aves poseen plumas de contorno 
y plumones. Las primeras son rfgfdas y contribuyen 
a dar al cuerpo y las alas su forma aerodinAmica. 
Sus bArbulas poseen ganchillos que se fijan a las 
barbulas de las barbas vecinas. Cpanda un ave se 
asea, reeorre comp]etamente cada piuma de con¬ 
torno con su pico r de modo que fija los ganchillos 
y une las barbas, lo que transforma el vexilo en una 
superficie continua. Los plumones carecen de gam 
chillos y el arreglo al azar de sus barbas aporta una 
capa suave que actua como aislante al atrapar aire. 


(b) Estructura osea 

Metacarpo 
Dedo II 


BArbula 


(c) Estructura de una piuma 


de otros reptiles. La forma y disposicion de las plumas transforms 
las alas en superficies sustentadoras que ilustran aigunos de los 
mismos principles aerodinamicos que las alas de un aeroplane. La 
potencia para batir las alas precede de la comraccion de los gran- 
des musculos pectorales, fijados a una quilla en el estemdn. Algunas 
aves, como las aguilas y los halcones, tienen alas adaptadas para 
planear en las corriemes de aire y baten sus alas solo ocasional- 
mente (fig, 34-28); otras, como los colibries, deben batirlas de 
manera continua para mantenerse en vuelo, Las aves mas rapidas 
son los vencejos, que pueden volar a 170 km/h. 

La evolucion del vuelo proporciona numerosos beneficios; facili- 
ta la caza y la busqueda de alimentos. Muchas aves consumen insec- 
tos voladores, una fuente alimenticia abundante y altamente 
nutritiva, El vuelo tambien permite escapar r&pidamente de los 
depredadores terrestres y migrar a grandes distancias para explotar 
diferentes fuentes de alimentos y areas estacionales de reproduction. 

El vuelo requiere un gran gasto de energla proveniente de un 
activo metabolismo, Las aves son endotermicas: usan su propio 
calor metabdlico para mantener una temperatura corporal alta y 
constants. Las plumas y en algunas especies, una capa de grasa, pro- 
porcionan el alslamienLo que permite mantener el calor corporal 
Un sistema respiratorio efkiente y un sistema circulatorio con un 
corazdn de cuatro camaras mamienen los tejidos con una adecuada 
provision de oxigeno y nutrientes, lo que respalda asi la elevada tasa 
metabdlica. Los pulmones preseman diminutos bronquios que se 
comunican en ambos sentidos con sacos aereos elasticos que ayu- 
dan a disipar el calor y a reducir la densidad corporal 

El vuelo tambien requiere una vision aguda y un control fine 
de la actividad muscular. Las aves tienen un excelente sentido de 
la vista, quiza el rnejor entre los vertebrados. Las Areas visuales 


del cerebro estan bien desarrolladas, al igual que las areas moto 
ras. El cerebro aviar es, proporcionalmeme, mas grande que el de 
los anfibios y otros reptiles. 

Las aves generalmente presentan comportamientos muy com- 
piejos, en particular, durante la estation reproductiva, cuando 
desarrollan elaborados rituales de cortejo. Debido a que los hue- 
vos tienen cascara en el momento de la puesta, la fecundacidn 
debe ser interna. La copulation usualmente implica el contacto 
entre los orificios cloacales de la pareja, Despuds de poner los 
huevos, la madre, el padre o ambos los empollan, manteniendo 
asi la temperatura que requiere el embridn, 

El oiigen de (os aves 

Los analisis cladisticos de las aves y de los Fosiles reptilianos 
sugieren que las aves perteneeen al grupo de saurisquios bipedos 
denominados teropodos, Desde finales de la decada de 1990, los 
paleontologos chinos ban desenterrado un tesoro espectacular de 
fosiles de terdpodos plumados; estos descubrimientos estan 
dando luz sobre et origen de las aves. Algunas especies de dino- 
saurios relacionados cercanamente con las aves tenian plumas 
con vexilos, mientras que un amplio grupo de especies presents^ 
ba plumas Filamentosas, Estos hallazgos indican que las plumas 
evolucionaron mucho antes que el vuelo propulsado, Entre las 
funciones de estas plumas iniciales estaban el aislamiento, el 
camuflaje y los rituales del cortejo. 

Los cientificos han investigado dos posibles formas mediante 
las que el vuelo propulsado puede haber evolucionado en los 
terdpodos. begun una de estas hipdtesis, las plumas pueden 
haber permitido que pequenos dinosaurios conedores ganen 
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Pico dentado 


4 Fig. 34-29, Re construction artistica de Archaeopteryx, el ave 

mas antigua conocida. La evidence fostf indica que Archaeopteryx 
era capaz de vueto propulsado, aunque retenia muchas caracteristicas 
:t os dinosaurios no ligados a tas aves. 

iitura cuando sakaban, mientras perseguian presas o escapaban 
ze tUS depredadores, Segtin la otraq algunos dinosaurios podian 
repar a los arboles y luego planear ayudados por la plumas, 
Hace 150 millones de anos, los teropodos plumados evolucio- 
caron a las aves. Archaeopteryx, que fue descubierto en una cante- 
“ de piedra cakza de Alemania en 1861, continua siendo el ave 
-us aniigua conocida (fig. 34-29). Este animal tenia alas con pin- 
uius. pero conservaba caracteres primkivos, como son los dientes, 
:iios con garras en Jas alas y una larga cola. Muchos expertos 
run de acuerdo en que, en el tnejor de los casos, Archaeopteryx 
rue un debil volador. Los fosiles de otras aves del periodo Cretacico 
r rest ran una perdida gradual de ciertas caracteristicas de la ana- 
icTTua de los dinosaurios, como los dientes. Tambxdn adquirieron 
mnovaciones que comparten con las aves actuates, por ejempio, 
uui cola carta cubiena por un abanico de plumas. 


Aves actuates 

Se puede encontrar clara evidencia de Neornithes, el dado que 
r uuye los 28 ordenes de aves vivientes la fromera emre el Cretacico 
v el Paleoceno, hace 65,5 millones de anos. La mayoria de las aves 
? uede volar, pero existen algunos ordenes que incluyen una o dos 
u redes no voladoras Las aves corredoras o ratidas (orden 
rriihionifomies), que incluyen el avestruz, el riandu, el kiwi, el 
-riuario y el emu, son aves no voladoras. En las ratidas (del latln 
nntus, parte inferior plana), la cresta estemal esta auseme y los 
rusculos peciorales estan poco desarrollados (fig. 34-30a) 
-us pmguinos componen el orden de aves no voladoras 
srhenisciformes pero, al igual que las voladoras, presentan pode- 
■ isos muscuios pectorales que usan para nadar Ciertas especies de 
nscones, patos y palomas Lampoco vuelan. 

Las demandas del vuelo ban ocasionado que la forma del cuer- 
r: de las aves voladoras sea muy uniforme, aunque los observa- 
_ res experimentados de estos animates pueden distinguir 
iiierentes especies por su perfii corporal, esiilo de vuelo, compor- 


▼ Fig. 34-30. Una pequeha muestra de las aves actuates. 


(a) Emu (Dromaius navaeholtandiae). Este ave corredora vive en 
Australia. 


(b) Anade real (Anas platyrhynchos). Al igual que muchas especies 
de aves, los 3nades reales muestran pronun dad as diferencias de 
color entre ambos sexes. 


compuesta de 
numerosas vertebras 


(d) Golondrina comun (Hirundo rustics). La golondrina comun 
pertenece al orden Passeriformes, cuyas especies presentan en fas 
patas dedos que pueden cerrarse afrededor de una rama o un 
alambre. Asi, estas aves pueden descansar en esos sitios durante 
largos penodos, to que les ha valido la denominacion de aves 
posadoras. 


Ala 
ion plumas 
:e contorno 


(c) Albatros de Laysan (Pboebastr/a immutabilis). Como muchas 
otras aves, el afbatros de Laysan tiene comportamlentos de 
apareamiento espeetficos, como este ritual de cortejo. 
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Ave paseriforme 
(como el cardenal) 


Ave trepadora 
(como el pajaro 
carpEntero) 


Ave rapaz 
(como el 
aguila calva) 


Ave nadadora 
(como el pato) 


A Fig* 34-31. Diversidad de formas y funciones de los pies de las aves. 


tamiento, color de plumas y forma del pico (figs. 34-30b, c y d). 
El pico ha demostrado ser una estmctura muy adaptable durante 
la evolucion aviar, al adoptar una gran vatiedad de Formas acordes 
con los diferemes tipos de dieta. La estmctura de los pies tambien 
muestra considerable variacion (fig. 34-31). Muchas aves usan 
sus pies para posarse en las ramas, tomar aiimentos, defenderse, 
nadar, caminare induso el cortejo (Fig. 24-4e). 


Evaluation de conceptos 


1* Defienda o refute la siguiente afirmacibn: el huevo 
amnibtico de Lin reptil es un sistema cerrado en el cual 
el embrion se desarrolla de forma aislada del ambiente 
exterior. 

2. ldentifique cuatro adaptaciones de las aves para el vuelp. 

Vi ianse las respuesias tn.d Apindice A, 


Concepto 


Los mamiferos son amniotas que 
tienen pelo y producen leche 


Los reptiles (aves inclui- 
das) represeman uno de 
los dos grandes linajes de 
amniotas. El otro, al que 
pertenecemos, lo constitu- 
yen los mamiferos (clase 
Mammalia), que esta repre- 
semado en la actualidad por 
mas de 5 000 espedes. 

Caracteres derrvados 
de los mamiferos 

Las glandulas mamarias, 
que producen leche para 
las crias, son un car&cter 
distintivo de los mamiferos. 
Todas las hembras mamife- 



ras nutren a su prole con leche t una 
dieta equllibrada rica en lipid os, azuca- 
res, protelnas, minerales y vitaminas. El 
pelo, otra caracteristica de los mamife¬ 
ros, y una capa de tejido adiposo bajo la 
piel ayudan al cuerpo a mamener el 
calor. Al igual que las aves, los maim'fe- 
ros son endotermicos y la mayoria tiene 
una alia tasa metabdlica. El metabolismo 
esti respaldado por los eficientes siste- 
mas respiratorio y circulatorio (que 
incluye un corazbn de cuatro eamaras)* 
Un mtisculo piano denominado diafrag- 
ma ayuda a ventilar los pulmones, 

Los mamiferos presentan, por lo 
general, un cerebro m&s grande que el 
de otros vertebrados de igual tamario, y 
muchas espeaes presentan gran capaadad de aprendizaje. El 
tiempo de cuidado parental relativamente largo extiende el 
periodo que tienen las crias para aprender comportamientos 
importances para su supervivencia mediante la observacidn de 
sus padres. 

La diferenciacion de los dierues es otro caracter importante 
de los mamiferos, Mientras que los dientes de los reptiles son* 
generalmente, cdnicos y uniformes en tamano, los de los mami¬ 
feros presentan una variedad de tamanos y formas que los adap- 
ta a la masticaribn de diferentes tipos de aHmentos; Los seres 
humanos, por ejemplo, presentan dientes modificados para 
collar (canmos e incisivos) y para aplastar y triturar (pre mo la¬ 
res y molares). 


Evolucion tempt ana de los mamiferos 

Los mamiferos pertenecen a un grupo de amniotas coned- 
do como sinapsidos. Los sinapsidos no mamiferos carecian de 
pelo, caminaban con las paias exiendidas hacia afuera y poni- 
an huevos. Una caracteristica distintiva del grupo es la venta- 
na temporal, un orificio detras de la cavidad orbitaria a cada 
Lado de la cabeza. Los seres humanos mantenemos esta carac- 
teristica: nuestros musculos mandibulares pasan a traves de la 
ventana temporal y se fijan en la sien. Durante ia evolucibn de 
los mamiferos a partir de sinapsidos no mamiferos, la mandi- 
bula se remodelb y dos de los huesos que antes cotistituian la 
amculacion mandibular quedaron incorporados al oldo medio 
(fig. 34-32). 

Los sinapsidos dieron lugar a grandes herbivoros y carnivo¬ 
res durante el periodo Permico y fuerom durante un tiempo, 
los tetrapodos dommantes. Sin embargo, las extinciones del 
Permico y el Triasico incidieron fuertemente en ellos y su 
diversidad disminuyb durante el Triasico. A finales de este ulti¬ 
mo periodo, hace 200 millones de afios, surgieron Los sinapsi¬ 
dos de tipo mamifero. Aunque no eran verdaderos mamiferos, 
estos sinapsidos habian adquirido una serie de caracteres deri- 
vados que distinguen a los mamiferos de otros amniotas, Eran 
pequerios, probablemente tenian pelo y se supone que se ali- 
mentaban de insectos por la noche, Es posible que tuvieran un 
metabolismo mas etevado que otros sinapsidos, pero todavia 
ponian huevos* 

Durante el periodo jurasico aparecieron los primeros mami¬ 
feros verdaderos y se diversificaron en una gran cantidad de 
linajes, muchos de los cuales estan actualmente extin gui dos. 
Sin embargo, durante el resto de la era Mesozoica, cast todos 
los mamiferos conservaron el tamano de una musarana actual. 
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Articulation mandibular 


Dimetrodon 


Morganucodon 


| Referendas 


Dentario 

Angular 

Escamoso 

Articular 

Cuadrado 


(a) La mandlbula inferior de Dimetrodon se compone de varios huesos fusionados; dos pequenos 
huesos, el cuadrado y el articular, forman parte de la articuladbn mandibular. En Morganucodon 
la mandfbula inferior se reduce a un solo hueso, el dentario, y ha cambiado la localizacibn de la 
articulacidn mandibular. 



Esthbo Oido interno 

i 



Timpano 


medio 

Oido interno 

Yunque (evolucionado 
a partir del cuadrado) 

Martrlfo (evolucionado 
a partir del articular) 


Dimetrodon 


Morganucodon 


a) Durante la remodelacibn evolutiva del cr^neo de los mamiferos, los huesos articular y cuadrado 
fueron inter pored os en el oido medio como dos de los tres hues! I los que transmiten el sonido 
desde el timpano hasta el oido interno. Los pasos de esta remodelacion evolutiva son evidentes en 
una sucesidn de fbsiles. 


k Fig. 34-32. Evolution de la mandibula y los huesillos del oido en los mamiferos. 

- metrodon fue un sin&psido temprano, un finaje similar at de los reptiles que finalmente origind a 
os mamiferos, Morganucodon fue un protomamifero, un pariente cercano de ios mamiferos actua¬ 
ls que vivid hace 200 millones de anos 


Marsupiales 

Las zarigueyas, ios canguros y los 
koalas son ejemplos de marsupiales. 
Tanto los marsupiales como los eute- 
rios eompanen caracteres derivados 
que no se encuemran en los monotre- 
mas: tienen una elevada tasa metabdli- 
ca, poseen pezones que proporcionan 
leche y son viviparos. El emhrion se desa- 
rroOa deniro del utero matemo; la cubier- 
ta interna del utero y las membranas 
extraembrionarias que surgen del ern- 
brion forman la placenta, una estruc- 
tura a traves de la cual los nutrientes se 
difunden desde la sangre materna hacia 
el em brion 

Los marsupiales nacen en etapas tern- 
pranas de su desarrollo y lo completan 
mientras son arnamamados, En la mayo- 
ria de las especies, las crias son mante- 
nidas en una bolsa cutanea materna 
denominada marsupio (fig. 34-34a), 
El canguro rojo, por ejemplo, liene el 
tamano de una abeja cuando nace, 
justo 33 dias despues de la fecunda- 
cion, Sus miembros posteriores son 
apenas esbozos, pero los anteriores son 
suficientemente fuertes como para tre- 
par desde la salida del iracto reproduc¬ 
er matemo hasta el marsupio, que se 
abre frontalmente. El viaje dura solo 
unos pocos minutos. En otras especies, 
el marsupio se abre hacia la parte pos¬ 
terior del cuerpo matemo; en el bandi- 
cut, esto protege a las crias mientras la 
madre cava madrigueras en el suelo 
(fig. 34-34b), 


Una explication posible de su pequena talla es que los dino- 
5 aurios ocupaban los nichos ecologicos de animales con eleva- 
ia masa corporal Los tres linajes principal es que surgieron 
durante esta era son Ios monotremas (mamiferos que ponen 
ouevos), marsupiales (mamiferos con marsupio) y euterios 
mamiferos placentados). Despues de la extincion de los gran¬ 
ges dinosaurios, pterosaurios y reptiles marines durante ei 
Iretacico tardio, los mamiferos sufrieron una dispersion adap¬ 
tive que dio origen a grandes depredadores y herblvoros, asi 
:omo a especies acu£tica$ y voladoras. 

Monotremas 

Los monotremas se encuentran solo en Australia y Nueva 
Guinea; se compone de una especie de omitorrinco y dos 
-species de equidnas (osos hormigueros espinosos). Estos ani- 
males ponen huevos, un caracter primitive de ios amniotas 
que mamienen la mayor pane de los reptiles (fig, 34-33), 
Zomo todos los mamiferos, los monotremas tienen pelo y pro- 
cucen leche, pero carecen de pezones. La leche es secretada 
por glandulas ubicadas en la parte ventral de la madre, Iras la 
-:c lost on del huevo, las crias succionan la leche directameme 
del pdaje matemo. 



A Fig. 34-33. Equidna comun { Tachyglossus acuteatus) r un 
monotrema australiano, Los monotremas tienen pelo y producen 
leche, pero carecen de pezones. Son los Onicos mamiferos que ponen 
huevos (foto pequena). 
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(a) Cria de la zarigueya australiana (Tnchosurus vufpeculaX Las 

cn'as de I os marsupiales nacen en eta pas muy tern pranas de su 
desarrollo* Su crecimienlo se completa mientras se alimentan, a 
partir de un pezon (en la rnayona de las espedes dentro del 
marsupio materno). 



(b) Bandicut de hoctco largo (Perametes nasuta). La mayoria de 
los bandkutes cavan madngueras y se alimentan 
prindpaimente de insecfos, aunque tambien de pequenos 
vertebrados y material vegetal. La aperture hacia atras de su 
marsupio ayuda a proteger a las crtas de la tlerra mientras la 
madre cava. Otros marsupiales, como los canguros, tienen 
marsupios que se abren en la zona frontal 

A Fig, 34-34. Marsupiales australianos. 


Los marsupiales existian en todo el mundo durante la era 
Mesozoica, pero hoy en dla se encuentran solameme en la 
regi6n de Australia y en Norteamerica y Sudamerica. La bio- 
geografia de los marsupiales es un ejemplo de la interaction 
entre evolution bioldgica y geografica (vease cap 26). Tras la 
division de Pangea, Sudamerica y Australia se convirtieron en 
continentes-islas y sus marsupiales se diver si fitaron aislada- 
mente de los euterios, que iniciaron una dispersion adaptati- 
va en los continentes nbrdicos. Australia no ha estado en 
contacto con otro continente desde principios de la era 
Cenozoica, hace cast 65 miliones de anos. En este continen¬ 
te, la evolucidn convergente ha dado lugar a una diversidad 
de marsupiales que recuerda a los euterios que ocupan nichos 
ecologicos similares en otras partes del mundo (fig, 34-35). 
Aunque Sudamerica tuvo una fauna marsupial diversa duran¬ 
te el Paleoceno, experiment^ varias migraciones de euterios. 
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Mamiferos 

marsupiales 


Mamlferos 

euterio 


Sdtcophilus harrisit 
(demonic de Tasmania) 


Gufo gulo 
(glotdn) 


Plantigale 
maculata 
(plantigale 
comun) 


Notoryctes typhlops 
(topo marsupial) 


Petaurus breviceps 
(ardilla petauro o 
pianeador del azCicar) 


Vombatus ursinus 


Peromyscus maniculatus 
(rat6n venado) 


Pteromys solans 


Macropus rufus 
(canguro rojo) 


Doiichotis patagona 
de la patagonia) 


Taipa europaea 
comun) 


Marmota monax 
(mamnota canadiense) 


A Fig. 34-35. Convergentia evolutiva de los marsupiales y los 
euterios (mamiferos placentarios) (los dibujos no esten realizados a 
escala). 











Una de las mas importames tuvo lugar hace 3 millones de 
inos, cuando Norteamerica y Sudamerica se unieron en el 
rimo de Panama y se produjo un intenso transito de animales 
mi ambos sentidos a traves del puente continental. Actualmente, 
i:do tres familias de marsupiales viven fuera de la region aus- 
:raliana y en Norteamerica solo existe una especie, la zari- 
fat ya. 

Euterios (mamiferos placentarios) 

Los euterios se denominan habitualmente mamiferos placen- 
unos porque sus placentas son mas complejas que las de los 
marsupiales. En comparacibn con estos iiltimos, los euterios tie- 
men un periodo m£s prolongado de gestacion. Los embriones 
ompletan su desarrollo dentro del utero, unidos a su madre 
ziediante la placenta, que propordona una asociacibn intima y 
caradera entre ambos. 

Los ordenes actuates de euterios se originaron en el 
Iret&ci m tardio. La figura 34-36, en las dos p^ginas siguien- 
:es. explora los ordenes mas importames de euterios y las posi- 
- es relaciones filogeneticas entre ellos, los monotremas y los 
marsupiales. 

Primates 

El orden Primates incluye los Immures, los tarsidos, los monos 
los simios. Los seres humanos son miembros del grupo de los 
smios. 


Caracteres derivados de los primates, Muchos primates 
::enen manos y pies adaptados para la prension, con unas pla- 
“ 2 s en los dedos en lugar de las garras de otros mamiferos. 
Exists! otros atributos caracteristicos de las marios y los pies, 
, mo las crestas cutaneas de los dedos (lo que explica las hue- 
Las digitales humanas), Eo relacion con otros mamiferos, los 
"•"mates tienen un cerebro grande y pequenas mandibulas que 
dan como resultadomna cara plana, Sus ojos estan situados 
~mo cerca del otro en la parte frontal de la cara. Estos anima- 
f rambien presentan un componamiento de cuidado paren- 
ml relativamente bien desarrollado y un comportamiento 
social complejo. 

Los primeros primates probablemente eran arboricolas, 
Muchas de las caracteristicas de estos animales son adapta- 
. rues a las demandas de la vida en los arboles, como las 
manos y los pies prensiles que les permiten colgarse de las ramas. 
7: dos los primates mo demos, excepto los seres humanos, 
presentan en los pies un gran pulgar ampliamente separado 
de los dedos restantes, lo que les permite agarrarse a las ramas 
. n los pies, Ademas, poseen un pulgar relativamente movil y 
^oarado de los demas dedos, pero los antropoides (monos, 
= mi os y seres humanos) poseen un pulgar oponible. Esto 
-inmo significa que estos animales pueden tocar la super fide 
erural (del lado de las huellas digitales) de la punta de los 
:::os cuatro dedos con la superficie ventral del pulgar de la 
misma mano. En los monos y los simios, el pulgar oponible 
rermite una prensibn poderosa pero, en los seres humanos, 
una estruciura 6sea distintiva en la base del pulgar le permite 
U Individuo emplear el pulgar para una manipulacion mas 
rrecisa. Asl, la destreza propia de los seres humanos es la 
-erencia modificada de nuestros ancestros arboricolas. 
Maniobrar entre los arboles tambien requiere una excelente 
-oordinaribn oculomanual. Los campos visuales superponi- 


bles de ambos ojos aumentan la percepcion de la profundi- 
dad, una ventaja obvia cuando el animal se traslada en los 
arboles agarrandose de rama en rama. 


Primates actuaks, Actualmente, hay tres grupos principa- 
les de primates: los lemures de Madagascar (fig. 34-37) y los 
loris y potos de Africa tropical y sur de Asia; los tarsidos del 
sudeste asiatico; y los antropoides, que incluyen monos y 
hominoideos, distribuidos mundialmente. Los Ibrnures, loris y 
potos, probablemente, se parecen a los primates arboricolas 
tempranos. Los fbsiles de antropoides m£$ antiguos conocidos, 
descubiertos en China en estratos del Eoceno medio (45 millo¬ 
nes de arios de antiguedad), indican que los tarsidos se relacio- 
nan m&$ cercanamenLe con los antropoides (fig. 34-38). Como 
se observa en la figura 34-38, los monos no constituyen un 
grupo monofiletico. 

El registro fosil indica que los monos aparecieron por pri- 
mera vez en el Nuevo Mundo (Sudamerica) durante el Oligoceno. 
En ese momenta, Sudamenca y Africa ya se habian separado. 
Probablemente, los primeros monos evolucionaron en el Viejo 
Mundo (Africa y Asia) y pueden haber llegado a Sudamenca 
desde Africa usando troncos u otros materiales a modo de 
balsa. Lo que se sabe con certeza es que tanto los monos del 
Viejo Mundo como los del Nuevo Mundo sufrieron variaciones 
adaptativas independientes durante los muchos millones de 
arios de separaeibn (fig. 34-39). Todas las especies de monos 
del Nuevo Mundo son arboricolas, mientras que el Viejo 
Mundo tiene algunas especies que viven en el suelo y otras, 
arboricolas. La mayorfa de los monos de ambos grupos son 
diurnos y usualmente, viven en grupos cuya cohesion se basa 
en el comportamiento social. 

El otro grupo de antropoides, los hominoideos, esta forma- 
do por los primates informalmente llamados simios (fig. 34- 
40). Este grupo incluye los gbneros Hylobates (gibones). 



* fig. 34-37. 
Sifaka de Coquerel 
(Propithecus vere- 
Buxt coquereli). un 
tipo de lemur. 
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Figura 34-36 


de la diversidad de los mami'feros 


RELACIONES FiLOGENETICAS DE LOS MAMI'FEROS 


Las evidences provementes de numerosos fosiles y de an&lisis mole- 
cu lares indican que los monotremas se separaron del res to de Los 
mamiferos hace 200 millones de anos. A su vez, los marsupiales se 
separaron de los enterics (mamiferos placentados) hace 180 millo¬ 
nes de anos. La sistemitLica molecular ha contnbuido a aclarar las 


re lactones evolutivas emre los drdenes de euterios, aunque aim no 
se ha logrado un amplio consenso respecio al arbol fllogeneUco. 
Una hipOtesis actual, represemada en el arbol que vemos a conti- 
rmacion. agrupa a los ordenes de euterios en cuatro dados princi- 
pales. 


Este dado de euterios evoluriono en 
Africa cuando el contrnente estaba 
aislado de las rests ntes masas 
conti nentales, Induye desde el mas 
grande de los mamiferos terrestres 
actuates (el elefante africano), hasta 
espedes que pesan menos de 10 g. 


Todos los miembros de este 
dado, que sufrto una 
radiadon adaptatlva en 
Sudamerica, pertenecen al 
orden Xenarthra, Una de 
sus espedes, Dasypus 
novemcinctus (armadillo de 
nueve bandas), vive en el 
sur de los Estados Unidos, 
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Proboscides 
Sirenia 

Tubulidentata 
Hyracoidea 

Afrosoridda (topos 
dorados y tenrecs) 
Macroscelidea 

Marsupialia (musaranas elefante) 




Monotremas 


■ 


Marsupiales 





Mamifero ancestral 


Este es el dado mas 
grande de enterics, 
Induye a los roedores, 
por lejos el orden mas 
extenso de mamiferos, 
con aproximadamente 
1 770 espedes. Los seres 
humanos pertenecen al 
orden de los primates. 


Este dado variado induye 
mamiferos terrestres y marines, 
los murcielagos, Los unices 
mamiferos voladores. Un corfjunto. 
importante de evidences* que 
fncluye fosiles del Eoceno de 
ballenas con extremidedes, da la 
inclusion de las ballenas en el 
mismo orden que loscerdos, las 
vacas y los hipopofamos 
(Cetattiodactyla). 


Xenarthra 


T 


ftodentia 

Lagomorpha 

Primates 

Dermoptera 
(Immures voladores) 
Scandentta 
(musarana arborfcola) 


L 



Carnivora 

Cetartiodactyla 

Perissodactyfa 

Chiroptera 

Eulipotyphla 

Pholidota 

(pan go fines) 




¥ 


w 


Euterios 


Posible arbol filogenetico de los mamiferos. Los 

20 ordenes de mamiferos existentes est^n listados en 
la parte superior del arbol. Los ordenes en negrita se 
amplian en la srguiente p^gina compfementaria. 
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Figure 2-5 

Marcadores radioactivos 


ORDENES 

PRINCIPALES 


ORDENES 

PRINCIPALES 


Y EJEMPLOS 

| CARACTERISTICA5 

■ 

Y EJEMPLOS 

| CARACTERISTICAS 



Monotremata 

OmUorrincos, 

equidnas 


Tachyglossus aculeatus (equidna) 



Ponen huevos; carecen de 
pezones; las erf as suedo- 
nan la leche directamente 
de la piel materna 


Marsupiali a 

Canguros, 

zarigOeyas, 

koalas 



Phascotarctos tinereus (koala) 


El embridn completa su 
desarrollo en el marsiipio 
materno 


Proboscides 

Elefantes 



Loxodonta afrkana (elefante africano) 


Tran co largo y muscular; 
pie I gruesa y laxa; incisi- 
vos super! ores alargados, 
que forman los colmiltos 



TubuLidentata 

Cerdo 

hormiguero 


Orycteropus afer (cerdo hormiguero) 


Los dientes se componen 
de tiumerosos LUbulos 
cementados juntos; se ali- 
mentan de homiigas y 
lermitas 


Sircnia 

Manages, 
dugongs 

Trichechus manatus (manatf) 



Vida acuatica; miembros 
ameriores en forma de 
aletas y ausencia de 
miembros posteriores; 
herbivores 


Hyracoidea 

Damanes 

Procavia c apensis (dann^n de El Cabo) 



Miembros y cola cortos; 
herbivoros; estbinago 
complejo policavitario 


Xenarthra 

Perezosos, osos 

hormigueros, 

armadillos 



tamandua tetradactyla (tamandu^) 


Dientes ausentes o reduct- 
dos; herbivoros (perezo- 
sos) o carnivores (osos 
hormigueros y armadillos) 


Rodent la 

Ardillas, 
cast ores, ratas, 
puereoespines, 
ratones 

Tamtasdurus hudsonicus (ardilla raja) 



Incisivos de crecimiento 
continue con forma de 
cincel usados para roer, lo 
que produce su desgaste; 
herbivoros 


Lagomorpha 

Conejos, 
liebres, picas 



-zpus c alifornkus (liebre de cola negra) 


Incisivos en forma de cin¬ 
cel; miembros posteriores 
mas largos que los ante- 
Fiores, adaptados a la 
carrera y al salto 


Carnivora 

Ferros, lobos, osos, 
gates, eomadiejas, 
nutrias, focas, 
morsas 

Canis latrans (coyote) 



Canines y molares puniia- 
gudos y afilados, adapta¬ 
dos para el corte; 
eamivoros 


Primates 

LCmures, 
monos, simios, 
seres humanos 


Leontopithecus rosalia 
(titi leon dorado) 


Perissodactyla 

Caballes, 
cebras, tapires, 

rinoceromes /V ^ /T 

Rhinoceros unicornis (nnoceronte indio) 



Pulgares oponibles; ojos 
en la parte frontal de la 
cara; corteza cerebral hien 
desarrollada; omnivores 


Cascos o pezutias con 
numero impar de dodos 
en cad a miembro; herbi¬ 
voros 


Cetartiodactyla 
Artiodactilos 

Ovejas, cerdos, 
vacas, ciervos, 
jirafas 

Ovis canadensis (borrego Cimarron) 

Cetaeeos 
EaUenas, 
delfines, 
marsopas 

Lagenorhynchus obfiquidens 

-delfin de flancos blancos del Paclfico) 




Pezunas con un ntimero 
par de dedos en cada 
miembro; herbivoros 


Vida acuatica; cuerpo de 
forma hidrodinamica; 
miembros antertores con 
forma de remo y ausencia 
de miembros posteriores; 
gruesa capa aislante de 
grasa; carnivores 


Chiropiera 

Murcielagos 



Trachops drrhosus v 
(murd&ago de labio verrugdso 
o muro^lago carnivora) 


Adaptados al vueta; amplio 
pliegue cutaneo que se 
extiende desde los dedos 
alargados hasta el tronco y 
miembros inferiores; carni¬ 
vores o herbivoros 


Eulipotyphla 

Insectivoros: 
algunos topos, 
algunas musaranas 



Condyfura cristata 
(topo de nariz estrellada) 


Su diets consisLe princi¬ 
pal mente en insectos y 
otros pequenos inverte- 
brados 





► Fig* 34-38. Arbol filogenetico de 
los primates. El registro fdsil indica que 
los antropoides comenzaron a separarse 
de los otros primates hace aproximada- 
mente 50 millones de anos. Los monos 
del Nuevo Mundo, los del Viejo Mundo y 
los hominoideos (dado que incluye gibo¬ 
nes, orangutanes, gorilas, chimpances y 
seres humanos) han evolucionado como 
linajes separados durante m3s de 30 millo¬ 
nes de anos, Los linajes que llevaron a los 
seres humanos se separaron de los otros 
hominoideos hace 5 a 7 millones de anos. 


Pongo (orangutanesX Gorilla (gorilas), 
Pan (ehunpances y bonobos) y Homo 
(seres humanos), Los hominoideos se 
separaron de otros monos del Viejo 
Mundo, hace unos 20-25 millones de 
anos. En nuestros dias, los hominoi- 
deos no humanos se encuemran 
exclusivamente en regiones iropicales 
del Viejo Mundo, Con exception de 
Los gibones, los hominoideos actuales 
son mas grandes que los monos. 
Todos ellos tienen hrazos relanvamen- 
te largos, piernas cortas y carecen de 
cola. Aunque todos los hominoideos 
no humanos pasan tiempo en tos 
drboles, solo los gibones y los orangu- 
tanes son principalmente arborlcolas. 
La organlzacion social de estos anima- 
les varia entre los generos; los gibones 
y los chimpances son muy sociales. 
Dado que los hominoideos tienen un 
cerebro mas grande en relacion con su 
Lamano corporal que oItos primates 
su conducts es mas flexible. 


► Fig* 34-39. Monos del Nuevo Mundo 
y del Viejo Mundo. 




(a) Los monos del Nuevo Mundo, como los 
monos araha (foto), los monos ardilia y los 
monos capuchin os, tienen cola prensil y 
narinas que se abren hada los lados. 



(b) Los monos del Viejo Mundo carecen de cola 
prensil y sus narinas se abren hacia abajo. 
Este grupo incluye a los macacos (foto), tos 
mandriles, los babuinos y los monos rhesus. 
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(a) Los gibones, como este gib6n de Muller (Hylobates 
mud fen), se encuentran solo en el sudeste de Asia 
Sus brazos muy largos y sus dedos son adaptations 
para moverse entre las ramas. 


(c) Los gorilas (Gorilla) son los simios de 
mayor tamafio: algunos machos 
miden casi 2 m de altura y pesan 
alrededor de 200 kg. Encontrados 
solo en Africa, estos herblvoros 
viven usualmente en grupos de 
hasta unos 20 individuos. 


(b) Los orangutanes (Pongo pygmaens) son simios » 

timidos que viven en las selvas de Sumatra y Borneo, , - 
mayor parte de su tiempo en los arboles, Notense los pies 
adaptados para la prensidn y el pulgar oponible. 


id) _os chimpances (Pan ragfodytes) viven en el area tropical 
de Africa. Se alimentan y duermen en Wholes, pero 
:ambi^n pasan una buena parte de su tiempo en el suelo. 
Estos simios son inteligentes, comunicativos y sodales. 


(e) Los bonobos (Pan 
paniscus) son 
parientes cercanos 
de fos chimpances, 
pero son mas 
pequehos. Hoy en 
dia sobreviven solo 
en la natibn afrfcana 
del Congo. 


a Fig, 34-40. Hominoideos (simios). 


Evaluactdn de conceptos 


1. Compare a los monotremas, marsupiales y euterios en 
relation a su desarrollo embrionario y la forma en que 
nacen sus crias, 

2 , Idemifique como minima cinco caracteres derivados de 
los primates. 

Veanse las respite stas en e\ Apcndice A. 


Concepto 


Los seres humanos son hominoides 
bipedos con un cerebro de gran 
tamano 

En nuestro viaje por la biodiversidad de la Tierra llegamos 
iinalmeme a nuesira propia especie, Homo sapiens, que tiene cerca 


de 160 000 anos de edad. Si tenemos en cuenta que la vida en 
nuestro planeta ha existido al menos durante 3 500 miEones de 
anos t resulta obvio que, desde el punto de vista evoluiivo, somos 
reden llegados, 

Caracteres derivados de los seres humanos 

Varios caracteres distinguen a los seres humanos de otros 
hominoideos. Ei m&s evidente es la postura erecta con marcha 
sobre los miembros poster lores. Los seres humanos tienen un 
cerebro mucho m&s grande que los demas hominoideos y tienen 
las facuhades de lenguaje, pensamiento simbolico y manu- 
factura y uso de herramientas complejas. Otras caracteristicas 
son la reduction de las mandlbulas y sus musculos, junto con 
un tracto digestivo mas cono. La lista de caracteres derivados 
a nivel molecular continua creciendo a medida que los cienti- 
ficos comparan el genoma humane con el de los chimpances. 
Aunque ambos genomas son identicos en un 99%, una dispa- 
ridad del 1% puede traducirse en un gran numero de diferen- 
cias en un genoma que contiene 3 000 millones de pares de 
bases. 
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Tengamos en cuenta que estas diferencias gendmicas (y los 
caracteres derivados fenotipieos que codifican) separan a los 
seres humanos de otros hominidos actuaks. Pero muthos de 
estos nuevos caracteres emergieron par primera vez en nues- 
tros ancestros, mucho antes de que apareciera nuestra propia 
especie. A continuadbn consideraremos algunos de esos 
ancestros para ver cbmo se originaron estos caracteres. 

Los hominidos mas primitives 

El estudio del origen humano se conoce como paleoantropo- 
logia. Los paleoantropologos ban desenterrado fosiles de aproxi- 
madamente 20 especies de hominoides extimos que se 
relacionan en forma mas estreeha con los seres humanos que con 
los chtmpances. Estas especies se conocen como hommidos 
{fig. 34-41), Desde 1994 se ban descubierto fosiles de cuatro 
especies de hominidos que datan de hace mas de 4 mi Hones de 
aftos. El m&s antiguo de estos hommidos, Salidantfrrapus teha- 
densxs, vivid hace 6-7 millones de arios; sus fosiles se descubrie- 
ron en 2002. 


Sahdanthropus y otros hominidos tempranos compartian 
algunos de los caracteres derivados de los seres humanos. For 
ejemplo, tenian dientes caninos reducidos y algunos fosiles sugie- 
ren que tenian caras relativamente planas. Tambien muestran sig- 
nos de haber sido mas erectos y bipedos que otros hominoideos* 
Una pista de su postura erecta puede encontrarse en el foramen 
magno, el orificio en la base del craneo a traves del cual sale la 
medula espinal. En los chimpanc£s T el foramen magno esta rela¬ 
tivamente alejado en la parte trasera del craneo, mientras que en 
los hominidos tempranos (y en los seres humanos) se ubica en la 
parte basal del craneo. EsLa posicidn derivada nos permite man- 
tener la cabeza directamente sobre nuestro cuerpo y aparente- 
mente asi era tambien en los hominidos primitives. Los huesos 
de los miembros posteriores de Australopithecus anamensis, un 
hormnido que vivio hace 4-4,5 millones de anos, tambien sugie- 
ren que los hominidos primitives fueron cada vez mds bipedos 
(retomaremos el tema de la bipedestacibn mds adelante). 

Los caracteres que distinguen a los seres humanos de otros 
hominoideos actuates no evoludonaron juntos y al unisono. 
Mientras los primeros hominidos mostraban signos de bipeda- 


Paranthropus 

robustus 


Homo Homo 

neanderthalensis sapiens 

n mm 



A Fig- 34-41. Cronologia de algunas especies particulares de los hominidos. Machos de estos fdsiles provienen de localidades de Africa 
del este y del sur. Observe que en la mayor parte de la historia de los hominidos, dos o m£s especies fueron contemporiineas. Existe controver¬ 
sy acerca de los nombres de algunas especies, lo que refleja debates filogeneticos en torno a la interpretadbn de detalles esquel£ticos y bio- 
geogr^ftcos. 
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zion, su cerebro segula siendo pequeno (con un volumen era- 
zeano de 400-450 cm 1 en comparadon con los 1 300 cm 3 en 
rromedio del Homo sapiens), Los ho min id os mas primitives 
mnbien eran pequenos (se estima que Ardipithetus ramidus-, de 
- 5 millones de anos de antiguedad, pesaba solo 40 kg), lem- 
r. dientes relativamente largos y una mandfbula que se pro- 
-ctaba mas alia de la parte superior de ia cara (compare su 
rropia cara con la del chimpance de la figura 34-40d). Las 
iiierencias en el ritmo evolutive de distintas caracteristicas se 
.rnoce como evolution en mosaico, 

Hs importante evitar dos conceptos erroneos comunes res- 
recto de estos hominidos primitivos, Una es pensar en ellos 
rmo chimpanc£s. Los chimpances representan el extremo 
superior de una rama separada de la evolucion de los homi- 
noideos y han adquirido caracteres propios despu£s de la 
r.vergencia de su ancestro tomun con los seres human os. 

El otro concepto incorrecto es la de imaginar la evolucion 
“umana como una escalera que lleva directamente desde un 
hommoideo ancestral hasta el Homo sapiens- A menudo, este 
error se ilustra como un desfile de hominidos fosiles que se 
nelven progresivamente mas parecidos a nosotros mismos a 
“edida que avanzan a lo largo de la pagina. Si la evolucion 
.umana es un desfile, es has tame desordenado, con muchos 
znipos que se separan de la marcha para vagar por callejones 
rm salida. En algunos momentos coexistieron algunas especies 
-de hominidos, pero todos los linajes excepto uno (el que dio 
-^ar al Homo sapiens) terminaron en la extmeion. Algunos 
raleoantropologos sugieren que la convergence era comun en 
-U evolucion de Los hominidos primitives. Diferentes linajes de 
..rmnidos adquirieron diferentes combinaciones de caracteres 
ienvados y mantuvieron diferentes conjuntos de caracteres pri- 
mitivos. Se ha sugerido que algunos de los Fdsiles considers- 
ios como hominidos primitivos, como Qmmn tugenensis (fig. 
34-41), estan realmente fuera del clado hominido. Si asi fuera, 
r rdrian haber adquirido independientemente algunos caracte- 
tzs de tipo hominido. 

Australopitecos 

El registro fosil indica que la diversidad de los hominidos 
■u men to de forma espectacular hace de 2 a 4 millones de anos. 

' echos de los hominidos de este periodo se denominan coke- 
: vamente australopitecos o austral opitecidos, Su filogenia per- 
manece sin resolucion en ciertos puntos, pero como grupo son 
asi con eerteza parafileticos, Australopithecus anamensis, men- 

nado con anterioridad, vincula a los australopitecos con los 
hominidos mas amiguos, como Ardipithecus ramidus . 

Los australopitecos reciben su nombre del descubrimiento 
:r 1924 en Sudafrica de Australopithecus ajricanus (“simio del 
."ur de Africa”), que vivio hace de 2,4 a 3 millones de anos. 
ion el descubrimiento de mas fosiles quedd claro que A. ajri- 
-snm caminaba completamente erecto (era bipedo) y tenia 
manes y diemes similares a los de los seres humanos. Sin 
embargo, su cerebro tenia cerca de un tercio del tamano del de 
un ser humano actual. 

En 1974, en la region Afar de Etiopia, los paleoantropdlo- 
gos descubrieron un 40% del esqueleto completo de una 
AusJifctepitheciis de 3,24 millones de anos de antiguedad. 
i.u cy'\ como fue llamado el fOsifi eia baja, de alrededor de 1 m 
de altura. Lucy y otros fdsiles similares han side considerados 
sufieient entente diferentes de Austraiopitheois ajricanus como 
para const! tuir una especie separada, Australopithecus ajarensis 
de la region de Afar), Los fosiles descubienos a principios de 


la d£cada de 1990 demuestran que A. ajarensis existiO como 
especie durante al menus 1 millon de anos, 

A riesgo de simplificar exeesivamente, podria decirse que A. 
afarensis tenia menos caracteres derivados humanos por enci- 
ma del cuello que por debajo. La cabeza de Lucy tenia el tama- 
ho de una pelota de sdftbol (beisbol), io que indica un cerebro 
del tamano aproximado al de un chimpance. Las cabezas de A, 
a/arensts tambien tenfan una larga mandfbula. Sus esqueletos 
sugieren capacidad para la locomocibn arboricola, con brazos 
relativamente largos en proporciOn al tamano corporal (en 
comparadon con las proporciones humanas). Sin embargo, 
fragmentos de huesos de la pelvis y el craneo indican que A. 
ajarensis caminaba sobre sus dos piernas, Huellas de pies fosh 
lizadas, encomradas en Laetoli, Tanzania, corroboran la evi- 
dencia esqueletica sobre ia bipedestacion de los hominidos 
que vivian en los tiempos de A. o/arensis {fig. 34-42). 



(a) Lucy, un esqueleto de 
3,24 millones de anos de 
antiguedad r es un represen- 
tante de la especie homfnida 
Australopithecus afarensis. 


(b) Las huellas plantares de Laetoli, 
con m£s de 3,5 millones de anos 
de anliguedad, confirman que la 
postura erecta evoJuciono bastan 
te temprano en la historia de los 
hominidos. 



(c) Reconstruction artlstica del poslble aspecto de A. afarensis . 


A Fig, 34*42. La postura erecta precede al aumento de tamano 
cerebral en la evolucion Humana. 
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Otro linaje est& compuesto por los australopitecos “robustos”. 
Estos hominidos, que incluyen especies como Paranfhropus fcoi- 
sri, tenian craneos fuertes con poderosas mandlbulas y dientes 
grandes, adaptados para moler y masricar alimentos duros. Estas 
especies contrastan con los australopitecos graciles, como A. afa- 
rensis v A africanus , que tenian dientes adaptados para comer ali- 
mentos mas blandos. 

Las evidencias proveniences de los primeros hominidos con el 
registro fosil de los australopitecos tar dies, mucho mas rico, per- 
miten considerar hipotesis references a tendencies importances 
en la evolucion de los hominidos. Consideraremos a conrinua- 
cion dos de elks: el surgimiemo de k bipedestacion y el uso de 
herramientas* 

Bipedestacion 

Nuestros ancestros antropoides de hace 30-35 millones de 
afios todavfa eran arboricolas. Pero hace unos 20 millones de afios, 
la placa India colisiono con Asia originando la Cordillera del 
Himalaya (fig, 26-20), El clima se volvio mas seco y las selvas de 
lo que hoy es Africa y Asia se redujeron. El resultado fue un 
incremento del drea de sabanas, con menos arboles. Durante 
d£cadas, los paleoantropologos ban visto la fuerte conexion entre 
el surgimiento de las sabanas y el de los hominidos bipedos. De 
acuerdo con una hipotesis, los hominidos arboricolas ya no 
podian moverse entre las copas de los arboles y la seleccifin natu¬ 
ral favorecifi las adaptaciones que fadlitaban el movimiemo por 
campo abierto. 

Aunque algunos elementos de esta hipotesis sobrevlven, la 
perspectiva es ahora un canto mas compleja. Si bien todos los 
fosiles de hominidos primitivos recientemente descubienos mues- 
tran alguna indication de bipedestacion, ningund de esos homi¬ 
nidos vivid en sabanas sino en habitats mixtos, desde selvas hasta 
bosques abiertos. Una hipotesis alternativa es que ia bipedesta- 
don fue una adaptation evolutiva que permitio a los primeros 
hominidos alcanzar ks frutas que colgaban de las ramas bajas de 
los arboles. 

Los hominidos no se volvieron bipedos de una forma simple 
y lineal. Los australopitecos parecen haber tenido varios estilos 
de locomocidn, y algunos pasaban mas tiempo en el suelo que 
otros. Solamente hace 1,9 milldn de afios, los hominidos comen - 
zaron a recorrer largas distancias sobre sus dos piemas. Estos 
hominidos vivian en ambientes mas aridos, donde la locomotion 
btpeda requiere menos energia que caminar usando los cuatro 
miembros. 

Uso de herramientas 

Como vimos antes, la manufactura y el uso de herramientas 
complejas es un caracter comportamental derivado de los seres 
human os. Determinar el origen del uso de herramientas en la 
evolucion de los hominidos es uno de grandes desaflos de los 
paleoantropologos en la actualidad. Otros hominoideos son 
capaces de usar herramientas de forma sorprendememente 
sofisticada. Los orangutanes, por ejemplo, pueden usar rami- 
tas a modo de sonda para recolectar insectos de sus nidos. Los 
chimpances son aun mas sofisticados, ya que usan piedras 
para aplastar y abrtr alimentos y colocan hojas en sus pies 
cuando caminan sobre terrenos espinosos. Es probable que los 
primeros hominidos fueran capaces de este tipo de uso simple 
de herramientas, pero encontrar fdsiles de ramitas modificadas 
y hojas que fueron usadas como zapatos es practicamente 
imposible. 


La evidences mas antigua del uso de herramientas por homi¬ 
nidos que en general se acepta, son mareas de cortes en huesos 
de animales encontrados en Ectopia. Estas mareas sugieren que 
los hominidos separaban la came de los huesos de los animales 
usando herramientas de piedra. Curiosamente, los hominidos 
cuyos fosiles fueron encontrados cerca del sitio donde se deseu- 
brieron los huesos tenian cerebros relativamente pequeries. Estos 
hominidos, que se ban denominado Australopithecus garhi, fue- 
ron de hecho los creadores de ks herramientas de piedra usadas 
en los huesos, lo que sugiere que el uso de herramientas de pie- 
dra se origino antes que la evolucion de los grandes cerebros en 
los hominidos. 

Homo primitive 

Los fosiles mas antiguos que los paleoamropdlogos ubican 
en nuestro genera, Homo, son los de la especie Homo hobi/is. 
Estos fosiles, que tienen entre 1,6 a 2,4 millones de afios, mues- 
tran claras evidencias de ciertos caracteres dertvados de los 
hominidos por encima del cuello. En compaction con los aus¬ 
tralopitecos, H. hofcilis tenia una mandibuta mas pequeria y un 
mayor volumen cerebral, de aproximadamente 600-750 cm 3 . 
Se han halkdo herramientas de piedra afiladas cerca de algunos 
fosiles de este homfnido. 

Los fdsiles de 1,6 a 1,9 milldn de afios marcan un nuevo 
estadio en la evolucion de los hominidos. Una cierta cantidad 
de paleoantropologos considers que estos fosiles pertenecen a 
una especie distinta, Homo ergaster. Este hominido presemaba 
un cerebro considerablememe mas grande que el de H. Jiabilis 
(mas de 900 cm 3 ), y tambien tenia piemas mis largas y delga- 
das con articulactones de la cadera bien adaptadas para hacer 
recorridos largos (fig, 34*43). Los dedos eran relativamente 
cortos y rectos, lo que sugiere que ft ergaster no trepaba a los 
arboles como los hominidos primitivos. H. ergasEer se ha 
eneontrado en ambientes mucho mas aridos que los homlni- 
dos mis primitivos y se ha asociado con herramientas de pie¬ 
dra mas sofisticadas* Los dientes mas pequenos tambien 
sugieren que este hominido comia diferentes alimentos que los 
australopitecos (mas carne y menos material vegetal) o que 
preparaba algunos de ellos antes de masticarlos, cocinandolos 
o aplastandolos. 

Homo ergaster marca un importance cambio en los tamafios 
relatives de los sexes. En los primates, la diferencia de tamafio 
entre machos y hembras es un componente importance del 
dimorfismo sexual (vease cap. 23). En promedio, los goriks y 
los orangutanes macho son aproximadamente dos veces m&s 
pesados que ks hembras de su especie. En los chimpances y 
los bonobos, los machos son en promedio solo 1,35 vez m£s 
pesados que las hembras. En Austrakp if heats a/arensis, los 
machos eran 1,5 vez mas pesados que las hembras, pero, en 
los Homo tempranos, el dimorfismo sexual estaba significativa- 
mente reducido y esta tendencia continuo hasta nuestra propia 
especie: los hombres pesan en promedio 1,2 vez mas que las 
mujeres. 

El dimorfismo sexual reducido puede ofrecer algunas pistas 
sobre los sistemas sociales de hominidos extintos. En los pri¬ 
mates actuales, el dimorfismo sexual extreme se asocia con 
intensa competencia entre los machos por multiples hembras. 
En especies que experimentan mayores lazos afectivos de pare- 
ja (incluida la nuestra), el dimorfismo sexual es menos notorio. 
Machos y hembras de H. ergasler pueden, por tamo, haber 
tenido lazos afectivos mas importances que los hominidos ante- 
riores, Este cambio puede haberse asociado con el cuidado 
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<4 Fig. 34-43. Fosil y recons¬ 
truction artistica de Homo 
ergaster. Este f6sil hallado en 
Kenia, de 1 ,7 milldn de anos de 
antiguedad, pertenece a un 
joven Homo ergaster macho. 
Este individuo era alto, deigado, 
compfetamente bipedo y tenia 
un cerebro relativamente grande. 


nparental de larga duraci6n de los ninos. Los ninos humanos 
cependen de sus padres para su alimemacion y proteccion 
mueho mas de lo que requieren las crias de chimpances y otros 
zominoideos. 

En un principle, los fosiles que hoy se consideran como 
Hsmo ergaster fueron const de rad os como miembros temp ran os 
ce otra especie, Homo erectus, y algunos paleoantropdlogos 
:;davia sostienen esLa posicidn. Homo erectus se origino en 
Africa y fue el primer homlnido que migrO fuera de este con¬ 
tinence, Los fosiles mas antiguos de hommidos fuera de Africa, 
cue datan de hace 1,8 milldn de anos, fueron descubiertos en 
l uno 2000 en la antigua republica sovietica de Georgia. Homo 
zrectas finalmente migrd hasta el archipielago indonesio. 
Eomparaciones de fosiles de Homo ereclus con seres humanos 
f estudios de DNA humano indican que esta especie se extin- 
gmd en aigun momento hace 200 000 anos. 

Neanderthales 

En 1856, unos mineros descubrieron unos misteriosos fosi¬ 
les humanos en una cueva del Valle de Neander, Alemania. 
Hstos fosiles, de 40 000 afios de antiguedad, pertenecian a un 
zonrinido pesado, de huesos gruesos y con una frente promi- 


nente. Este recibio el nombre de Homo neanderdiaiensis, vul- 
garmente, llamado neanderthal En su momento, muchos paleo¬ 
antropdlogos consideraron a los neanderthales como un estado 
de la evolucidn de Homo erectus hacia Homo sapiens, pero hoy 
la mayoria de ellos ha abandonado esta postura. Los neanderi- 
hales parecen descender de una especie mas antigua, Homo hti- 
ddhetgensls, que se origino en Africa hace 600 000 anos y luego 
se disemino hacia Euro pa. Los neanderthales, que aparecieron 
en Europa y en el Cercano Oriente hace 200 000 anos, tenian 
un cerebro tan grande como el de los seres humanos actuales y 
eran capaces de fabricar herramientas de caza de piedra y 
madera. Estos hommidos aparentemente se extinguieron hace 
30 000 anos, sin conti ibuir al pool genetico de los seres huma¬ 
nos actuales. 

Es posible hallar evidencias sobre la extincion de los nean- 
derthales en su DNA. Los dentificos extrajeron fragmentos de 
DNA de cuatro fosiles de neanderthales que vivieron en dife- 
rentes mementos en distintas localidades de Europa. Luego 
compararon el DNA neanderthal con el DNA de seres humanos 
actuales de Europa, Africa y Asia. Si los neanderthales hubiesen 
originado a los seres humanos europeos, ambos grupos deberi- 
an haber compartido un ancestro comiin con otros seres huma¬ 
nos relacionados mas lejanamente. En cambio, el analisis del 
DNA reveld que los neanderthales forman un clado, mientras 
que los europeos actuales se relacionan en forma mas estrecha 
con los asL&ticos y los africanos actuales. 

Homo sapiens 

Evidencias proveniences de fosiles, reliquias arqueologicas y 
estudios de DNA estan comenzando a confluir hacia una hipo- 
tesis convinceme sobre como nuestra propia especie, Homo 
sapiens, emergid y se disemino por todo el mundo. 

Ahora est3 daro que los ancestros de los seres humanos se 
originaron en Africa. Especies mas antiguas (quiza H. ergaster o 
H. erectus) dieron hi gar a nuevas especies, como H. heiddfaer- 
gensis y, finalmente, H. sapiens. En 2003, los investigadores que 
trabajaban en Etiopia informaron el descubrimiento de un fosil 
de H. sapiens de 160 000 anos de antiguedad, el fdsil m&$ anti- 
guo conocido de nuestra especie (fig. 34-44). Estos seres 
humanos tempranos carecian de los fuertes arcos superciliares 



4 Fig. 3444. Fosil 
mas antiguo conori- 
do de Homo sapiens. 

Este cr^neo difiere 
poco del de los seres 
humanos actuales. 
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de H. erectus y H. neanderthcdensis^ y eran mas esbdtos que otros 
hominidos, 

Los fbsiles ettopes confirmaron las evidencias moleculares 
acerca del origen de los seres liutnanos. Como se menciono 
antes, el anaHsis de DNA indica que todos los seres humanos 
actuates se retecionan m&s cercanamente entre ellos que con los 
neanderthales. Otros estudios de esta indole demuestran que 
europeos y askticos comparten un ancesrro comun rektivamen- 
te reciente y que muchos linajes africanos originaron ramas mas 
ancestrales del arbol familiar humane. Estos hallazgos sugieren 
que todos los seres humanos actuates tienen ancestros que se on- 
ginaron en Africa, como Homo sapiens, lo que ademas se ha con- 
firmado por analisis de DNA mitocondrial y de cromosomas Y de 
los miembros de varias pobkeiones humanas. 

El frisil mas antiguo de Homo sapiens encontrado fuera de Afri¬ 
ca data de hace unos 50 000 arios, Los estudios del cromosoma 
Y humano sugieren que los seres humanos se diseminaron m£s 
alk de Africa en una o mas oleadas, primero hada Asia y luego 
hack Europa y Australia. La fecha de la primera llegada de seres 
humanos al Nuevo Mundo es todavia objeio de debate, aunque 
k evidencia nks antigua es de hace 15 000 anos. 

Los nuevos hallazgos actualizan de manera continua nues- 
tra comprension del contexto evolutivo de Homo sapiens. Por 
ejemplo, en octubre de 2004, Peter Brown, de la Universidad 
de Nueva Inglaterra, en Nueva Gales del Sut t Australia, 
Ihomas Sutikna del Centro Indonesio de Arqueologla y sus 
colegas documentaron un sorprendente hallazgo desenterrado 
en 2003; el esqueleto de un hominido adulto de 18 000 anos 
de antiguedad, representante de una especie previamente des- 
conocida y ahora denominada Homo Jloresiensis , Descubierto 
en una cueva de piedra catiza en k isla indonesia de Flores, el 
e sped men era mucho mas bajo y tenia un cerebro mucho mas 
pequerio que H. sapiens (era mas similar, a un australopiteco). 
Sin embargo, el esqueleto tambten exhibia muchos caracieres 
derivados, como el grosor del craneo y la forma y las propor- 
clones de los dientes, que sugieren que desciende de H. erec- 
tus, de mayor tamano. Una intrigante explication para el 
aparente tencogimiento' 1 de esta especie es que el aislamiento 
puede haber causado la selection de un tamano muy reduci¬ 
ble, Esta espectacular reduction de tamano est& bien estudiada 
en otras especies de maimferos enanos, endemicas de las islas; 
£stas son los elefames pigmeos primitives, encomrados en la 
misma region donde se hallo el especimen de Homo jloresien¬ 
sis, Emre las apremiames preguntas que todavia quedan por 
responder de la reserva de hallazgos arqueologicos y antropo- 
Ibgicos de Flores estan las relativas pistas ad ic ion ales sobre el 
origen de H. Jloresiensis, saber si los miembros de la especie 
usaban herramientas y si atguna vez contactaron con el H, 
sapiens , que coexistio con ellos en Indonesia en el Pleistocene 
tardio. 

La rapida expansion de nuestra especie (y la sustitucion de 
los neanderthales) se propicio por la evolution de la cognition 
humana, mientras H. sapiens evolucionaba en Africa. Aunque 
los neanderthales y otros hominidos eran capaces de producir 
herramientas complejas, por lo que sabemos tenian poca crea- 
tividad y poca capacidad para el pensamiemo simbolico. Sin 
embargo, los investigadores estan comenzando a encontrar evi- 
dencias de pensamiento cada vez mas complejo a medida que 
H. sapiens evolucionaba. Por ejemplo, en 2002, algunos inves¬ 
tigadores descubrieron piezas de arte (marcas geometricas gra- 
badas en piezas de ocre) de 77 000 anos de antiguedad, en 
Africa (fig. 34-45). En 2004, los arquedlogos que trabajaban 
en el sur y el este de Africa encontraron huevos de avestruz y 



A Fig. 34-45. El arte, un atributo humano. Los grabados en esta 
pieza de ocre de 77 000 anos de antiguedad, descubierta en la cueva 
de Blombos, Sudafnca, se cuentan entre los sfgnos irks antiguos del 
pensamiento simbblico humano. 


conchas de caracoles de hace 75 000 anos con agujeros prolija- 
mente taladrados. For ultimo, hace 36 000 anos, los seres 
humanos ya producian espectacukres pinturas en las paredes 
de las cavernas. 

El pensamiento simbolico puede haber surgido unido al len- 
guaje humano autfritico. Ambos pueden haber aumentado la 
aptitud reproductiva y de supervivencia de los seres humanos, 
permitiendoles crear nuevas herramientas y enseriar a otros como 
construirias. Tambien comenzo el comercio a largo pkzo de 
recursos escasos. Mientras la pobkciOn en Africa aumentaba, las 
presiones poblacionales pueden haber conducido a los seres 
humanos a migrar hada Asia y luego a Europa. Los neandertha¬ 
les pueden haber llegado a la extincibn por las presiones combi- 
nadas de la ultima glaciation y por la competencia con seres 
humanos recien llegados. 

En el genoma humano y en los hallazgos arqueologicos pue¬ 
den encontrarse pistas acerca de la transformation cognitiva de 
k especie humana. En 2001, se identified un gen conocido como 
FOXP2 que es esencial para el lenguaje humano. Las personas 
que heredan versiones mutadas del gen sufren una variedad de 
impeditnemos en el lenguaje y poseen actividad reducida en el 
area cerebral de Broca (vease cap, 48). En 2002, los geneustas 
compararon el gen FOXP2 humano con el gen homdlogo en otros 
mamiferos. Conduyemn que el gen experimento una imensa 
selection natural despues de que los ancestros de los seres huma¬ 
nos y los chimpances se separaran, Mediante la comparacion de 
mutadones en las regiones que flanquean al gen, los investiga¬ 
dores estimaron que este embate de seleccion natural ocurrid 
dentro de los tikimos 200 000 anos. Por supuesto, la capacidad 
humana para desarrollar el lenguaje afecta a muchas regiones 
cerebrates y casi con cetteza muchos otros genes son esenciales 
para este. No obstante, el cambio evolutivo en el gen FOXP2 
puede ser la primera pista genetica para explicar el modo en que 
nuestra propia especie llegd a desempefiar un papel unico en el 
planeta, 

Nuestra discusion sobre los seres humanos culmina el con- 
junto de capftulos dedicados a la diversidad biologica. Pero esta 
organizacidn no implica que la vida consista en una escalera que 
conduce desde los modestos microbios hasta la sublime huma- 
nidad. La diversidad biologica es producto de la ramkkaeion 
filogen^tica. no de un "'pmgreso" similar a una escalera, como 
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quiera que elijamos medirlo. El hecho de que hoy en dia existan 
mas especies de peces con aletas radiadas que de todos los demas 
ertebrados en conjunto es una clara Lndicacidn de que nuestros 
parientes radiados no son animates fracasados que no pudieron 
salir del agua. Los tetrapodos (anfibios, reptiles y mamlferos) son 
animales derivados de un linaje de vertebrados de aletas lobula- 
ias. A medida que los tetrapodos se diversificaron en tierra, los 
peces continuaron su evolution ramificada en la mayor portion 
del volumen de la biosfera. De forma similar, la ubicuidad de 
diversos procariontes a lo largo de la biosfera actual es un recor- 
datorio de la capacidad perdurable de estos organismos rektiva- 
mente simples para mamenerse al dia a traves de la evolution 


adaptativa. La biologfa exalta la diversidad de la vida del pasado 
y del presente. 


Evaluation de conceptos 


1. Compare los hominoideo con los hominidos. 

2. ^De que manera las caracteristicas de Homo ergoster 
ilustran la evolucion en mosaico? 


Veanse Ins respuestas en el Apindice A. 



RESUMEN DE CONCEPTOS CLAVE 


Concept© 


Los cordados poseen una notocorda y un cordon 

nervioso dorsal hueco 

Caracteres derivados de los cordados (p. 673). Los caracteres de 
los cordados son la notocorda, un cordon nervioso dorsal hueco, 
hendiduras o aberturas fartngeas y una cola muscular posanal, 

* Tunicados (pp. 673, 674), Los tunicados (ascidias) son animates 
marines que se alimentan de partlculas en suspension. Cuando son 
adultos pierden algunos de los caracteres derivados de los corda¬ 
dos. 

> Anfioxos (p. 674), Los anfioxos son animales marinos que se aH- 
mentan de partlculas en suspension. Cuando son adultos mantie- 
nen los caracteres princi pales del plan corporal de los cordados, 

* Evolucion tem prana de los cordados (pp. 674, 675). El tido 
vital de los tunicados probable men te no refleja el de los cordados 
ancestrales, La exp rest on genica en los anfioxos da pistas sobre la 
evoluddn del cerebro de los cordados. 


Con cep to 


Los craneados son cordados que tienen cabeza 

> Caracteres derivados dc los craneados (p. 676), Los craneados 
poseen una cabeza, que induye el cranee, el cerebro, los ojos y otros 
organos sensorial es. Muchas estructuras de los craneados provienen 
parcialmente de una nueva pobladOn celular, la cresta neural. 

El origen de los craneados (p, 676), Los craneados evoluciona- 
ran hace al men os 530 mlllones de afios t durante la explosion del 
Cambrico 

Mtxinos (pp F 676, 677). Los mixinos son craneados marinos sin 
mandlbulas que presentan un craneo cartilaginoso y una barra axial 
de cartilage derivada de la notocorda, Estos animales carecen de 
vertebras. 


Concept© 


Los vertebrados son craneados que tienen columna 
vertebral 

* Caracteres derivados de los vertebrados (p, 678). Los vertebra¬ 
dos poseen vertebras, un cr&neo elaborado y en las formas acu&tl- 
cas, aletas radiadas. 


Lampreas (p, 678). Las lampreas son vertebrados sin mandlbulas 
que presentan segmemos de cartilage que rodean la notocorda y 
forman arcos parciales sobre el cordon nervioso. 

F os lies de vertebrados primitives (pp, 678 T 679). Los conodon- 
tos fueron los primeros vertebrados con elementos esqueleticos 
mineralizados en sus bocas y faringes, Los vertebrados acorazados 
sin mandlbulas ( l ostracodermos”) presentaban placas de hueso 
defensivas sobre su piel. 

Origenes de los httesos y los dientes (p. 679), La mineraliza¬ 
tion parece haberse originado en las estructuras bucales de los ver¬ 
tebrados; el endoesqueleto de los vertebrados $e tnineralizO por 
complete mucho mas tarde. 


Concept© 


Los gnatostomados son vertebrados mandibulados 

Caracteres derivados de los gn a tos tornados (pp. 679, 680). 

Los gnatostomados presentan mandlbulas que evolucionaron a par- 
tlr del soporte esqueletico de las aberturas faringeas; tambien tienen 
sistemas sensoriales desarrollados, entre ellos, el sistema de la linea 
lateral, un endoesqueleto extensamente mineralizado y apendices 
pareados. 

► Gnatostomados fosiles (p. 680). Los placodermos fueron parien- 
tes cereanos de los gnatostomados actuates. Los acantodos se rela¬ 
tion aban cercanamente con los osteictios. 

Condrictios (riburones > rayas y especies cercanas) (pp. 680 t 
682), Los condrictios, que incluyen los tiburones y las rayas, tienen 
un esqueleto cartilaginoso que evoluciond secundariamente de un 
esqueleLo ancestral mineralizado. 

! Peces de aletas radiadas y peces de aletas lobuladas 

(pp, 682-684). Los osteictios tienen un esqueleto reforzado por Ma¬ 
to de calcic* Las formas acuaticas presentan coberturas 6seas en las 
branquias y vejiga naLatoria, algunos tambien tienen pulmones. Los 
peces de aletas radiadas presentan aletas maniobrables soportadas 
por largos radios. Los peces de aletas lobuladas incluyen a los eela- 
cantos, los peces pulmonados y los tetrapodos. Los representantes 
acuaticos del grupo poseen aletas musculares pectorales y pelvicas. 


Concepto 


Los tetrapodos son gnatostomados que Lienen cuatro 
extremidades 

^ Caracteres derivados dc los tetrapodos (p, 684). Los tetrapo¬ 
dos poseen cuatro exLremidades, Tambien presentan otras adapta- 
clones para la vida en el medio terrestre, como los oidos. 
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El origen de los tetrapodos (p, 684). La evidencia (6s il sugiere 
que los miembros de los tetrapodos, que en la actualidad se utili- 
zan principalmente para caminar sobre e! suelo, inicialmente se 
usaban para remar en el agua. 

Anfibios (pp. 685, 686). Los anfibios iticluyen a las salamandras, 
ranas y cecilias. Muchos de ellos tienen una pie] humeda que com- 
plementa a los pulmones en el intercambio gaseoso Muchas ranas 
y algunas salamandras sufren una metamorfosis que transforma a la 
larva acu^tica en un adulto terrestre. 



Los amniotas son tetrapodos que ponen huevos 
adaptation al medio terrestre 

> Caracteres derivados de los amnioias (p. 688). El huevo 
amniotico contiene membranas extraembrionarias que llevan a 
cabo una variedad de fund ones, incluido el intercambio gaseoso 
y la protection. Los amnio tas tambien presen tan oiras adaptatio¬ 
ns al medio terrestre, como su piel relativamente impermeable, 

Amnioias primitives (p. 688). Los amniotas tempranos a pare- 
cieron en el periodo Carbonifero. Estos animates incluian gran¬ 
de s herbivoros y predadores. 

Reptiles (pp, 688, 691), Los reptiles abarcan los tuataras, lagar- 
tos, serpientes, tortugas, crocodilios y aves. Las formas extingui- 
das incluyen a los pararrep tiles, dinosaurios, pterosaurios y 
reptiles marinos. Muchos reptiles son ectotermicos, aunque las 
aves son endotermicas (los dinosaurios tambien pueden haberlo 
side). 

Aves (pp. 691-694). Las aves probablemente descienden de un 
grupo de pequerios dinosaurios carnivoros conocidos como tero- 
podos. Presentan una serie de adaptaciones que concuerdan per- 
fectamente con un mode de vida que incluye al vueio. 


Concept! 


Los mftnuferos son amniotas que tienen pelo 

y producen leche 

Caracteres derivados de los mamiferos (p, 694). El pdo y 
las glandulas mamarias son dos caracteres derivados de los 
mamiferos. 

^ Evolution tem prana de los mamiferos (pp, 694, 695). Los 
mamiferos evolucionaron de los sinapsidos en el pertodo Tnasico 
tardio. Los linajes actuates de mamiferos se originaron en el 
Jurasieo pero no sufrieron una dispersion adaptativa significativa 
hasta el comienzo del Paleoceno. 

Monotremas (p. 695). Los monotremas son un grupo pequefio 
de mamiferos ponedores de huevos formado por los equidnas y 
el omiiorrinco- 

Marsup tales (pp. 695, 697). Los marsupiales incluyen las zari- 
gueyas, los canguros y los koalas. Las crlas de los marsupiales 
comienzan su desarrollo en el utero materno, unidos a una pla¬ 
centa, pero lo comp let an dentro del marsupio, 

r " Emeries (mamiferos placentarios) (pp. 697, 700). Los eute- 
rios tienen erfas que completan su desarrollo embrionario unidos 
a una placenta. Todos los primates tienen man os y, con excep¬ 
tion de los seres humanos, pies adaptados para la prensidn. Los 
primates actuates incluyen los le mures y sus parientes, tarsidos y 
antropoides, Los antropoides se separaron temprano en monos 
del Viejo Mundo y del Nuevo Mundo. Los hominoideos (gibo- 
nes, orangutanes, gorilas, chimpaneds, bonobos y seres huma- 
nos) evolucionaron de los monos del Viejo Mundo. 


Los seres humanos son hominoideos bipedos eon un 
cerebro de gran tamano. 

Caracteres derivados de los seres liumanos (pp. 701, 702), 

Los seres humanos tienen locomocibn bipeda, una mandlbula acor- 
tada y un cerebro de gran tamano. 

Los hominidos mas primitives (pp. 702, 703). Los hominidos 
se originaron en Africa hace al menos 6-7 millones de arias. Los 
prime ros hominidos tertian un cerebro pequefio, pero probable¬ 
mente caminaban erguidos. 

Australopitecos (pp. 703, 704). Los australopitecos son un grupo 
parafiletico de hominidos que vtvieron hace 2 a 4 millones de arios 
atrSs. Algunas e species caminaban completamente erguidas y tertian 
manos y dientes semejantes a los de los seres humanos. 

Bipedestacion (p. 704), Los hominidos comenzaron a recorrer 
largas distances a pie hace casi 1,9 millones de arios. 

Uso de herramientas (p. 704). La evidencia m£s antigua del uso 
de herramientas (marcas de cones en huesos de animates) es de 
hace 2,5 millones de arios. 

Homo primitivo (pp. 704, 705), Homo ergaster fue el primer 
hoimnido completamente bipedo y con un gran cerebro. Homo 
erectus fue el primer hommido en abandonar Africa. 

Neanderthales (p. 705). Los neanderthales vivieron en Europa y 
el Cercano Oriente hace 200 000 a 30 000 arios. Se extinguieron 
unos pocos miles de arios despues de la llegada del Homo sapiens a 
Europa. 

Homo sapiens (pp. 705-707), Homo sapiens aparetiO en Africa 
hace a I menos 160 000 arios y se disemino hacia otros continentes 
hace aproximadamente 50 000 arios, Esta migration puede haber 
side precedida por cambios en el cerebro que tornaron posible el 
pensamiento simbolico y otras innovaciones cognilivas. La investi¬ 
gation sobre los origenes de Homo sapiens y sus con temp or^neos es 
un area vivida de busqueda y debate; un ejemplo es el reciente des- 
cubrimiento de una nueva especie. Homofloresiertsis , que data del 
Pleistoceno. 


RESUMBN DH CONCERTOS CLAVE 


Aufoevalnacion 

1. Los venebrados y los tunicados comparten: 

a. Mandibulas adaptadas para la alimentation. 

b. Un alto grado de cefalizacion. 

c. La formation de estructuras mediante c^lulas de la cresta neu¬ 
ral 

d. Un endoesqueleto que incluye un craneo. 

e. La notocorda y un cordon nervioso dorsal hueco. 

2, Algunos animates que vivieron hace 530 millones de arios se pare- 
cian a los anfioxos pero tenian encefalo y craneo. Estos animates 
pueden representar a; 

a. Los primeros cordados. 

b. Un "eslabon perdido ¥> entre los urocordados y los cefalocordados. 

c. Los craneados tempranos, 

d. Los marsupiales. 

e. Los gnatostomados no tetrapodos. 
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3 Los condrictios pueden diferenciarse de I os osteictios por: 

a. La presencia de craneo en los osteictios, 

o, La presencia de un sistema de lineas lateraies en los osteictios. 
c La presencia de aletas impares en los condrictios. 
d La ausenda de pulmones y vejiga natatoria en los condrictios. 
e. La ausenda de Organos sensoriales pares en los condrictios. 

4 : Cudl de los siguientes puede considerarse el ancestro comun mas 
neciente de los tetrdpodos? 

a. Un pez habitame de aguas poco profundas, de aletas lobuladas, 
fuertes y con soportes esquel£ticos similares a los de los vertebra- 
dos terrestres. 

b. Un placodermo acorazado y mandibulado que presentaba dos 
grnpos de apdndices pareados. 

c Un pez de aletas radiadas primirivo que desarrollo soportes 
esqueldicos oseos en sus aletas pareadas. 
d. Una salamandra que presentaba miembros con soporte esqueleti- 
co 6seo pero se mo via en forma similar a los peces. 
e Un apodo terrestre temprano cuya carencia de miembros evoiu- 
ciond secundariamente. 

5. Los mamiferos y las aves actuales comparten todas las siguientes 
caracterislicas excepto; 

a La endoiermia. 

b La descendencia de un ancestro amniota comun. 

c. Un cordon nervioso dorsal hueco. 

d Un foramen detrds de la orbita a cada lado del craneo. 
e El huevo anmiotico. 

6. A diferencia de los euterios, tamo monotremas como marsupiales 

a. Carecen de pezones. 

b. Presentan parte del desarrollo embrionario fuera del utero materno. 
c Ponen huevos, 

d. Se encuentmn en Australia y Africa 

e Incluyensolo insec tfvoros y herbivores. 

•QM de las siguientes caracterislicas es especifica de los monos del 
Nuevo Mundo? 

a Cuidado parental bien desanollado. 

b. Gjos cere an os en la parte frontal de la cam, 

c- Uso de la cola para colgarse de las ramas de los arboles. 
d_ Marcha bipeda ocasional. 

e. Orientation de las narinas faatia abajo. 

8. .Cual de los siguientes dados no incluye a los seres hutnanos? 

a. Sindpsidos, 

b Peces de aletas lobuladas, 

c. Diapsidos. 


d, Craneados, 

e. Osteictios. 

9. Mientras los seres humanos se separaban de otros primates, jcud 
de las siguientes caracterislicas aparecid primero? 

a. El desarrollo de tecnologia. 

b. lenguaje, 

c. Postura parciaimente erecta. 

d. Fabrication de herramiemas. 

e. Cerebro agrandado. 

10, Los estudios de DNA indican que 

a. Homo e rectus tuvo un origen asiatico. 

b. Homo sapiens se origind en Africa. 

c. Los neanderthales son los ancestros de los seres humanos euro- 
peos actuales, 

d. Los australopiteeos migraron fuera de Africa, 

e. Norteamdrica tuvo la primera poblaeidn de seres humanos 
modemos. 

Veunse las respuestas en el Ap&ndice A, 


Interrelation evoludva 

Identifique una caracterlstica que califique a los seres humanos como 
miembros de cada uno de los siguiemes dados: eucariotas, animaies, 
deuterostomados, cordados, vertebrados, gnatos tornados, amniotas, 
mamiferos, primates. 


Prablemas cientificos 

La investigation cienUhca a menudo impUca tratar de encontrar semi- 
do a una observation interesante, Una de estas observaciones concier- 
ne a la divergence entre la morfologia y los pat rones gentiicos en 
algunos grupos de vertebrados, Por ejemplo, los anfibios son morfolO' 
gicameme muy similares, pero son mucho mas diversos geneticamenie 
que las aves morfolOgicamente diversas. Un patron rdacionado es evi- 
dente cuando se compara a los chimpancds con los seres humanos: las 
dos especies son bastante divergences desde el punto de vista morfold- 
gico, pero mucho mds similares desde el genetico, Proponga una o mds 
hipdtesis que puedan explicar estos misteriosos patrones. 


Ciencia. tecnologfa y sociedad 

Aunque la evolution biologica humana es darwiniana, la evolution de 
la cultura humana puede caracterizarse como lamarckiana. Explique 
esta distincion despues de repasar las ideas de Darwin y Lamarck en el 
capitulo 22. 


CAPiTULO 34 


Vertebrados 
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ENTREVISTA CON 

Natasha Raikhel 

A partir de su primer trabajo como zodloga 
especialista en invertebrados en la Universi¬ 
dad de Leningrado hasta su actual investiga¬ 
tion como una de las biftlogas vegeta I es mas 
importantes de Norteamerica, Natasha Raikhel 
ha llegado muy lejos, tanto desde el punto de 
vista geografico como eientffko, Hoy la Dra. 
Raikhel es una prof esc ra distinguida de biolo- 
gia celular vegetal de la Universidad de Califor¬ 
nia, Riverside (OCR), donde dirige el Centro de 
Biologia Celular Vegetal. En el afto 2003, !a So- 
dedad Americana de Biologia Celular recono- 
tio los esfuerzos de la Profesora Raikhel otor- 
gandole e! "Women in Cell Biology Senior Ca¬ 
reer Recognition Award" (Premio al Reconoci- 
miento de la Carrera de Biologia Celular de las 
Mujeres), y a I a no siguiente red bio el Premio 
Stephen Hales de la Sociedad Americana de 
Bio logos Vegeta I es; este es un premio que se 
otorga a los dent if tcos que han servtdo de for¬ 
ma destacada a la cienda de la biologfa vege¬ 
tal. Uno de los Intereses actuates de la Dra. 
Raikhel es desarroliar la biologia de sistemas, 
formando equipos de investigation multidisci- 
pfinarios. El servicio de la Dra. Raikhel a la co- 
munidad biologica y su generosidad como 
mentora de investigadores jovenes es un ejem- 
plo del espiritu de tolaboratiftn en el campo 
de la eiencia. 

iComo comenzo listed su carrera 
cientilica en lo que enlonces era 
la Union Sovietica? 

En realidad, yo no comence a trabajar direc- 
tamente como tiemifica, Yo era mtisiea y queria 
ser pianista profesional. Pero en un determinado 
momento me dt enema de que no iba a poder 
ser una de las mejores pianistas, y no queria te¬ 
net esa litmtaciftru Siempre me gustft la naturale- 
za y pude estudiar biologia en la Universidad de 
Leningrado. Conoci a mi marido cuando ambos 
frames esmdiantes de zoologia en Leningrado 
(hoy San Petersburgo), donde cominuamos 
nuestro trabajo en la universidad como Litulados 
hasta que adquirimos un puesto en la facultad. 


En ese momento decidimos emigrar de la Uniftn 
Sovietica. 

^Cuales fueron las circunstancias 
de su emigration? 

Fue a fines de la decada de 1970 y, como ju- 
dios en la Union Sovietica, nuestras opommida- 
des pro fesion ales como cienrificos eran muy li- 
mitadas, pero tuvimos la suerte de poder emi¬ 
grar. Despues de que nariera nuestro primer hijo 
en 1975, quisimos que tuviera mejores oportunb 
dades, y por esc decidimos emigrar. En aquella 
epoca era difftil emigrar de la Union Sovtetica. 
Pero circulaba una broma que decia que la admi¬ 
nistration de Carter en los Estados Unidos tenia 
una poiitica de intercambio de granos por judios: 
cuanto mas trigo mandaban los Estados Unidos 
a la Union Sovietica, mas judios obtenian el per- 
miso para salir. Puimos muy afonunados de po¬ 
der salir de la Uniftn Sovietica en esa epoca, en 
la que mucha gente hubiera querido emigrar. 

£Como constguieron sus primeros 
puestos de trabajo aqui? 

Era dificil para los cietnlflcos que emigraban 
de la Union Sovietica encontrar puestos de Lra- 
bajo acadOmicos, pues no teniames referencias. 
Pero, una vez mas, tuvimos suerte* El tnstlLuto 
de investigaciOn (Institute de Citologia) donde 
yo trabajaba tenia gran interns en la biologia mo¬ 
dems, y el profesor a cargo invitaba a profesores 
extmnjeros a pasar un afto sabatico liaciendo in¬ 
vestigation en el insulate, jerry Paulin, un profe- 
sor que habla venido de la Universidad de Geor¬ 
gia con su familia, tenia su escritorio justo al la- 
do del mio en el laboratory Nuestras famiiias se 
conocieron y trabamos amistad, En esa ftpoca era 
difitil para ios visitantes Norteamericanos desen- 
volverse en la Union Sovietica, pues se les decia: 
"No pueden ir por aqui, no pueden ir por alia". 
Nosotros ayudamos a los Paulin durante su visit a 
a Leningrado- Mas tanie, cuando planificamos 
nuestra in migration a los Estados Unidos, jerry 
Paulin era el Cmico profesor en los Estados Uni¬ 
dos que nos conotia y conocia nuestro trabajo 
como tientiftcQs, y nos ayudo a encontrar traba¬ 
jo en la Universidad de Georgia. De esLe modo 
comenzamos nuevamente como investigadores 
haciendo un posdoctorado a] llegar a este pais. 


En Leningrado trabajaron con pro- 
tozoos-ciliados. Pero en Georgia 
comenzaron a trabajar con plan¬ 
tas. iQue motive este cambio? 

Yo estoy interesada en ei nivel celular basico, 
de modo que el cambio de organismos no fue 
demasiado dificil. Al Uegar a los Estados Unidos 
me di cuenta de que serla diffcil conseguir becas 
para la investigation de protozoos de vida Libre 
que no producen enfeimedades. En aquella epo- 
ca, la investigation sob re las plantas estaba co- 
menzando a surgir en los Estados Unidos y 
Georgia era uno de los lugares clave, donde la 
biologia vegetal estaba muy de moda, Yo percibf 
esto y quise formar parte de ese entomo, de mo¬ 
do que eomence a estudiar profundamente las 
plantas. Me reeduque para hacer biologfa mole¬ 
cular. Los enfoques moleculares en biologia ve¬ 
getal estaban en sus comienzos. No fue necesario 
ponerme al dla, pues comen ce a estudiar con 
muehas personas que tambien estaban comen- 
zando a estudiar biologia molecular De modo 
que t una vez mas, tuve la suerte de llegar en un 
buen momento. 

Hablando de un buen momento, 
ipor que es este un buen momen¬ 
to para dedicarse a la biologia 
vegetal? 

Un motive es que hoy sabemos mucho sobre 
un organismo que se usa en la investigation, la 
plants Arahidopsts. Se ha descifrado la secuencia 
completa de su genoma y se han identrficado 
muehas de sus proteinas. Si comprendemos las 
funciones de estas proteinas, eftmo interactuan v 
como interactuan las vlas de la celula, podemos 
comenzar a responder preguntas acerca del fun- 
cionatniento de la celula y de tod a la planta. La 
biologia de sistemas es posible, y eso hace que la 
biologia vegetal sea mucho mas emotionante. 

^Que nos aportara la biologia de 
sistemas vegetales? 

La esencia de la biologia de sistemas es poder 
obtener modelos de organismos, poder predecir 
el modo en que interactuan diversas vias en el 
organismo y eftmo un cambio en una via puede 
afectar a todo el organismo. Esto requiere un en- 
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v-que mas cuaniitativo y mucho mas integrado. 
N'ecesiiamos adaptar a la biologia vegetal disci- 
r :nas como la informatics y la ingenierla, pem 
es difid I f pues la gentd provierte de distimas 
-Amvzs dentffieas. En estc momenta, much os 
> nosoiros estamos adquiriendo nuevos conoci- 
7i:cntos para comprender campus como k 
^■mfonna[ica T pero sera mucho mejor cuando 
experiencia muliidisciptinaria sea pane de la 
rmacion normal de los biologos. B muy im- 
portante que la nueva generacion de biologos ve- 
stales se familiarice con la bioinformauca, y que 
7-mbien sean buenos biologos. Llevara Liempo 
>ear esta nueva generacidn de eienuficos. Pero 
~.7cha gente espera que la comunidad de inves- 
:.gadores de Arakdopsis logre hacer funcionar el 
-zioque de sistetnas, pues esta comunidad es 
: emplar en su apertura y en el modo de com- 
T^rur d irabajo entre colegas. 

El niimero de genes que codifican 
protemas en Arabidopsis compile 
con el de los seres humanos y 
otros anim al es complejos. ^Este 
deseubrimiento le sorprendio? 

Realmente no. Las plantas no pueden mo- 
crse. por lo tamo, cienen que ser muy versari- 
cn su capacidad de responder a las presto¬ 
res-del medio ambiente para poder sobrevivir. 
Bs plantas deben exquisitas para sobrevivir 
rorque no pueden corner. Esto requiere que 
r spongan de difcremes tipos de protelnas, 
muchas de ell as exclusivas de los vegetates, 

•Estcfs trabajo® sobre Arabidopsis 
tienen aplicaciones importantes 
cn la agriculture? 

Si, Arobidopsk es un organismo modelo 
‘cuy conveniente para estudiar procesos izn- 
rortames en todas las plantas, induidas las 
rlantas cultivadas. 

Por ejempio, la resisiencia al frto y la resis- 
tenda a los patogenos son dos earaaeristicas 
muy uiLles en las plantas de cuitivo. Pero es 
mucho mas fad l anaiizar estas caracteristicas 


en Arabidopsis. Por lo tamo, si ideruificamos 
cieitos genes y vtas de regulation que pueden 
ayudar a Arabidopsis a resist!r las presiones del 
medio ambiente* podemos usar pane de este 
conocimiento para mejorar las plantas de 
culiivo. 

iCua! es el enfoque de su labora- 
lorio de investigacibn? 

Hace mucho tiempo que mi grupo de labora¬ 
torio tsiA trabajando en el tmBco de moieculas a 
traves de ks vesiculas y vacuo las de la celula. Y 
en los ultimos afios hemos agregado un nuevo 
proyeeto, la smtesis de la pared celular en las 
plantas. Las vacijofas y ks paredes celulares tie¬ 
nen funciones unicas especificas de las plantas y 
son esenciales para la vida de las plantas. Yo es- 
toy muy imeresada en comprender estos meca- 
rusmos. 

En los iiltimos anos, su influencia 
se ha extendido mas alia de su 
propio laboratorio a un papel 
llder en la comunidad intemacio- 
nal de biologos de la celula vege¬ 
tal ^Por que piensa listed que 
esta funcion extendida es impor- 
tante en esta etapa de su 
carrera? 

Ante todo quiero aciarar que mi investiga- 
cion con mi grupo de laboratorio sigue siendo 
mi pnmera pnoridad. Pero, con el tiempo, 
uno comienza a darse cuenta de que tiene una 
experiencia que le permite hacer mas por la 
comunidad cientifica en su campo. He recibi- 
do mucho de la comunidad de bidlogos vege¬ 
tates, y ahora quiero devolver algo a la comu¬ 
nidad. En realidad, en un determinado mo¬ 
menta de la carrera, uno tiene la obligation de 
dar mas de lo que redbe. Por ejempio, no 
busqtto convertirme en directora de la revista 
Plant Physiology, pero mis colegas me convert- 
cieron de que aceptara ese trabajo. Esto oeupa 
gran pane de mi tiempo actual, pero k re\i$ta 


se esta desarrollando muy bien, y esto es muy 
reconfortante. 

Otro ejempio de "‘devolver algo a 
la comunidad” es su participacion 
en un programa que ofrece opor- 
tunidades de investigacibn en cur- 
sos de verano en UCR para estu- 
diantes de la universidad estatal. 
^Le gusta recibir a estos estudian- 
tes en su laboratorio? 

Me eneanta estar rodeada de estos jfivenes, 
pues esto me tnantiene joven. Al prindpio, 
cuando estos estudiantes se acercan al laborato¬ 
rio, no conocen nada de lo que es la investiga- 
cidn y no saben como empezar. Pero una vez 
que se les endende una chispa y se entusiasman. 
es to mas mconfortanie que puede haber en el 
mundo. Por ejempio, el verano pasado tuvimos 
un estudiante de San Bernardino Valley College, 
una universidad estatal cercana. El aniaba su 
proyecto y partidpara en un ariiculo que esta- 
mos escribiendo. Luego sera traskdado a UCR, y 
cominuara trabajando en mi laboratorio varias 
horns por semana, a pesar de que asiste a mu- 
chos cursos. Ahora este estudiante quiere con- 
vertirse en invesugador en d area de las plantas 
-ies un con verso! Y eso me da una gran satisfac- 
cton. 

Con dos cientlficos muy atareados 
en la familia, ^como equilibran lis¬ 
ted y su marido las exigeneias de 
sus carreras con las respousabili- 
dades y el disfrute de la \ida 
familiar? 

Quiero que los jdvenes que comienzan una 
carrera cientffica comprendan que no deben 
abandonar la vida familiar ni dejar de tener liijos 
por su trabajo. Lo mas maravilloso que tengo en 
ml vida son mis dos hijos. No es facil eqmlibrar 
la carrera y la vida famiiiar, pem es posible, pues 
tengo un marido maravilloso con el que tomo 
decisiones y hacemos cosas juntos. No se puede 
decir; “TU le quedas en casa p eso es lo que com- 
partiremos M . Esto puede funcionar para algunas 
personas, pero en nuestro caso t ambos quisimos 
desamollar una camera cientifica. 

iQue otro consejo k daria a los 
estudiantes que esten interesados 
en convertirse en cientlficos? 

Por el modo en que esta cambiando la biokv 
gia, pienso que los estudiantes deberian buscar 
programas que ofrezcan en toques interdisciptina- 
rios. No deberian encerrarse en ciertas subareas. 

Y deben aspirar a llegar muy alto. Se debe ser 
ambicioso y trabajar duro, y uno debe saber lo 
que quiere y no dejar que nada le detenga. Se 
puede crecer como cientifico aqul mas que en 
cualquier otro lug^r del mundo. Creo que yo soy 
un ejempio de esto. jEs una vida fantastical 
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Estructixra, 




A Fig* 35-1. Cabomba (Cabomba carotiniana). 


Conceptos clave 


35-1 El cuerpo de la planta posee una jerarqula de 
organos, tejidos y celulas 

35-2 Los meristemas generan celulas que dan origen 
a nuevos organos 

35-3 El crecimiento primario aumenta la longitud de 
las raices y de los brotes 

35-4 El crecimiento secundario aumenta el grosor de 
los tallos y de las raices en las plantas lenosas 

35-5 El cuerpo de la planta se forma por 

crecimiento, morfogenesis y diferenciacion 


Panorama general 


No existen dos plantas iguales 

P ara algunas personas, la planta de la figura 35-1 es una 
planta acufttica intrusa que obstruye arroyos, rios y 1agos + 
Otros la consideran un agregado atxacUvo en un acuario. 
De cualquier modo, la cabomba (Cabomba caroliniana) es un no¬ 
table ejemplo de plasticidad; esto es T la capacidad de un orga- 
nismo de cambiar o ^moldearse 1 * en respuesta a las condiciones 
del ambiente que rodea. Las hojas sumergidas en el agua tienen 
una apariencia plumosa, adaptation que las protege de la tension 
del agua en movimiemo. Las hojas de la superficie, en cambio, 
son como planchas que le permiten flotar. Ambos tipos de hojas 
tienen celulas identicas desde el punto de vista genetico, pero se- 
gun las condiciones ambientales se activan o desactivan diferen- 
tes genes que participan en la formacibn de las hojas. Esta 
extrema plasticidad en el desarrollo es mucho mas frecuente en 
las plantas que en los animales, y les ayuda a compensar su falta 
de movilidad, Como puntualiza Natasha Raikhel en la emrevista 
que precede a este capitulo: fL Las plantas deben ser muy versati- 
les para poder sobrevivir, pues no pueden conrer". Debido a que 
cada planta adopta su forma segun los factores geneticos y am¬ 
bientales. no existen dos plantas exactamente iguales, 

Ademas de las respuestas estructurales plasticas de cada plan¬ 


ta individual a un ambiente en particular, existen caracteristicas 
de morfoiogla (forma externa) que no varian mucho en plantas 
de una misma especie. Estas caracteristicas se han acumulado en 
cada especie por seleccibn natural. Por ejemplo, en algunas espe- 
cies de plantas de zonas deserticas, como el cactus, las hojas e$- 
hrn reducidas a espinas, y el tronco es el brgano fotosintetico pri¬ 
mario. Esta disminueibn del tamaho y superficie de las hojas 
ayuda a evitar la perdida de agua. Estas adaptaciones de las ho¬ 
jas aumentaron la posibilidad de superavencia y de exito repro¬ 
ductive de este tipo de plantas en ambientes aridos, 

En este capitulo veremos como se forma el cueTpo de la plan¬ 
ta, que sera la base para el estudio de la biologia de los vegetales 
en los siguientes capitulos de esta unidad. En los capitulos 29 y 
30 se describe la evolucibn y las caracteristicas de las briofitas, las 
plantas vasculares sin semillas, las gimnospermas y las angios- 
perrnas. Ademas, en este capitulo y en !a unidad seis en general 
nos ccupamos, sobre todo, de las plantas vasculares; en especial, 
las angiospennas, pues las plantas con flores abarcan aproxima- 
damente el 90% de las especies vegetales y son la base de casi to- 
das las cadenas alimentarias de la tierra. A medida que aumenta 
la poblacibn mundial, la necesidad de plantas que sumtnistren 
alimento, combustible, fibras, medicamentos, madera y papel es 
cada vez mayor. Por eso es importante comprender como se de- 
sarrollan y crecen las plantas. 


Concepto 


El cuerpo de la planta posee una 
jerarqula de organos, tejidos y 
celulas 

Las plantas, al igual que los animales pluricelulares, poseen 
brganos compuestos por diferentes tejidos, que a su vez estan 
constituidos por celulas. Un tejido es una agrupacion de celulas 
que poseen la misma estructura o que eumplen una misma fun- 
cibn o ambas cosas. Un brgano esta formado por distintos tipos 
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de lejidos que juntos cumplen determinadas funciones. A1 estudiar 
-3 lerarquia de las brganos, tejidos y celulas de las plantas, nos ocu- 
7iremos en primer higar de los organos, que son las caracteristicas 
mas faciles de observar en la estructura de una planta. 

- Los ires organ os basicos de la planta son las 
raices, los tallos y las hojas 


res formadas por hojas muy modificadas para la reproduccibn se¬ 
xual. 

Las raices, tallos y hojas son brganos evolutivos que permirie- 
ron a las plantas adaptarse a la vida sobre la tierra. Identificare- 
mos algunas variaciones en estos organos y nos concert traremos, 
sobre todo, en los dos grupos principales de angiospermas: mo- 
nocotiledoneas y eudicotiledoneas (vease figura 30-12). 


La morfologfa basica de las plantas vaseulares refleja su histo¬ 
ric evolutiva como organismos terrestres que habitan y obtienen 
-jjursos de dos ambientes muy diferentes: uno por debajo del 
fnelo y el otro sobre el suelo. Las plantas deben absorber agua y 
“mnerales de debajo de la tierra, y CO, y luz por encirna de esta. 
L_i respuesta evolutiva a esta separation de recursos fue el desa- 
rrollo de tres organos basicos: raices, tallos y hojas. Estan organi¬ 
ze ios en un sistema radical y en un sistema de brutes. Este til- 
mo esta compuesto por tallos y hojas (fig, 35*2). Con algunas 
. cepciones, las angiospermas y otras plantas vaseulares depen- 
den por completo de estos dos sistemas para sobrevivir. Las rai¬ 
zes no son fotosintetieas y no podrian subsistir sin los nutrientes 
rganicos que reclben del sistema de brotes. Por otro lado, el sis- 
xma de brotes depende del agua y de los minerales que absor- 
ren las raices del suelo. 

Mas adelante, en este capftulo, nos referiremos a la transition 
re brotes vegetativos (brotes no reproductivos) a brotes repro- 
zhictivqs. En las angiospermas, los brotes reproductivos son flo- 
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4 Fig, 35*2. Esquema de una planta con flor. E! cuerpo de la plan¬ 
's se divide en el sistema radicular y el sistema de brotes, que estan co- 
■rctados entre si por tejido vascular (lineas vioietas en este diagrams), 
: je es continue a lo largo de toda la planta. Se muestra una planta eu- 
i cotiledonea ideal. 


Raices 

La raiz es el drgano que le permite a una planta vascular fijar- 
se (casi siempre al suelo), absorber minerales, agua y, a meirndo, 
almacenar nutrientes organicos. La mayoria de las eudicotiledb- 
neas y gimnospemias poseen un sistema de ratz pivot ante, for- 
mado por una raiz vertical principal (la raiz pivotante) que se de- 
sarrolla a partir de una raiz embrionaria. La raiz principal da ori- 
gen a raices laterales, llamadas tambitii raices secundarias (v6a- 
se figura 35-2). En las angiospermas, la raiz pivotante almacena 
nutrientes organicos que la planta consume durante la produc¬ 
tion de las (lores y los frutos. Por este motive, las raices comes¬ 
tibles como la zanahoria, el nabo y la remolacha se cosechan an¬ 
tes de la floracidn. Los sistemas de raices pivotantes, por lo gene¬ 
ral, penetran en el suelo en profundidad. 

En las plantas vaseulares sin semillas y en la mayoria de las 
monocotiledbneas, como el cesped, la raiz embrionaria muere y 
no da origen a una raiz principal. En cambio, el tallo da origen a 
una gran cantidad de pequenas raices, y cada pequena raiz for¬ 
ma sus propias raices laterales. Como resultado se obliene un sis¬ 
tema de raiz fibrosa, una mararia de raices delgadas que se ex- 
tiende por debajo de la superficie del suelo, sin una raiz princi¬ 
pal (vease figura 30-12). Las raices que se originan en el tallo se 
denominaron adventitias (del larin odvenririus, ajeno), t^rmino 
que se utiliza para describir una parte de la planta que crece en 
una ubicacidn inusual. La raiz fibrosa, por lo general, es mas su¬ 
perficial que el sistema de raiz pivotante. Las raices del cesped se 
concentran en los primeros centimetres del suelo. De este modo, 
ayudan a mantener la capa superficial del suelo en su sitio y son 
una cubierta excelente para prevenir la erosidn. Las plantas mo- 
nocotiledoneas de mayor tamario, como la palmera y el bambu, 
est£n sostenidas por rizomas robustos que constituyen tallos 
sufaterraneos horizontales. 

El sistema de raices compleLo ayuda a la planta a fijarse al sue¬ 
lo pero, en la mayoria de las plantas, la absorcidn de agua y mi¬ 
nerales se produce, sobre todo, cerca de los extremes de ia raiz, 
donde existe gran numero de diminutos pelos radiculares que 
aumentan enormemente la superficie de absorcibn (fig. 35-3). 



* Fig, 35-3, Pelos radiculares y 
el extreme de la rafz. Los pelos 
radiculares aumentan la superficie 
de absorcidn de agua y minerales 
en la rafz, Crecen de a miles por 
detr^s de cada extremo de la rafz. 
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Un pdo radicular es una extension de una celula de la raiz epi- 
dermica (celula protectora de la superficie de la pianta), No de- 
ben confundirse con las raices laterales, que son organos multi- 
celulares. En ranchos casos, las raices de la pianta Forman rela- 
clones smibioticas con hongcs y bacterias, que aumentan la ah- 
sorcibn, corao veremos en los capitulos 36 y 37. 


Muchas plamas poseen raices modificadas. Algunas de ellas se 
originan en una raiz y otras son advemicias, desarrollandose a 
partir de tallos y, en casos raros, a partir de las hojas. Algunas rai¬ 
ces modificadas aportan, sabre todo, apoyo y fijacion al suelo, y 
otras almacenan agua y nutrientes o absorben oxigeno o agua del 
aire (fig* 35-4) 


▼ Fig. 35-4. Rakes modificadas. Las adap¬ 
tations at medio ambsente pueden producir 
raices modificadas para diversas funciones. 
Muchas raices modificadas son raices aereas 
que crecen por encima del suelo durante e! 
desarrollo normal 



(a) Rakes de sosfen. Las raices aereas que se 
muestran aquf, en la pianta de mate son 
ejemplos de raices de sosten, llamadas asi 
porque sostienen piantas altas y pesadas. 
Todas las raices de una pianta de maiz 
madura son adventidas despues de que 
las raices originales npueren. Las raices 
emergentes que se observan en esta figura 
finaimente penetran en el suelo. 



(b) Raices de almacenamtento. 

Muchas piantas, como la 
batata, almacenan alimento y 
agua en sus raices. 



(c) Rakes aereas "estranguladoras'L Las semi I las 
de esta higuera estranguladora germinan en las 
ramas de Wholes altos y envian numerosas raices 
aereas hacia el suelo. Estas raices serpenteantes 
envuelven poco a poco a sus huespedes y a otros 
objetos, como las rulnas del tempto camboyano 
que se muestran en esta figura. Por Ultimo, el 
Grbol huGsped muere por esf ranguladdn y por no 
recibir luz. 



(d) Raices de apoyo. Raices aGreas que parecen columnas que sostienen 
los altos troncos de algunos Grboles tropicales, como este Grbol de 
ceiba de America Central. 


(e) Neumatoforos. Conoddos tambiGn como raices de aireacldn, los 
neumatoforos se producen en los manglares, que habitan en los 
pantanos. Las raices se proyectan hacia la superficie para obtener 
oxigeno, que no se encuentra en el espeso lodo inundado de agua. 
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TaJfos 

El tallo es un organo formado por un sistema de nudos, que 
son los puntos de union de las hojas, que alternan con internu- 
dos, los segmenios del tallo ubicados entre los nudos (v£ase fi- 
|ura 35-2). En el angulo (axils) formado por cada hoja y el tallo 
f encuentra la yema axilar, una estructura que tiene el poten- 
.:r\ de formar un brote lateral, llamado rama. La mayoria de las 
emas axilares de un brote joven estan latentes (no crecen), El 
riargamiento de un brote joven, por lo general, se concentra cer- 
:le su extremo o apice, formado por una yema terminal de la 
que se desarrollan las hojas y una serie com pacta de nudos e in- 
:emudos + 

La proximidad de la yema terminal es responsable, en parte, de 
a mhibicitin del crecimiento de las yemas axilares. Este fenbmeno 
?e denomina dominancia apical AI concentrar los realises en el 
i.jrgamiento, la dominancia apical es una respuesta adaptativa que 
uimenta la exposidrin de las plantas a la luz, Pero £que ocurre si 
un animal se come el extremo del brote? iO si, debido a una obs- 
“jccion, la luz es m&s intensa en los costados de la planta que en 
parte superior? En estas condiciones, las yemas axilares salen de 
su letargo; esto es, cotmertzan a crecer. Una yema axilar en creci- 
“iento da origen a brotes laterales, que se completan fomiando su 
propia yema terminal, hojas y yemas axilares. Al cortar la yema Ler- 
n-.inaL por lo general, se estimula el crecimiento de las yemas axi¬ 


lares, y aparecen mas ramas laterales, Por esto, la poda de los ar- 
boles y matorrales y el recorte de las plantas hogarehas les permi- 
te volverse mas frondosos o tupidos. 

Muchas plantas han desarrollado tallos modificados como 
adaptaciones ambientales, que cumplen diversas funciones. Es- 
tos tallos modificados, como los estolones, rizomas, tub£rculos y 
bulbos, muchas veces se confunden con ratces (fig. 35-5). 

Hojas 

La hoja es el principal 6rgano fotosintdico de la mayoria de 
las plantas vasculares, aunque los tallos verdes tambi£n realizan 
fotosintesis. Las hojas tienen formas muy diversas pern, por lo 
general, est&n formadas por una lamina o limbo aplanada y un 
peeiolo, que une la hoja a un nudo del tallo (vease figura 33-2). 
Entre las angiospermas, las gramineas y muchas otras monocoti- 
ledoneas carecen de peeiolo; la base de !a hoja forma una vaina 
que envuelve al tallo. Algunas monocotiledoneas, como la pal- 
mera, poseen pedolos. 

Las monocotiledoneas y las dicotiledoneas tienen distinta dis- 
posicidn de las venas, el tejido vascular de las hojas. La mayoria 
de las monocotiledoneas poseen venas prindpales paralelas que 
atraviesan la longitud de la hoja. En cambio, las hojas de las di¬ 
cotiledoneas poseen una red ramificada de venas prindpales 
(vease figura 30-12), 



b) Bulbos. Los bulbos son brotes 
/erttcales subterr^neos formados, 
principal mente, por las bases 
agrandadas de hojas que almaceman 
alimento, 5i cortamos un bulbo de 
cebolla a to largo, podemos observar 
as distintas capas de hojas 
modificadas unidas al tallo corto. 


(a) Estolones. Como se observa 
en esta planta de f resas, los 
estolones son tallos 
hoiizontales que crecen a lo 
largo de la superficie, Estos le 
permiten a fa planta 
reproducirse de forma 
asexual, por formacibn de 
nuevas plantulas en los nudos 
de cada estoldn. 


Hojas de almacenamiento 


(d) Rizomas. La base comestible de 
esta planta de jengibre es un 
ejemplo de rizoma, un tallo 
horizontal que crece por debajo 
de la superficie o emerge y crece 
sobre la superficie. 


Tallo 


^aices 


(c) Tubercufos. Los tubbrculos, como estos 
boniatos, son extremes agrandados de 
rizomas especializados para almacenar 
alimento. Los "ojos” dispuestos en forma 
de espiral alrededor del boniato son 
agrupaefones de yemas axilares que 
marcan los nudos. 


► Fig. 35-5. Tallos modificados. 


Rizoma 


Rafz 
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Para ldentificar y clasiffcar a las angiospertnas, los taxdnomos 
se basan principalmente en la morfologia de las Lores, pero tam- 
bien utilizan las variadones en la morfologia de las hojas come 
la forma, la disposiridn espadal y el patron de venadon. En la f t- 
gura 35-6 se Lustra una diferenda en la forma de las hojas: ho- 
jas simples frente a hojas compuestas. La mayoria de las hojas 
grandes son compuestas o compuestas dobles. Esta adaptation 
estructural permite a las hojas grandes resistir al viemo fuerte sin 
romperse y\ ademas, hace que los patbgenos que invaden las ho¬ 
jas se limiten a un solo sector y no se esparzan a toda la hoja. 

La mayoria de las hojas estan especializadas para realizar la fo- 
toslntesis. Sin embargo, en algunas espedes vegetales, las hojas 
se adaptaron en la evolution para otras funciones, como sopor- 
te, protection, almacenamiemo o reproduction (fig. 35-7), 

Los tres sistemas de tejidos: 
dermico, vascular y fundamental 

Cada organo de la planta -raiz, tallo y hojas-posee tejido 
mico, vascular y fundamental Un sistema de tejidos estd forma- 


(a) Hoja simple. Una hoja 
simple es una tinica 
lamina foliar sin 
divisiones. Algunas son 
profundamente 
lobuladas: como fa hoja 
del robfe. 


k 'm 

L 




-Peciolo 
~ Yema axifar 


(b) Hoja compuesta. En 

una hoja compuesta, la 
lamina foliar se compone 
de varias subunidades o 
folfolos. Un foil do no 
posee yema axilar en su 
base. 


-Foh'oJo 



(c) Hoja compuesta bipinada. 

En una hoja doblemenfe 
compuesta, cada foffolo se 
divide en foibles mas 
pequenos (foliblulo) 



Pecfolo 
Yema axilar 


A Fig* 35-6. Hojas simples frente a hojas compuestas* Se pueden 
distlnguir las hojas simples de las hojas compuestas buscando las yemas 
axilares. Cada hoja posee una sola yema axilar, que es el sitio de unibn 
del pedolo al tallo. 


T Fig* 35-7 Hojas modificadas. 



(e) Hojas reproduc- 
toras- Las hojas de al¬ 
gunas plantas suculen- 
tas, como Kalanchoe 
daigremontiana, pro- 
ducen brotes de plan¬ 
tas adventitias que se 
desprenden de las ho¬ 
jas y echan raices en el 
suelo. 


(b) Espinas. Las espinas del cactus, 
como en este f ruto espinoso, son 
hojas modificadas, En esta planta, 
la fotoslntesis se realize en los taflos 
verdes ycarnosos. 


(a) Zarcillos* Los 

zarcillos, mediante los 
cuafes esta planta de 
guisantes trepa a un 
soporte, son hojas 
modificadas. Una vez 
que se enlaza al 
soporte, ef zartillo se 
enrolla y acerca la 
planta hacta el 
soporte. Los zarcillos 
son casi siempre hojas 
modificadas, pero, en 
algunos casos como 
en la uva, son taflos 
modificados. 




(c) Hojas almacena- 
doras. La mayoria de 
las plantas suculentas, 
como esta planta 
escarchada, poseen 
hojas modificadas que 
almacenan agua. 


(d) Bracteas. En esta 
Flor de Pascua, las par¬ 
tes rojas se confunden 
con petalos, pero son 
hojas modificadas Ha- 
madas bracteas, que 
rodean a un grupo de 
flores. Estas hojas de 
co lores llamativos 
atraen a los insectos 
polinizadores. 
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por uno o mas tejidos organizados en una unidad fimdonal 
.conecta los brganos de [a planta. Cada sistema de tejido con- 
zziia a lo largo de todo el cuerpo de k planta, pero, en los dis- 
“los drganos, varian ks caracteristieas espectficas de los tejidos 
as relaciones espaciales entre ellos (fig, 35-8). 

El sistema de tejido dermico es la cubierta proteciora exter- 
- AI igual que nuestra piel, forma la primera linea de defensa 
:ntra el dano Elsico o contra agentes patdgenos. En las plamas 
". leriosas, el tejido dermico, por lo general esta formado por 
\ sola capa de celulas compactadas llamada epidermis. En las 
::.as leiiosas, un tejido protector llamado peridenno reempla- 
s ia epidermis en las regiones mas antiguas de tallos y raices 
“ediante un proceso a I que nos referiremos mas adelante en es- 
caplmlo. Ademas de proteger a la planta de la desecacion y de 
ns enfermedades, la epidermis tiene caracteristieas especializa- 
das en cada brgano. Por ejemplo, los pelos radicukres, tan iHi¬ 
re “antes para la absorcion de agua y minerales, son extensiones 
i: las celulas epidermicas cercanas a los extremes de la raiz. En 

- epidermis de las hojas y de la mayoria de los tallos hay una cu- 

cerea llamada curicula que ayuda a evitar la perdida de 
-guz. una adaptacion importante para la vida en el medio terres- 
re Mas adelante, estudiaremos las celulas especializadas de las 

- as que regulan el intercambio de C0 2 . Los tricomas de las ho¬ 
is que son ap£ndices epidermicos, son otro ejemplo de especia- 
--:on. Por ejemplo* los tricomas de las hojas aromatieas, como 



a Fig* 35-8* Los tres sistemas de tejidos. El sistema de tejido d£r- 
- co (azul) cubre todo el cuerpo de la planta. El sistema de tejido vas- 
- fvioleta) es continue en toda la planta, pero su disposition en ca- 
ra organo es diferente. El sistema de tejido fundamental (amarillo), res- 
::-sable de la mayoria de las funciones metabolicas de la planta, est£ 
: ".^ado entre el tejido dermico y el tejido vascular en cada organo. 


la menta, secretan aceites que protegen a las pkntas de los ani- 
males herbivores y de enfermedades. 

El sistema de tejido vascular permite el transporte de sus- 
tancias a disiancias alejadas entre las raices y los brutes, Los dos 
tejidos vasculares son el xilema y el floema. El xilema transpor¬ 
ta agua y minerales disueltos en direccion ascendente, desde las 
raices hacia los brotes. El floema transporta nutrientes organicos 
como azucares desde el sitio de elaboration (cast siempre en las 
hojas) hacia otras zonas, donde son utilizados; por lo general las 
raices y las zonas de crecimiento, como las hojas y frutos en de- 
sarrollo. El tejido vascular de una raiz o tallo se llama, de forma 
colectiva, estela. La disposidon de la estela es variable, segtin la 
especie y el organo. En las angiospermas, la estela de la raiz to- 
ma la forma de un cilindro central solido, llamado cilindro vas¬ 
cular. En el tallo y las hojas* en cambio, la estela se dhide en fas- 
dculos vasculares, bandas fonnadas por xilema y floema. Tan- 
to el xilema como el floema estan compuestos por una variedad 
de tipos celulares, entre elks, cdlulas muy especializadas para el 
transporte. 

Ademas del tejido dermico y vascular, la planta posee un sis¬ 
tema de tejido fundamental. El tejido fundamental que se en- 
cuentra en el interior del Lejido vascular se denomina medula, y 
el que se localiza por fuera del tejido vascular es la corteza. Este 
sistema es mucho m&s que un tejido de relleno. En el se encuen- 
tim diversas celulas especializadas que cumplen distintas fun- 
clones, como almacenamiento, foLosintesis y sost£n. 

Tipos comuites de celulas vegetales 

A1 igual que todos los organismos pluricelulares, ks plamas 
poseen diferenciacion celular, esto es, sus celulas poseen una 
estruciura y funeibn especializadas. En las celulas vegetales, la 
diferenciacion a veces es evidente en el protoplast©, el conte- 
nido celular exclusive de la pared eelular. Por ejemplo* en al- 
gunas celulas vegetales, los protoplastos poseen cloroplastos, 
mientras que otros tipos de celulas vegetales carecen de cloro- 
plastos funcionales. Las modificaciones de la pared celular 
tambi£n cumplen una funeibn en la diferenciacibn de las c£iu- 
las vegetales, En la figura 35-9 se muestran algunos de los ti- 
pos principales de celulas vegetales: parenquima, coknquima, 
esclerenquima, celulas conductoras de agua del xilema y c£lu- 
ks conductoras de azticar del floema. Observe las adaptacio- 
nes estructurales que posibilitan la funeibn especifica de cada 
tipo. En ks figuras 6-9 y 6-28 se observan ks estructuras b&- 
sicas de ks celulas vegetales. 


Evakiacion de conceptos 


L ^De que modo el sistema de tejido vascular le permite a 
ks hojas y a las raices combinar sus funciones para 
mantener el crecimiento y desarrolio de toda la planta? 

2* Describa por lo menos ires especializactones de los 
brganos y de ks celulas de ks pkntas que constituyan 
adaptaciones a k vida en el medio terrestre. 

3* Describa el papel de cada sistema de tejidos en la hoja. 

W<mse respuestas en el Apindice A, 
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Las cdulas parenquimatosas maduras poseen paredes prim anas relativamente delgadas y flexibles 
y, en su mavoria, carecen de paredes secundarias (v£ase figura 6-28 para revisar las capas primaria 
y secundaria de las paredes celulares) El protoplasto. por lo general, posee una gran vacuola cen¬ 
tral Las celulas parenquimatosas, a menudo se represeman como celulas vegetales “tf picas' 1 , pucs 
son las menos especiaiizadas en su estructura. Estas celulas realizan la mayor parte de las funciones 
metabolicas de la planta, smtelizando y almacenando diversos producios org&mcos* Por ejemplo, la 
fotosintesis se realiza en los cloroplastos de las celulas parenquimatosas de la hoja. Algunas celulas 
parenquimatosas de los tallos y raices poseen plascidos incoloros que almaeenan almidbn. El tejido 
camoso de un fruto tipico esta compuesto, principalmente, por celulas parenquimatosas. La mayo- 
ria dc las celulas parenquimatosas mantienen la capacidad de dividirse y diferenciarse en otros tip os 
de celulas vegetales en condiriones especiales; por ejemplo, durante la reparactdn y el reemplazo de 
un organo tras un dano sufrido por la plama. En condidones de laboratorio es posible regenerar una 
planta completa a partir de una sola c£lula parenquimatosa. 



Celulas parenquimatosas con 

dorpplastos on una hoja de Efodea. 


CELULAS DEL COLENQUIMA 


Las celulas dd colenquima se agrupan en cadenas o en cilindros y ayudan a sostener las paries 
jbvenes de los brotes de la planta. Las celulas del colenquima poseen paredes primarias mas grue- 
sas que las celulas del parenquima, aunque su grosor no es uni forme. Los tallos jOvenes y los pe- 
ciolos a menudo poseen cadenas de celulas de colenquima por debajo de la epidermis (por ejem¬ 
plo, las “cuerdas" del tallo del apio). Las celulas dd colenquima carecen de paredes secundarias y 
sus paredes primarias no poseen lignirn, una sustancia que produce endurecimiento. Por lo ranto, 
constituyen sost£n llexible sin restringir el creu miento. En la madurez funcional, las celulas del co¬ 
lenquima son edulas vivas y flexibles, y se alargan junto con los tallos y hojas que sostienen -a di- 
feiencia de las celulas del esclerenquima-, a las que nos referimos a contimiacidn. 



Cdlulas oarenauimatosas de la eorteza 


Celulas de colenquima (en la eorteza de 
Sambucus (sauco) las paredes celulares e$t£n 
ten Idas de rojo) 


CELULAS DEL ESCLERENQUIMA 




Las celulas del esclerenquima son mucho mas rigid as que las cdulas del 
colenquima. Tambkn fundonan como elementos de sost£n en la planta, 
pero poseen paredes secundarias mas gruesas, por lo general, fortificadas 
con lignina. Las celulas del esclerenquima maduras no pueden atargarse, y 
se encuentran en zonas de la planta en las que se detuvo d crecimiento en 
longiLud. Las celulas esderenquimatieas esian tan especiaiizadas para el 
sosten que muchas de dlas son celulas muerias en la madurez funcional pe¬ 
rn, antes de morir, estas celulas producen paredes secundarias. Las paredes 
rigidas quedan como “esquefeto" que sostiene a la planta. en algunos casos, 
durante cientos de anos. En las zonas de la planta que corrtintian elongan- 
dose, las paredes secundarias del esclerenquima inmaduro se deposkan de 
manera irregular en forma de espiral o de anillos. Estas formas de engross- 
mietiLo de la pared celular permken que esta se estire como un resorte al 
alargarse la celula. 

Existen dos tipos de celulas escierenquimaticas, llamadas esclereidas y fibras. que se espedalizan en 
el apoyo y forrifkadon de la planta. Las esclereidas, mas cortas que las fibras y de forma irregular, po¬ 
seen paredes secundarias lignificadas, muy gruesas Las esckreidas son las que k dan la dureza a la 
cascara de la nuez y a los carozos de las semi I las, y la textura arenosa a las peras. Las fibras. dispues- 
tas, por lo general en filamentos, son largas, delgadas y fusiformes. Algunas fibras tienen use comer- 
dab como las fibras de c£namo para hacer sogas y las fibras de lino para los tejidos. 


5 gm 


Esclereidas en una pera 


35^ 


Eibras (carte transversal de un arbol de f resno) 
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CELULAS CONDUCTORAS DE AGUA DEL XILEMA 



dos tipos de cdulas conductoras de agua, las traqueidas y los demen- 
10 s vasculares, son cdlulas tubulares alargadas, muertas en su madurez 
'imdonai Las traqueidas se eneuentran en el xilema de todas las plantas 
usvulares. AdeiMs de traqueidas, la mayoria de las angiospermas, algunas 
^mnospcrmas y ciertas p lamas vasculares sin semillas, poseen elementos 
asculares, Cuando el protoplasm de una traqueida o de on elemento vas- 
rukr se desmtegra, las paredes celulares gruesas de la edula permanecen, 
y ioTmtiEL un conducto muerto per el que circula el agua. Las paredes se- 
rundarias de las traqueidas y de los elementos vasculares a menudo son in- 
-Tiumpidas por hoyuelos, regiones mas deigadas en las que solo hay pa¬ 
redes primarias (v£ase figura 6-28 para una revision de las paredes prima¬ 
ry y secundaria! A travgs de estas regiones, el agua puede migrar en di- 
reccidn lateral entre cfclulas vecinas. 

las traqueidas son eelulas largas y deigadas con extremes fusiFonnes. El 
agua pasa de una celula a otra principalmerue por medio de las punmacio- 
nes. donde no tiene que atvavesar las paredes secundarias gruesas. Las pa- 
-_dcs secundarias de las traqueidas poseen ligmna, y son mas rigidas. Esto 
. Eta que se colapsen por la presiOn del agua y a su vez aporta sosten. 
los elementos de los vasos, por lo general, son mas anchos, mas cortos y 
dz pared mas delgada, y no tienen la forma de huso tipica de las traquei- 
ias. Se alinean uniendo sus extremes y forman microcanales largos cono- 
_mos come vasos Las paredes de los extremes de los elementos vasonla- 
res poseen perforaciones, que permiten que el agua pasc con libenad a ira- 
es de los vasos. 


Traqueidas 


Traqueidas y vasos 


Elementos 

vasculares 


Elementos vasculares 
con paredes terminates 
parcialmente perforadas 


Traqueidas 




CELULAS CONDUCTORAS DE AZUCARES DEL FLOEMA 


A diferenda de las cdulas conductoras de agua, las eelulas conductoras de 
trocar del floema son eelulas vivas en su madurez Funcional. En las plart- 
s . a senates sin semillas y en las gimnospermas, los azucares y otros nu- 
nemeS organicos se transport an a traves de eelulas largas y delgadas lk- 
“-■aas c£luks cribosas. En d floema de las angiospermas, estos nuLrieni.es 
se iransportan por medio de tubos eribosos, fermados por cadenas de c£- 
- Ikmadas miembros del lubo, criboso. 

— - miembros del tubo criboso son eelulas vivas que care- 
. “ de nudeo, de ribosomasy de vacuola distinguible. Es- 
_ lisminucibn del contenido celular permke que los nu- 
-cmes atraviesen la celula con fadlidad. Las paredes ter- 
—nales entre los miembros del tubo criboso, llamadas pla- 
:j cribosa, poseen porosque facilhan el paso de liquido de 
-u celula a otra a lo largo del tubo criboso, A los lados de 
zda miembro del tubo criboso hay una celula no cortduc- 
ra ilamada celula aeompanante, conectada con la celula 
;:; tubo criboso por numerosos canales, los plasmodesmos 
rase figura 6-8), E! nudeo v los ribosoirtas de las cdulas 
_ompafiam.es pueden semr no solo a la propia celula sino 
_rmbien a las eelulas adyacentes del tubo criboso. En algu- 
"Ui plantas, las eelulas acompanantes de las hojas tambien 
. v-jdan a cargar los azucares en los miembros de tubo cri- 
. que luego los rransportan hada otras zonas de la 
clam a. 


Miembros del tubo 
criboso: vista 
longitudinal 


Cdulas 


Miembros del tubo criboso: 
vista longitudinal 


30 


i in 


nr i 


acompanantes 


Miembros 
del tubo 
criboso 


Nudeo 

Citoplasma 

Celula 

acompa- 

nante 


Placa cribosa con poros 
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Los meristemas generan celulas que 
dan origen a nuevos organos 

Hasta ahora hemos visto la estructura y la disposicitin de los 
tejidos y celulas vegetales tn organos maduros. Pero ^como se 
origina esta organizadon? Una diferenda importante entre las 
plantas y la mayoria de los animales es que el crecimiento vege¬ 
tal no se Irmita al periodo embrionario o juvemL En las plantas, 
el crecimiento continua durante toda la vida, lo que se denomi- 
na ereciiniento indeierminado. En todo memento, una planta 
tipica posee drganos embrionarios, organos en desarrollo y orga¬ 
nos maduros. Excepto en los periodos de lateneia, casi todas las 
plantas crecen de forma continua. En cambio, la mayoria de los 
animales y algunos organos de las plantas, como las hojas, tienen 
un crecimiento determinado; esto es, el crecimiento cesa una 
vez que alcanzan cierio tamario. 

A pesar de que su crecimiento contintia a lo largo de toda la 
vlda, las plantas tambien mueren. En funcion de la longitud de 
su dclo de vida, las plantas con flores pueden ser anuales, biena- 
les o perennes. Las plantas anuales completan su ciclo de vida 
-germin adorn floracion, production de semillas y muerte- en 
un ario o en periodos mas breves. Muchas flores silvestres son 
anuales, al igual que los cultivos de alimentos mas importantes, 
como los granos de cereal y las legumbres. Las plantas bienales, 
por lo general, viven dos arios, y casi siempre poseen una tempo- 
rada de frio (invierno) entre el crecimiento vegetativo (primera 
temporada primavera/verano) y la noracion (segunda temporada 
primavera/verano). La remolacha y la zanahoria son bienales, pe¬ 
ro rara vez se dejan en el suelo hasta la Roracion/ Las plantas pe- 


rennes, como los irboles, arbustos y algunos tipos de grarmne- 
as, viven muchos anos. Se cree que un tipo de hierba bufalo de 
las llanuras de America del Norte crece desde hace 10 000 anos, 
a partir de semillas que brotaron al final de la ultima era glacial 
Por lo general, la planta perenne no muere por su edad avanza- 
da, sino debido a una infeccidn o algtin efecto ambiental adver¬ 
se, como el fuego o la sequia intensa. 

Las plantas tienen un crecimiento indeterminado, pues sus te¬ 
jidos embrionarios, llamados meristemas, son perpetuos. Exis- 
ten dos tipos principales: meristemas apicales y meristemas late¬ 
rals. Los meristemas apicales, ubicados en los extremes de las 
raices y en los brotes, proporcionan celulas adicionales que 1e 
permiten a la planta crecer en longitud, en un proeeso llamado 
crecimiento primario. El crecimiento primario le permite a la 
raiz extenderse a trav£$ del suelo y a los brotes aumentar su ex- 
posicion a la luz y al C0 2 . En las plantas herb&ceas (no lenosas)* 
el crecimiento primario produce casi la totalidad del cuerpo de la 
planta. En cambio, en las plantas lenosas, el crecimiento se pro¬ 
duce aumentando la drcunferencia en laszonas de los tat los y las 
raices donde ha cesado el crecimiento primario. Este aumento 
del grosor, llamado crecimiento secundario, se produce por la 
aetividad de los meristemas laterales, llamados cambium vas¬ 
cular y cambium de corcho. Estos cilindros de celulas en division 
se extienden a lo largo de las raices y de los tallos (fig. 35-10). 
El cambium vascular a porta capas de tejido vascular llamadas 
xilema secundario (madera) y floema secundario, El cambium 
de corcho reemplaza a la epidermis por peridermis, que es mas 
gruesa y rigida. 

En las celulas del meristema, la division celular es frecueme y 
se generan celulas adicionales. Algunos productos de esta divi¬ 
sion quedan en el meristema y producen nuevas celulas, mien- 
tras que otros sufren diferenciacion y se incorporan a los tejidos 
y organos de la planta en crecimiento. Las celulas que quedan co- 
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A Fig. 35-10. Panorama general del crecimiento primario y secundario. 
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mo fuente de nuevas celulas se denominan ini dales Las cel u las 
r.uevas desplazadas del meristema, llamadas derivadas, comi- 
nuan su division hasta que las celulas a las que dan origen se es~ 
pedalizan en los tejidos en desarrollo. 

En las piantas lenosas, el crecimiento primario y secundario es 
simuldneo, pero ocurre en distinias zonas. Cada temporada, en 
la zona de los meristemas apicales se producen ext ensi ones jove- 
nes de las raices y de los brotes por crecimiento primario, niien- 
:ras que los meristemas laterales producen crecimiento secunda¬ 
ria que aumenta el grosor y fortalece las partes m£s antiguas de 
la planta (fig, 35-11). Las regiones mas antiguas, como la base 
del troneo de un &rbol s tienen la mayor acumulaeion de tejidos 
producidos por crecimiento secundario. 


Eva I ua cion de conceptos 


1. Las celulas de las capas inferiores de nuestra piel se divi- 
den y reemplazart a las celulas muertas que se despren- 
den de la superficie. ^Por qu£ no seria valtdo comparer 
estas regiones de division celular con el meristema de 
una planta? 

2, Compare los tipos de crecimiento originados en los me- 
ristemas apicales y laterales. 


Vianse ks respues tas en el Apindice A. 
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Concepto 


El crecimiento primario 
aumenta la longitud de las 
raices y de los brotes 

El crecimiento primario produce el cuerpo prima¬ 
rio de la planta, las partes del sistema radicular y de 
los brotes producidos por los meristemas apicales. En 
us piantas herbaceas, el cuerpo primario de la planta 
:asi siempre es la planta completa. En las piantas lerio- 
sas, se compone solo de las partes mas jdvenes de la 
planta, que atin no se ban convenido en lenosas. Los 
meristemas apicales aumentan la longitud de las raices 
de los brotes, pero existed diferencias en el creci¬ 
miento primario entre estos dos sistemas. 

Crecimiento primario de las raices 

El extrema de la raiz est£ cubierio por una cofia de 
la raiz, similar a un dedal, que protege al delicado me- 
~ sterna apical a medida que la ralz se abre paso a tra- 
es del suelo abrasivo durante el crecimiento primario. 
La cofia tambibn secrets una cubierta de polisacaiidos 
: ue lubrica el suelo alrededor del extreme de k raiz. El 
crecimiento se produce en la zona contigua al extremo 
de la raiz, en ires zonas de celulas en estadios sucesivos 
de crecimiento primario. Si nos alejamos del extremo 
de la raiz, encontramos las zonas de division, alarga- 
miento y maduracibn celular (fig, 35-12). 
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▲ Fig. 35-12. Crecimiento primario de una raiz. En ei diagrams y en la microfo- 
tograffa Optica se muestra el extremo de la raiz de una planta de cebolla. La mitosis 
se concentre en la zona de division celular donde se ubica el meristema apical y sus 
productos in mediates. El meristema apical mantiene tambien a la cofia de la rafz, ge- 
nerando nuevas cblulas que reemplazan a las celulas que se desprenden. La mayor 
parte del crecimiento en longitud de la rafz se concentre en fa zona de elongacion. 
Las eGlulas adqureren la madurez funrional en la zona de maduradbn, No existen If- 
mites nfttdos entre las distintas zonas. 
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No existen tfmites netos entre las tres zonas de celulas. La zona 
de division celular iriduye el meristema apical de la raiz y sus de- 
rivados. En esta region se producen nuevas celulas de la raiz, entre 
ellas, las celulas de la cofia. En la zona de elongation, las ctiulas 
de la raiz se alargan, en algunos casos, hasta mas de drez veces su 
longitud original La elongation celular es la principal responsable 
de la extensidn de la raiz en el suelo. Miemras tan to, el meristema 
apical de la raiz agrega celulas al extreme joven de la zona de elon¬ 
gation, Muchas celulas de la raiz comienzan a especializarse en su 
estruciura y funcion incluso antes de terminar su crecimienio en 
longiLud. En la zona de maduracibn, las celulas completan su di- 
ferenciacion y alcanzan la madurez funcional. 

El crecimiento primario de las raices produce la epidermis, el re- 
jido fundamental y el tejido vascular, En las mkrofotografias opti¬ 
cas de la figura 35-13 se observan los tres sistemas de tejidos pri¬ 
maries en un corte transversal de la raiz joven de una planta eudi- 
cotiledonea (Rflmmatfu% botbn de oro) y de una monocotiledonea 
(Zea, ma!z), El agua y los minerales absorbidos del suelo deben pe- 


netrar a traves de la epidermic una capa unica de celulas que cubie 
la raiz. Los pelos radiculares aumentan el proceso de absorcion, al 
aumentar la superficie de las celulas de la epidermis. 

En la mayoria de las raices, la estela es un cilindro vascular, un 
nucleo central soldo de xilema y floema (vbase figura 35-13a), El 
xilema se irradia desde el centre en dos o m£s rayos, y en los espa- 
cios contemdos entre los rayos se ubica el floema. En muchas rai- 
ces monocotiledoneas, el tejido vascular esta formado por un mi- 
cleo central de ctiulas parenquimatosas rodeado de anillos aitema- 
dos de xilema y floema (vease figura 35-13b). La region central mu¬ 
chas veces se denomina meduia, pero no debe confundirse con la 
rnedula de los tallos, que es tejido fundamental, 

El tejido fundamental de las raices, formado, sobre todo, por 
celulas parenquimatosas, Hena la corteza, la zona ubicada entre 
el cilindro vascular y la epidermis. Las celulas del tejido funda¬ 
mental almacenan nutrientes organicos y sus membranas plas- 
maiicas absorben minerales desde la solution del suelo. La capa 
mas interna de la corteza se llama endodermis, un cilindro de 



Endodermis 


Xilema 


Floema 


100 pm 

(a) Corte transversal de una raiz tlpica. En las 

raices de las gimnospermas y de las eudicotiledbneas 
tipicas, y en algunas monocotiledbneas, la estela es 
un cilindro vascular formado por un nucleo lob u I ado 
de xilema y zonas de floema entre los Ibbulos. 
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(b) Corte transversal de una raiz con parenquima en su 
centra* La estefa en muchas rafees monocotileddneas es 
un cilindro vascular con un nucleo de parenquima rodeado 
por un anillo de xilema y floema alternados. 


Referentias 

Dermico 

Fundamental 


Vascular 


A. Fig* 35-13. Organization del tejido primario en las raices jovenes. En 

(a) y (b) se muestran los tres sistemas de tejido primario de la raiz de la plan¬ 
ta de Ranunculus (botbn de oro) y de Zea (maiz), en forma respectiva, N6te- 
se que la raiz del botdn de oro posee un nucleo central de xilema y floema, 
mlentras que la rafz del maiz posee un nudeo de ctiulas parenquimatosas, Es- 
tos son los dos patrones basicos de organizatibn de la raiz, que presentan mu¬ 
chas variaciones en las distintas especies vegetales (todas son im^genes de 
MO). 
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*■ -ig. 35-14* Formaddn de una raiz 

steral. La raiz lateral se origtna en el pe- 
c do, la capa m£s externa del dlindro 
=jlar de la raiz, y crece a trav£s de la 
;: ~eza y la epidermis. En esta serfe de mi- 
: :^oiografias se observe la rafz original 
e- jn corte transversal, y la raiz lateral en 
-r :orte longitudinal. 


cna sola cduk de espesor que for- 
zza el limite con el dlindro vascu- 
Z7 En el capilulo 36 veremos co- 
: la endodermis cotistiruye una 
^-rera selectiva que regula el paso 
. siistandas desde la solucion del 
. -do hacia el cilindro vascular. 

Las raices laterales se originan 
. peridclo, la capa de cdulas 
externa del dlindro vascular 
ease figura 35-13). Una raiz late- 
se alarga y se abre camirto a tra- 
.f de la corteza y la epidermis 
jsta que emerge de la raiz estable- 
da (fig. 35-14). No puede origi- 
■^"se cerca de la superficie de la 
“Lz* pues debe mantenerse en con- 
_-770 con el cilindro vascular de la 
tziz establecida como pane del sis- 
fna de tejido vascular cominuo, 

Crecimiento primario 
de los brotes 




El menstema apical de los brotes es una masa de celulas en di- 
Tsion en forma de ctipuk, situada en el extremo de la yema tcr- 
- =nal (fig. 35 - 15 ). Las hojas se originan como primordios de 
zo]as, que son proyecciones digitiformes a los lados del meriste- 
m apical. Las yemas axilares se desarrollan a partir de islas de 
.Lulas meristemaiicas que deja el menstema apical en las bases 
i: ios primordios de las hojas, Luego, las yemas axilares pueden 
-nnar brotes late rales (vease la figura 35-2). 

En una yema T los primordios de hojas estan amontonados, 
7 _es los internudos son muy cones. La mayor parte del alarga- 
memo real de los brotes se produce gracias al crecimiento en 
cngnud de internudos mas antiguos ubicados por debajo del ex- 
nmo del brote. Este crecimiento se debe tanto a la division ce- 

77 como al alargamiento celular en el internudo. Algunas plan- 
_r entre ellas las grammeas, poseen regiones meristematicas, 11a- 
“ndas meristemas intercalates, en la base de cada hoja, y pueden 
ilzrgarse en toda la extension del brote. For ello, el cesped puede 
_ "tmuar su crecimiento despues de ser cortado. 


Organisation risiilar de fos nil los 

La epidermis cubre a los tallos como parte del sistema de tejido 
Lermico continue. El tejido vascular se extiende a lo largo del tallo 
lasciculos vasculares. A diferencia de las raices laterales, que se 
-ginan en el tejido vascular en la profundidad de la raiz (vease fi- 
-777 35-14), los brotes laterales se generan en yemas axilares pree- 
uiientes sobre la superficie del tallo (vease figura 35-15). Los haces 
7 sen lares del tallo convergen con el cilindro vascular de la raiz en 
_na zona de transition situada cerca de la superficie del suelo. 
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4 Fig. 33-15. Yema terminal y crecimiento primario de un brote* 

Los primordios de las hojas se originan en los flancos de la cupula api¬ 
cal. Este es un corte longitudinal del extremo de un brote de Coleus 
(MO). 
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En las gimnospermas y cn la mayoria de las eudicotiledoneas, 
el tejido vascular esiA formado por fascicules vasculares dispues- 
tos en forma de anillo (fig. 35-16a) En cada fascicule vascular, 
el xilema se orienta hacia la medula y el floema, faacia la corteza. 
En la mayoria de los tallos de las monocotiledoneas, los haces no 
forman un anillo, sino que esian disperses en todo el tejido fun¬ 
damental (fig. 3 5-16b). En los tallos de monocotiledoneas y eu¬ 
dicotiledoneas, el tejido fundamental esta formado, sobre todo, 
por parenquima pero, en muchos casos, las celulas del colenqui- 
ma t ubicadas por debajo de la epidermis, fortifican al tallo, Las 
celulas del esclerenquima, en especial, las celulas fibrosas de los 
fascicules vasculares, tambien proporcionan apoyo. 

Orgaiiiz*icitHi tisular de las hojas 

En la figura 35-17 se muestra la estructura de una hoja. La 
barrera epidermica esta imerrumpida por los estomas, que per- 
miten el intercam bio de C0 2 entre el aire y las celulas fotosinte- 
ticas de la hoja, El termino cstoma se puede referir solo a los po- 
ros o a todo el complejo estomatico formado por un pom rodea- 
do de dos celulas guardianas, que regulan la apertura y el cie- 
rre del poro Ademas de regular el intercambio de C0 2s los esto- 
mas son el sitio principal de la perdida de agua por evaporadon, 
como veremos en el capitulo 36, 

El tejido fundamental esta encerrado entre la epidermis supe¬ 
rior e inferior, en una zona llamada mesofilo (del griego mesas, 
medio, y phyll, hoja). El mesofilo esta formado, sobre todo, por 
celulas del parenquima especializadas en la fotosintesis. Las ho¬ 
jas de muchas eudicotileddneas poseen dos zonas diferenciadas: 
el mesofilo en empalizada y el mesofilo esponjoso. El mesOfiio 
eri empalizada, o parimquima en empalizada, esta formado por 
una o mas capas de cdulas alargadas situadas en la parte supe¬ 


rior de la hoja, El mesofilo esponjoso, llamado tambien paren¬ 
quima esponjoso, se enenentra por debajo del mesofilo en empa¬ 
lizada. Estas celulas estan separadas entre si por espacios de aire 
en los que circula C0 2 y oxigeno, que tambien llega a la zona en 
empalizada. Los espacios aereos son mas grandes en las zonas 
cercanas a los estomas, donde se produce el intercambio de ga¬ 
ses con el aire exterior. 

El tejido vascular de cada hoja se continua con el tejido vas¬ 
cular del tallo. El trazo de la hoja es un pequeno haz vascular 
que se extiende desde el tallo a trav£s del peciolo y se introduce 
en la hoja. Las venas son los haces vasculares de la hoja, que se 
subdividen de forma repetida y se ramifican por medio del me- 
sdfilo. A traves de esta red, el tejido fotosintetico entra en contac- 
to con el xilema, del que recibe agua v minerales, y con el Coe- 
ma, donde vierte los azdeares y otras sustancias organicas para 
que sean transportadas a otras partes de la planta. La estructura 
vascular funciona tambien como un esqueleto, que le da forma a 
la hoja. Cada vena esta cubierta por una vaina fascicular protec- 
tora, formada por una o mas capas de celulas, por lo general, pa- 
renquimatosas. 


Evaluation de conceptos 


1. Describa en que se difereneia la ramification de las raices 
de la ramification de los brotes. 

2. Compare el cretirmento primaiio en las raices y en los 
brotes. 

3. Describa las funtiones de los haces vasculares de las hojas. 

Veanse las respuestas en el Apgndice A. 
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(a) Tallo de una eudicotiledonea. Tailo de una 

eudicotifeddnea (girasol), con fasciculos vasculares que 
forman un anillo. El tejido fundamental de la parte interna se 
llama m£dula, y el tejido fundamental de la parte externa se 
llama corteza (MO de corte transversal.) 


(b) Tallo de una monocotiledonea. Tallo de una 

monocotileddnea (mafz) en fasciculos vasculares disperses en el 
tejido b^sico. En esta disposlci6n H el tejido fundamental no est^ 
dividido en m£dula y corteza (MO de corte transversal.) 


A Fig. 35-16. Organization de los tejidos primaries en un tallo joven. 
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(c) Corte transversal de una hoja de lila 
{Syringa) (MO) 


Concepto 


El crecimiento secundario aumenta 
el grosor de los talios y de las raices 
en las plantas lenosas 

El crecimienio secundario, crecimiento en grosor producido 
per los meristemas laterales, se produce en los tallos y en las rari 
:es de las plantas lenosas, pero rara vez en las hojas. El cuerpo 
-ecundario de la planta esta formado por tejidos producidos 
por el cambium vascular y por el cambium de corcho. El cam- 
rium vascular agrega xilema secundario (madera) y floema se- 
cundario* El cambium de corcho produce una cubierta gruesa y 
: busta formada, ante todo, por celulas de corcho. 

El crecimiento primario y secundario se producen de forma 
f.mulianea pero en distintas regiones. Mientras el meristema api¬ 
cal de un tallo o una raiz se alarga por crecimiento primario, en 
us zonas en las que se detuvo el crecimiento primario comienza 
el crecimiento secundario, que ocurre en todas las especies de 
gimnospennas y en muchas plantas eudicotileddneas, en las re- 
pones mas antiguas de la planta. En las plantas monocotiledb- 
neas, el crecimiento secundario es mas raro. El proceso es simi- 
z: en el tallo y en la raiz, que tendran la misma apariencia des¬ 


pues de un crecimiento secundario extenso. En la figura 35-18 
se resume el crecimiento en un tallo lertoso. 

Cambium vascular y tejido vascular secundario 

El cambium vascular es un cilindro de celulas meristem&ticas 
de una sola cdula de espesor. Aumenta la circunferencia y forma 
capas sucesivas de xilema secundario en su interior y floema se¬ 
cundario en su parte exte rna, de manera que ca d a capa tiene un 
diametro mayor que la capa anterior (v£ase figura 35-18). De es- 
te modo, aumentan el grosor de la raiz o del tallo. 

El cambium vascular se desarrolla a partir de celulas indife- 
renciadas y de celulas del par£nquima que recuperan la capaci- 
dad de dividirse. En el tallo de una gimnosperma o de una plan¬ 
ta eudicotiledonea tipica, el cambium vascular se forma en una 
capa situada entre el xilema primario y el floema primario de ca- 
da fasciculo vascular y en el tejido fundamental ubieado entre ios 
fasciculos. Las bandas meristematicas ubicadas dentro y entre los 
fascicules vasculares se unen y forman un cilindro continue de 
celulas en division. En la raiz de las gimnospermas y de las eudi- 
cotiledoneas lenosas, el cambium vascular se forma en segmen- 
tos entre el floema primario, los lobules del xilema primario y el 
periciclo y, por ultimo, se convierte en cilindro. 

En un corte transversal, el cambium vascular es un anillo en 
el que se intercalan regiones de celulas llamadas iniciales fusifor- 
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En la parte mas joven del tallo podemos 
ver el cuerpo primario de la planta, 
formado per el meristema apical durante 
el crecimiento primario. El cambium 
vascular comienza a desarrollarse. 

’ A medida que el crecimiento primario conti¬ 
nue alargando el tallo, la pord6n del tallo for- 
mada m^s temprano durante ese mismo aho 
comienza su crecimiento secundario. Esta por¬ 
tion aumenta $u drcunferencia a medida que 
I os inic tales fusi formes del cambium vascular 
forman el xilema secundario en la parte inter¬ 
na y el floema secundario en la parte externa. 

0 Los iniciales radicales del cambium vascular 
dan origen a I os ray os del xilema y del floema. 

Al aumentar el diametro del cambium 
vascular, el floema secundario y otros tejidos 
extern os al cambium no pueden seguir el 
ritmo de la expansidn, pues las c§lulas dejan 
de dividirse. En consecuencia, estos tejidos, 
incluyendo la epidermis, se rompen. A partir 
de las celulas del par^nquima en la corteza 
se desarrolla un meristema lateral 
secundario, el cambium de corcho. El 
cambium de corcho produce celulas de 
corcho, que reemplazan a ia epidermis, 

© En el segundo aho del crecimiento 

secundario, el cambium vascular se agrega al 
xilema y al floema secundarios, y el cambium 
de corcho produce corcho. 

? A medida que continua aumentando et 
diametro del tallo, los tejidos externos a I 
cambium de corcho se rompen y se 
desprenden del tallo. 

El cambium de corcho se sigue generando 
en capas progresivas mas profundas de la 
corteza. Cuando no queda nada de la corteza 
original, et cambium de corcho se desarrolla a 
partir de celulas parenquimatosas en el floema 
secundario. 


: Cada cambium de corcho y los tejidos produ- 
cidos por §1 forman una capa de peridermo. 

7 La corteza estS formada por todos los 
tejidos externos a I cambium vascular. 


A Fig* 35-18. Crecimiento primario y secun¬ 
dario de un tallo, Podemos observar el pragre- 
so del crecimiento secundario al examinar los 
cortes de secuendas de zonas mas antiguas del 
tallo (si observamos la regidn m^s joven, cerca- 
na al £pice, durante los prbximos tres ahos, ve- 
riamos los mismos cambios). 
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Cambium vascular 



=) Tipos de division celular* Una c£luia initial se 
puede dtvidir en forma transversal y formar dos 
nidales de cambium (C) o en forma radial y 
'ormar otra c£lula initial y una cblula de 
sterna (X) o de floema (P). 


: ^cumulation de crecimiento secundario. En esfe dibujo se 
muestra el agregado alternative de xilema y floema pero, en 
^alidad, una celula initial de cambium produce mutho m£s xilema. 

A Fig, 35-19. Division celular en el cambium vascular. 


"~es e iniciales radiales. A1 dividirse estas eelulas initiates, au- 
—entail la circunferencia del cambium y agregan xilema secun- 
_zno a la parte interna del cambium y floema secundario a la 
pane externa (fig. 35-19). Las eelulas iniciales fusi formes pro- 

- ten eelulas alargadas como las traqueidas, los elementos de va- 

: las fibras del xilema, y producen tambien mienibros del tu- 

• :riboso, eelulas acompahantes, parenquima y fibras del floe- 
“u Poseen extremos fusiformes y se orieman paralelas al eje del 

" o de la raiz. Las eelulas iniciales radiates, mas cortas y per- 
rendiculares al eje del tallo o de la raiz, producen rayos vascula- 
:’:las radiates, formadas, sobre todo, por eelulas parenquima- 
:osas- Los rayos vasculares son vias vivientes que transportan 
y nutrientes entre el xilema secundario y el floema secun- 
z^no. Tambien almacenan almidon y otros nutrientes organicos. 
lu portion de un rayo vascular que se situa en el xilema secun- 
xano se conoce como rayo del xilema. La porcion ubicada en el 
l>:ma secundario se denomina rayo del floema. 

A medida que continua el crecimiento secundario a traves de 
s arios, se acumulan capas de xilema secundario (madera) for- 
_ udzs por traqueidas, elememos vasculares y fibras {vease figu- 
n 35-9), Las gimnospermas poseen traqueidas, mientras que las 
ir.giospermas poseen traqueidas y elementos vasculares. Ambos 
30S de eelulas son eelulas muertas en la madurez funciona! y 
” seen paredes gruesas lignificadas que confieren dureza y fuer- 

— a ia madera. Las traqueidas y los elementos vasculares que se 
iifarrollan al comenzar la epoca de crecimiento, tiplco al co¬ 
ni enzo de la primavera, se conocen como madera temprana y 

-men diametros relativamente grandes y paredes celulares del- 
rmss (vease figura 35-18b). Esta estructura maximiza el trans- 
: : ne de agua hacia las hojas nuevas en expansion. Las traquei- 
y los elementos vasculares que se producen mas tarde, du- 
\m:e el verano o a comienzos del otorio, se conocen como ma¬ 
il ra tardia. Son eelulas de paredes gruesas que no transportan 
zma agua pero aportan mayor soporte que las eelulas tempranas 
-r paredes delgadas. 


En zonas templadas, el crecimiento secundario de las plantas 
perennes se interrumpe cada afio, pues el cambium vascular en- 
tra en un estado de latencia durante los meses de inviemo. Al 
reanudarse el crecimiento en la primavera siguiente se forma un 
anillo en el Lmite entre las eelulas grandes de la nueva madera 
temprana y las eelulas pequenas de la madera tardia de la tempo- 
rada de crecimiento anterior, que se puede distinguir en un car¬ 
te transversal de la mayoria de los troncos y ralces de los £rbotes. 
Por lo tanto, podemos estimar la edad de un arbol si contamos 
sus an ill os anuales. Los anil los pueden tener dife rentes grosores, 
que reflejan la cantidad de crecimiento de cada estacibn. 

A medida que un arbol o un arbusto lerioso envejeee, las ca¬ 
pas mas antiguas de xilema secundario dejan de transportar agua 
y minerales (savia del xilema). Esas capas se denominan dura¬ 
men, y se ubican cerca del centra del tallo o de la raiz (fig. 35- 
20 ). Las capas mas externas aun transportan savia del xilema y 
se denominan albura. Esto le permite a un arbol grande sobrevi- 
vir, aunque el centra de su tronco sea hueco. Cada nueva capa de 
xilema secundario posee una circunferencia mayor; por lo tanto, 
el crecimiento secundario le permite al xilema transportar mas 
savia cada ano y abastecer a mayor cantidad de hojas. El dura¬ 
men, por lo general, es mas oscuro que la albura debido a la pre¬ 
sence de resina y otros compuestos que obstruyen las cavidades 
celulares y ayudan a proteger la parte central del arbol del ataque 
de bongos y de insectos perforadores de la madera. 

Solo el floema secundario mas joven, cerca.no al cambium vas¬ 
cular, funciona en el transporte de azucar. Al aumeniar la circurt- 
ferencia de un tallo o de una raiz, el floema secundario, mas an¬ 
ti guo, se desprende, Por esto, el floema secundario no se acumu- 
la de forma tan extensa como el xilema secundario. 

Cambium de corcho y production del peridermo 

Durante las primeras etapas del crecimiento secundario, la 
epidermis se empuja hacia fuera, y se divide, se seca y se des¬ 
prende del tallo o de la raiz. Es reemplazada por dos tejidos pro- 
ducidos por el primer cambium de corcho, originados en la cor- 
teza externa del tallo (v£ase figura 35-18a) y en la capa externa 
del periddo en las rafees. Un tejido, llamado fdodermo , es una 
capa fina de eelulas parenquimatosas que se Forman hacia el in- 
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tenor del cambium de corcho. El otro tejido esta fomiado por ch¬ 
inks de corcho que se acumukn hacia el exterior del cambium 
de corcho. A medida que las celulas de corcho maduran, deposi- 
tan una sustancia c£rea Ikmada suberma en sus paredes y mue- 
ren. El tejido de corcho funciona como una barrera que ayuda a 
proteger al tallo y a la ralz de la perdida de agua, del dario ftsico 
y de la accion de paLogenos. El cambium de corcho y los tejidos 
que este produce incluyen una capa de peridermo, 

has celulas de corcho poseen suberina y estan compactadas, 
por lo que casi todo el peridermo es impermeable al agua y a los 
gases, a diferencia de la epidermis. Por lo tanto, en la mayoria de 
las plantas, la absorcidn de agua y minerales se produce, sobre 
todo, en las partes mas jovenes de la raiz, los pelos de la raiz. Las 
partes mas antiguas sirven para fijar la planta al suelo y para 
transporiar agua y solutos entre las raices y los brotes. Sobre el 
peridermo se observan puntos disperses, pequerias areas eleva- 
das llamadas leniieelas, en las que las celulas de corcho estan 
mas espaciadas. Estas zonas permiten el intercambio de gases en¬ 
tre las celulas vivas dd tallo o de la raiz y el aire exterior. 

A diferencia del cambium vascular, las celulas del cambium 
de corcho no se dividen; por lo tanto T no aumenta su circunfe- 
rencia. El engrosamiento del tallo o de la ralz separa al primer 
cambium de corcho, que pierde su actividad meristematiea y se 
diferencia en celulas de corcho. Se forma un nuevo cambium de 
corcho hacia el Interior, que da origen a una nueva capa de peri- 
denno. A medida que este proceso continua, las capas de peri- 
dermo mas antiguas se desprenden, como se puede observar en 
la corteza de los troncos de los arboles. 

La corteza no es solo la cubiena externa proiectora del taLlo o 
de la raiz de una planta leriosa. La corteza se compone de lodes 
los tejidos extemos al cambium vascular. De adentro hacia fuera, 
esta compuesta por el floema secundario (producido por el cam¬ 
bium vascular), el peridermo mas reciente y todas las capas mas 
antiguas de peridermo (vease figura 35-20). 


Eva iua cion dc conccptos 


1. 5e haee una marca en un &rbol a 2 m de su base. Si el 
arbol tiene 10 m de altura y se alarga 1 m por ano, id. 
que altura estam la marca despues de 10 arios? 

2. Un &rbol puede sobrevivir incluso aunque se cave un 
tCmel en su centre. Sin embargo, si se le quita un anillo 
com pie to de la corteza que cubre e! tronco Cun proceso 
que se denomina anillado), el arbol inuere. 

Explique por qu£. 

Vianse las respuestas en el Ap&ridke A. 


Con cep to 


El cuerpo de la planta se forma 
por crecimiento, morfogenesis 
y diferencia cion 

Hasta este momento hemos desetito el desarrollo del cuerpo 
de la planta a partir de los meristetnas. Nos ocuparemos ahora de 
los mecanismos que participan en los procesos de crecimiento y 
desarrollo de la planta. 


Tomemos como ejemplo una xnaleza anual tipica. Puede estar 
formada por miles de millones de celulas, algunas grandes, otras 
mas pequerias, algnnas muy especializadas y otras no, pero todas 
ellas derivan de un tinico ovulo fecundado. El aumento de la ma- 
sa, o crecimiento, que se produce durante la vida de la planta, se 
debe a la division y a la expansion celular. Pero ^que es lo que 
controla este proceso? ^Por que las hojas dejan de crecer cuando 
alcanzan cierto tamano y los meristemas apicales, en cambio, se 
dividen de forma perpetua? Veremos tambien que los miles de 
millones de celulas de nuestra hipotetica maleza no son una 
agrupacion indiferenciada de celulas. Estan organizadas en teji- 
dos y organos reconodbles. Las hojas se originan en nudos; las 
raices no (salvo las raices adventidas). La epidermis se forma en 
la parte externa de la hoja, y el tejido vascular en su interior, nun- 
ca a la inversa. 

La morfogenesis es el desarrollo de la forma y organizaddn 
del cuerpo. Cada eelula del cuerpo de la plama contiene el mis- 
mo conjunto de genes, copias exactas del genoma que posee el 
Ovulo fecundado. La diferendadbn se debe a distintos patrones 
de expresidn genetica emre las celulas, lo que produce una diver- 
sidad de tipos celulares (vease capitulo 21), Los tres procesos del 
desarrollo: crecimiento, morfogenesis y diferenciacidn celular, 
actuan en conjunto y transforman el ovulo fecundado en una 
planta, 

Biologia molecular: una revolution en el estudio 
de las plantas 

Gracias a las ifenicas moieculares modernas, los biologos 
pueden explorar el modo en que el crecimiento, la morfogenesis 
y k drferenciacLon celular dan origen a una planta. El renaci- 
miento actual de la biologia vegetal ha acelerado una explosion 
en la investigacirin, gracias a la apandon de nuevos metodos de 
laboratorio asociados con la buena eleccidn de organismos expe- 
rimeutales* Un foco de investigation es Arahidopsis thaliana , una 
maleza pequeha de k familia de la mostaza. Por su pequeho ta- 
mano es posible cultivar miles de ejemplares de esta planta en 
pocos metros cuadrados (fig, 35-21). Arahidopsis tiene un lapso 
de vida breve, unas seis semanas desde la germination hasta la 
fioracion, por lo que constituye un excelente modelo para estu- 
dies geneticos. Esta planta posee uno de los genomas mas peque- 
nos entre las plantas, una eantidad diminuta de DNA por edula. 
Arahidopsis fue k primera planta de k que se logro obtener la se- 
cuencia del genoma completo, gracias a un esfuerzO multinatio¬ 
nal realizado durante seis arios. 

Arahidopsis posee unos 26 000 genes, muchos de los cuales es¬ 
tan duplicados. Debe haber menos de 15 000 Lipos diferentes de 
genes, con un nivel de complejidad similar al de la mosca Dro¬ 
sophila, El conocimiento de la accion de algunos de los genes de 
Arahidopsis ha permitido expandir nuestra comprension del de¬ 
sarrollo de las plantas (vease figura 35-21). Los biologos han de- 
sarrollado un ambicioso proyecto que permitira determinar la 
funcidn de cada uno de los genes de la planta hacia el ario 2010. 
Para ello, se intenta crear mutantes de cada gen del genoma de la 
planta. Nos referiremos a algunos de estos mutantes mas adekn- 
te, al esmdiar mas de cerca los mecanismos moieculares del cre¬ 
cimiento, la morfogenesis y la diferenctacion celular. At identifi- 
car la funcidn de cada gen y rastrear cada via quimica, los inves- 
tigadores tratan de establecer el “molde” sobre el cual se constru- 
yen las plantas. Este es uno de los principales objetivos de la bio¬ 
logia de sistemas, como explica Natasha Raikhei en la entrevis- 
ta de las paginas 710 y 711. Algun dia sera posible crear por or- 
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jenador una "planta virtual" que perrrrita a los invest! gad ores vi- 
sualizar los genes que se activan en las distinias panes de la plan- 
ta durante todo su desarrollo. 
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a Fig, 35-21. Arabidopsis thaliana , For su pequeno tamafio, su ci- 
: o de vida breve y su pequeno genoma, Arabidopsis fue La primera 
: anta de la que se determine ia secuenaa complete del genoma (unos 
26 000 genes). En el gr^fico de sectores (o diagrams de torta) se repre- 
senta la proportion de genes de Arabidopsis en las distintas categories 
jncionales (datos de TAIR, The Arabidopsis Information Resource, 
2004). 


Credmiento: division celular y expansion celular 

La division celular en el meristema incrementa el potential de 
credmiento, al aumemar el nurnero de celulas. Sin embargo, el 
aumento de la niasa de la planta se debe a la expansion celular. 
El proceso de division de la celula vegetal se describe con mayor 
detalle en e! capftulo 12 {vease figura 12-10), y el proceso de 
alargamiento celular, en el capimlo 39 (vease figura 39-8). En es- 
te capitulo nos referimos al modo en que estos procesos contri- 
buyen a la forma de la pianta. 


El piano y la simetria de la division cehtlat 

El piano (direction) y la simetria de k division celular son 
muy imponames para determinar la forma que tendra una plan¬ 
ts. lmaginemos una sola celula que se divide por mitosis. Si los 
pianos de division de sus descendientes son paralelos al piano de 
la primera division, se obiendra una sola hilera de celulas (fig. 
3 5-2 2a). En el otro extremo, si los pianos varian en forma alea- 
toria, obtendremos una agrupacion de celulas desorganizada, 
Aderrks, aunque los cromosomas se distribuyen uni forme en las 
celulas hijas en la mitosis, el citoplasma puede dividirse de for¬ 
ma asimetrica, La division celular asimetrica, en la que una ce¬ 
lula hija recibe mas citoplasma que la otra durante la mitosis, es 
muy frecuente en las celulas vegetates y t por lo general, supone 
un evenio clave en el desarrollo. Por ejemplo, la formacion de ce- 
lulas guardianas implica una division celular asimetrica y un 
cambio en el piano de division celular Una celula epidermica se 
divide de forma asimetrica y forma una celula de mayor tamario 
que continua como celula epidermica no especializada y una ce¬ 
lula mas pequeria que se convierte en la "celula madre" de la 
celula guardiana. Las celulas guardianas se forman por division 
de esta pequena celula madre en un piano perpendicular al de la 
primera division celular (fig, 3 5-2 2b). 


f Divisidn en Se forma una hilera tmica de celulas 

el mismo piano 


■ItMf 



tres pianos 
>->- 



Se forma un tubo 

Nudeo 


(a) Las divisions celulares en el mismo piano produten una sola hilera de celulas, mientras que las divisiones en tres pianos dan origen a un cubo. 
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(b) Una division celular asimetrica precede al desarrollo de las celulas guardianas epidermicas, las celulas que bordean a los estomas (vease fig. 35-17). 


A Fig. 35-22. E! piano y la simetria de la division celular influyen en el desarrollo de la forma. 
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El piano de division de una celula se determina en la interfa- 
se tardia, HI primer signo de esta orientation espacial es un reor- 
denatmento del citoesqueleto. Los microtubules del citoesquete- 
zo se concentran en un anillo llamado banda preprofasica (f ig. 
35-23). La banda desaparece antes de la ruetafase, pero predice 
el piano future de division celuiar. La “impronta" consiste en una 
disposition ordenada de los microfilamentos de actina que se 
mantienen luego de la dispersion de los microtubulos. 

Orientacwn de la expansion celuiar 

Antes de referimos al modo en que la expansion celuiar con- 
tribuye a la forma de la planta, debemos considerar la diferencia 
en la expansion celuiar entre las plantas y los animales. La ctiu- 
la animal crece sobre todo por smtesis de citoplasma rico en pro- 
temas, un proceso que implica un gran gasto metabolico. El ere- 
clmiento de la celula vegetal tambien produce sustancias adicio- 
nales ricas en protemas en el citoplasma. pero el 90% de la ex¬ 
pansion se debe a la absorcion de agua. La mayor pane de este 
agua se almacena en una gran vacuola central que se forma por 
coalescencia de muchas vacuoks pequenas a medida que la ce¬ 
lula crece. Una planta puede crecer rapido y con poco gasto de 
energia porque la captation de agua le permite que una pequeria 
portion de citoplasma reeorca una gran distancia. Los brotes de 
bambti, por ejemplo, pueden alargarse mas de 2 m por semana. 
La extension r&pida de los brotes y de las ralces aumema la ex- 



A Fig. 35-23. Banda preprofasica y piano de division celuiar. La 

local izacion de ta banda preprofasica predice el piano de division cel¬ 
lar. Las cblulas de la izquierda y de la derecha tienen forma similar, pe¬ 
ro se dividir^n en distintos pianos, Cada celula se represents en dos mi- 
crofotografias bpticas, una (arriba) sin tine bn y la otra (abajo) tenida 
con colorante f iuorescente que se une especif icamente a los microtubu¬ 
los. Los microtubulos tenidos for man un "halo" (banda preprofasica) al- 
rededor del nucleo en la parte externa del citoplasma. 


position a la luz y al suelo, lo que constituye una importarue 
adaptation evolmiva al tipo de vida inmbvil de las plantas. 

Las celulas vegetates rara vez se expanden de forma similar en 
todas las direcciones, La mayor expansion se produce a lo largo 
del eje principal de la planta, Por ejemplo, las celulas cercanas al 
extreme de la raiz pueden aumentar hasta 20 veces su longitud 
original, sin aumentar mucho su grosor. La orientation de las mi- 
crofibrillas de celulosa en las capas mas imernas de la pared ce- 
lular produce este crecimiento diferencia!, Las microfibril las no 
pueden estirarse mucho, de modo que la celula se expande, so¬ 
bre todo, en direccibn perpendicular al -grano* de las microfibri- 
llas, como se observa en la figura 35»24, 

Al igual que con el piano de division celuiar, los microtubulos 
tambien desempenan un papel fundamental en la regulation del 
piano de expansion celuiar. La orientation de los microtubulos 
en la parte mas exLerna de! citoplasma de la edtila es la que 
determina la orientacibn de las microfibrillas de celulosa que se 
depositan en la pared celuiar, 

Mioofubulas y crecimiento vegetal 

Los estudios de mutantes joss de Arabidopsis confirmaron la 
importance de los microtubulos citoplasmaticos en la division y 
expansion celuiar. Los mutantes jass poseen celulas inusualmen- 
te infladas con pianos de division celuiar que se supone que son 
aleatorios. Sus raices y tallos no poseen celulas ordenadas en hi- 
leias o capas, A pesar de estas anormalidades, los mutantes /ass 
dan origen a plantas adultas diminutas, pero sus brganos estan 
comprimidos de forma longitudinal (fig. 35-25), 

La forma redondeada y la disposicion desorganizada de los te- 
jidos puede deberse a la organizacibn anormal de los microtubu¬ 
los. Durante la interfase, los microtubulos se ubican aleatoria- 
mente, y no se forman las bandas preprofasicas antes de la mito¬ 
sis (vease figura 35-23). Como consecuencia de esto, no exisie 
un w grano" ordenado de microfibrillas de celulosa en la pared ce¬ 
luiar que determine la direccibn del alargamiento (v£ase figura 
35-24). Este defecto da origen a celulas que se expanden en to¬ 
das las direcciones y se dividen de forma aleatoria, 

Morfogenesis y formacidn de patrones 

El cuerpo de una planta es mucho m£s que un conjunto de 
celulas en division y en expansion. La morfogenesis es necesaria 
para que el desarrollo se realice de forma adecuada; esto es, las 
celulas deben estar organizadas en una disposicion multicelular 
como tejidos y brganos, El desarrollo de estructuras especificas 
en ubicaciones especificas se denomina patron de formation. 

Muchos biblogos del desarrollo postulan que el patron de for¬ 
mation esta determinado por la information posicional, en for¬ 
ma de senates que indican de manera constante a cada ctiula su 
ubicacion en la estructura en desarrollo, De acuerdo con esta 
idea, cada celula de un organo en desarrollo responde a la infor- 
macibn posicional de las celulas vecinas, diferenciandose en un 
tipo celuiar en particular. Los biblogos del desarrollo estan acu- 
mulando evidencias que indican que los gradientes de moteculas 
especfficas, por lo general, proteinas o mRNA, son los que dan 
informacion posicional. Por ejemplo, una sustaneia que se difun- 
de desde el meristema apical de un brote puede “informar” a las 
celulas ubieadas por debajo de este de su distancia desde el ex¬ 
treme del brote. Es probable que las celulas calibren su posicion 
radial dentro del organo en desarrollo, deteetando una segunda 
serial quimiea que se irradia desde las celulas m&s extemas. Los 
gradientes de estas dos sustancias serian suficientes para que ca- 
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► Fig. 35-24. Orientation de la expansion de 
la celula vegetal La celula vegetal en crecimien- 
:o se expande, sobre todo, por captation de 
agua En una celula en cretimiento, las enzimas 
deoilitan las uniones cruzadas de Ea pared celular 
y esto Ee permit? a la celula expandirse a medida 
- je el agua difun de dentro de Ea vacuola por 6s- 
mosls. Como se observe en estos dos ejemplos de 
distintas orientationes, e! crecimEento celular se 
orienta, por lo general en el piano perpendicular 
i la orientaobn de Eas microfibrillas de celulosa de 
a pared. Las microfibrillas est£n embebidas en 
ma matriz de otros polisac^ridos (no de celulosa), 
^ gunos de los cuales form an las uniones cruza¬ 
das visibles en la microfotografia (MET). Los tones 
:e hidrogeno secretados por ta celula activan a 
as enzimas de la pared celular, que rompen las 
uniones cruzadas entre los polfmeros. Esto hace 
cue la pared se vuelva m£s laxa. De esta rnanera 
tisminuye el control en ta celula, que puede cap- 
tar mSs agua y expandirse. Las pequenas vacuo- 
las, que acumulan ta mayor parte del agua, se 
.nen y forrnan una vacuola central. 



5 nm 




(a) Plantula de tipo salvaje (c) Planta con mutation fass 

madura 


A Fig. 35-25. El mutante fass de Arabidopsis confirms ta impor- 
tancia de los microtubules citoplasmatlcos en e! cretim lento de 
la planta. El cuerpo redondeado del mutante fass se debe a que la 
orientatidn de la division y al alargamiento celular se producen aleato- 
namente y no en Ea direccibn del eje normal de la planta. 


da celula pueda ubicarse en su position en relation con los ejes 
longitudinal y radial del 6rgano en desarrollo. Esta idea de la di¬ 
fusion de senates quimicas es una de las hipotesis que estan eva- 
luando los biblogos del desarrollo, 

Un tipo de information positional se asocia con la polaridad; 
o sea, las diferencias estrueturales en los extremes opuestos de 
un organismo. Las plantas poseen un eje, con un extreme en la 
raiz y otro en los brotes, Esta polaridad es mas obvia en las dife¬ 
rencias morfologicas, pero tambien se manifiesta en propiedades 
fistologicas, como el movkniento unidirectional de la hormona 
auxina (vease el capitulo 39) y en la aparieibn de raices y brotes 
adventicios en zonas donde se realiza un “cone”. En un cone de 
un tallo se forman raices adventitias en el exLremo proximo a la 
raiz, y en un corte de una rafz se forman brotes adventicios en el 
extreme proximo al tallo. 

La primera division del cigoto de una planta es asimetrica, y 
asi comienza la polarization del cuerpo de la planta en brotes 
y raices. Una vez inducida esta polaridad, es tnuy dificil invertir- 
la experimentalmente. For lo tanto, el correcto establecimiento 
de la polaridad axial es un paso critico en la morfogenesis de una 
planta, En el mutante gnom de Amhidopsis, el establecimiento de 
la polaridad es defectuoso. La primera division celular del cigoto 
es anemia! porque es simtirica, y la planta resultante, de forma 
redondeada, no posee ni raices ni hojas (fig. 35-26). 

La morfogenesis en las plantas, al igua! que en otros organis- 
mos multicelulares, se controla por genes reguladores tlamados 
homeoticos que mtervienen en muchos de los aconteeimiemos 
principales en el desarrollo del individuo, como la initiation de 
la formation de un organo (vease capitulo 21). Por ejemplo, el 
producto proteico del gen homeotico knotited-1 t que se encuen- 
tra en muchas especies de plantas, es important? para el desarro- 
llo de la morfologta de la hoja y para la production de hojas com- 
puestas. Si hay una sobreexpresion del gen knotted-1 en una 
planta de tomates, las hojas compuestas de forma normal se vuel- 
ven “super-compuestas” (fig. 35-27). 
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► Fig. 35-26. Establedmiento de la pofari- 
dad axial. La planta de Arabidopsis (izquierda) 
presents un extremo radicular y u n extremo 
apical de brotes. En el mutante gnom (dere- 
cha), la primera division del cigoto no es asime- 
trica; en consecuencia, la planta tiene forma 
redondeada y carece de hojas y rakes. El de- 
fecto de los mutantes gnom se ha local izado 
en una incapacidacf para transporter la hormo- 
na auxina de forma polar 


Expresion genica y control de la 
diferenciacion ceiular 

Lo fascinante de la diferenciacion ceiular es el hecho de que 
las celulas de un orgamsmo en desarrolio sintettzan distintas pro- 
teinas y tienen diferente estructura y funcion, aunque companen 
el mismo genoma. La clonacion de una planta complete, a partir 
de celulas som&ticas, apoya la teoria de que el genoma de una ce- 
lula diferenciada se mantiene intacto (vdase figura 21-5), Una ce- 
lula madura extraida de una raiz o de una hoja se puede desdi- 
ferenciar en un cultivo de tejido y dar origen a los distintos tipos 
celulares de la planta, Esto significa que debe poseer todos los ge¬ 
nes necesarios para dar origen a cualquier lipo de celula vegetal 
Por lo tan to, la diferenciactbn ceiular depende, en gran medida, 
del control de la expresion genica: la regulation de la transcrip- 
don y la traduccibn que conduce a la sintesis de proteinas espe- 
cificas, Las celulas expresan en forma selectiva dertos genes en 
mementos especificos durante su diferenciacion. Una celula 
guardians posee los genes que programan la autodestruccion del 
protoplasto de un elemento vascular, pero no express dichos ge¬ 
nes. Un elememo de vaso del xilema expresa dichos genes, pero 
solo en un momento determinado de su diferenciacion, una vez 
que la celula se ha alargado y ha producido su pared secundaria. 
Los investigadores han cpmenzado a descifrar los mecantsmos 
moleculares que activan y desactivan a los genes especificos en 
momentos criticos durante el desarrolio de la celula (veanse los 
capitulos 19 y 21). 

La diferenciacion ceiular depende en gran medida de la infor¬ 
mation positional, el sitio en que este situada una celula, en par- 




Jk Fig. 35-27. Sobreexpresion de un gen homeotico en la forma- 
cion de las hojas. KNOTTED-! es un gen homeOtico que participa en 
la formation de las hojas. 5u sobreexpresion en las plantas de tomate 
produce hojas "supercompuestas" (derecha) comparadas con las hojas 
normales (izquierda). 


tieular, en relation con otras celulas. For ejemplo, en la epider¬ 
mis de la raiz de Arabidopsk se forman dos tipos celulares distin- 
tos: celulas de los pelos radiculares y celulas epidermicas que no 
poseen pelos, El desrino de cada celula se asocia con la position 
de las celulas epidermicas. Las celulas epidermicas imnaduras 
que estan en contacto con dos ctiulas subyacentes de la corteza 
de la raiz se diferencian en celulas de los pelos radiculares, y las 
celulas epidermicas inmaduras que estan en contacto sOlo con 
una celula conical se diferencian en celulas maduras carentes de 
pelos, Es necesaria la expresion diferenciada de un gen homeoti¬ 
co llamado glabra-2 (del lattn glaber, calvo) para la distribution 
adecuada de los pelos de la raiz. Los investigadores demostraron 
esto al acoplar el gen glabra-2 a un “gen informador" que hace 
que cada celula de la raiz que expresa al gen glabra-2 adquiera 
un color azut palido despues de un cierto tratamiento (fig. 35- 
28). El gen glama- 2, por lo general se expresa solo en las celu¬ 
las epidermicas que no desarrollaran pelos radiculares. Si una 
mutacion hace que el gen CL4BRA-2 pierda su funcion, todas las 
celulas epidermicas de la raiz desarrollaten pelos radiculares. 

Localization y destino del desarrolio de una celula 

En el proceso de formation de un brgano rudimentario, la di¬ 
ferenciacion ceiular depende de patrones de division y de expan¬ 
sion ceiular que colocan a la celula en ubicaciones especificas en 
relation con otras. Asi, la information posicional es ta base de to- 
dos los procesos del desarrolio: crecimiento, morfogenesis y di¬ 
ferenciacion. Un enfoque para el estudio de las relaciones entre 
estos procesos es el analisis clonal, en el cual se elabora un mapa 
de los linajes celulares (clones) derivados de cada celula en el 
meristema apical, a medida que se desarroltan los organos, Los 
investigadores pueden hacer esto mediante el uso de radiation o 
de sustancias quimicas que inducen mutaciones somaticas que 
alteraten el numero de cromosomas, o bien marcando a una ce¬ 
lula de modo de poder distinguirla de las celulas vecinas en el ex¬ 
treme del brote. El linaje de celulas denvadas por mitosis y divi¬ 
sion ceiular de la celula meristematica mutante estate tambitii 
“marcado”. For ejemplo, una celula tinica en el meristema apical 
de un brote puede sufrir una mutacion que Impide la production 
de clorofila. Esta celula y todas sus deseendiemes seran “albinas” 
y se veran como una hilera de celulas incoloras a lo largo del eje 
longitudinal del brote verde. 

^En que momento se determina el destino del desarrolio de 
una celula segun su posicion en una estructura embrionaria? En 
cierto modo, el destino del desarrolio de las celulas en el extre¬ 
me de un brote es predecifale. Por ejemplo, el mapeo clonal ha 
demostrado que casi todas las celulas denvadas de las celulas 
meristematicas externas pasan a formar parte del tejido dOrmico. 
Sin embargo, no podemos senalar cuales seran las cblulas meris¬ 
tematicas que daten origen a tejidos y organos especificos. Los 
cambios aparentememe aleaLorios en la velocidad y en los pianos 
de division ceiular pueden reorganizar el meristema, Por ejem- 
plo, las ctiutas mas externas, por lo general , se dividen de forma 
perpendicular a la superficie del extremo del brote, y aumentan 
el numero de celulas de la capa superficial. Pero, en algunas oca- 
siones, una de las celulas mas extemas se divide de forma para- 
lela a la superficie del extremo del brote, y una celula hija queda 
ubicada debajo de la superficie, entre otras celulas denvadas de 
distintos linajes. Estas excepciones indiean que las celulas meris¬ 
tematicas no se dedican a formar tejidos y organos especificos en 
etapas tempranas. La position final de la celula en un determina¬ 
do organo es la que determina su Ultimo destino, quizas como 
consecuencia de la information posicional 
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Cuando las celulas epidermieas rodean a una 
sola cel u la cortical, se expresa en forma 
select!va el gen homeotico GLABRA-2 y estas 
celulas no desarrollaran pelos radiculares (en 
esta microfotografla optica el color azul Indies 
las celulas que expresa n GLABRA-2 }, 


transition en la cabomba (vease figura 35-1) entre las hojas en 
forma de plumas sumergidas bajo el agua y las hojas Mantes en 
forma de abanico. Examinaremos a continuation un cambio de 
fase Frecuente: ia transition entre un ineristema apical de un bro- 
te vegetative y un meristema floral 



Celulas 


Esta celula epld^rmlca rodea a dos celulas 
corticales. GLABRA-2 no se express, y la 
celula desarroiiara pelo radicular* 


20 pm 


El anil I o de c4lu!as externas a la capa 
epidermica esta compuesto par celulas 
de la cofia de la rafz que se desprendera 
a medida que comiencen a diferenciarse 
I os pelos radiculares* 


a Fig* 35-28. Control de la diferenciacion de un .pelo radicular 
por un gen homeotico* 


Modificacioites en el desarrollo: cambios de fase 

Los organismos piuricelulares, por lo general, atraviesan dis- 
i.ntas fases en su desarrollo. En el ser humano, estas son la lac- 
isncia, infancia, adolescencia y adultez. La pubertad es la linea 
d ivisoria entre las fases no reproductiva y reproductiva. Las plan¬ 
us tambkn atraviesan por distintas fases T comenzando con una 
iise juvenil, otra aduha vegetativa y por ultimo, una fase adulta 
reproductiva. En los animates, estos cambios en el desarrollo se 
producen en todo el organismo, por ejemplo, cuando una larva 

desarrolla y se conviene en un animal adulio. En las plantas, 
por su pane, estos cambios se producen en una sola region, el 
meristema apical de los brotes. Los cambios morfologicos que 
furgen de estas transiciones en !a actividad del meristema apical 
:e un brote se llaman cambios de fase. Durante la transicion de 
jna fase juvenil a una fase adulta, los cambios morfoldgicos mas 
□bvios se observan en el tamano y en la forma de la hoja (fig, 
35-29) Una vez que el meristema apical establece nndos e imer- 
nudos juveniles, istos se mantienen incluso despues de que el 
"rrote continua alargandose y el meristema apical del brote ha pa- 
sado a la fase adulta. Por lo tamo, las hojas nucvfls que se desa- 
rrollan en las ramas emergentes de las yemas axilares en los nu- 
dos juveniles tambien seran juveniles, aunque el meristema spi¬ 
ral haya dado origen a nudos maduros durante afios. 

Los cambios de fase son ejemplos de la plasticidad del desa- 
-rollo de las plantas. La transicion de hojas juveniles a hojas 
adultas es solo un tipo de cambio de fase. Otro ejemplo es la 


Control genetico de la floracion 

La formacidn de bores implica un cambio de fase de un creci- 
tniento vegetative a un crecimiento reproductive. Esta transition 
se desencadena gracias a una combination de factores ambienta- 
les 5 como la duration de las horas del dia, y seriates intemas, co- 
mo las hormonas (en el capitulo 39 esmdiaremos mas acerca del 
control de la boratirin). A diferencia del crecimiento vegeLativo, 
que es indeterminado, el crecimiento reproductive es determina- 
do: la production de una flor en un meristema apical de un bro¬ 
te detiene el crecimiento primario de ese brote. La transicion en- 
Lre el crecimiento vegetativo y la floracion se asocia con la activa¬ 
tion de genes de identidad del meristema floral. Las protefnas 
producidas por estos genes son factores de transcripcidn que re¬ 
gular! a los genes necesarios para la conversion de los meristemas 
vegetarivos indeterminados en meristemas flor ales determinados. 

Cuando el meristema apical de un brote es inducido para pro¬ 
duct bores, cada primordio de hoja que se forma se convert ira 



Hojas producidas 
por la fase adulta 
del meristema apical 


Hojas producidas 
por la fase juvenil 
del meristema apical 


A Fig, 35-29. Cambio de fase en el sistema de brotes de Acacia 

koa . Esta planta nativa de Hawai posee hojas compuestas jovenes, for- 
madas por muchos folfolos pequenos (folltiulos) y "hojas" maduras en 
forma de hoz (pecfolos muy modificados). Este fotlaje dual refleja un 
cambio de fase en el desarrollo de! meristema apical de cada brote. En 
la fase vegetativa juvenil de un meristema apical, en cada nudo se de- 
sarrollan hojas compuestas. En la fase vegetativa adulta de un meriste- 
ma apical se producen hojas en forma de hoz. Una vez que se forma 
un nudo se fija la fase del desarrollo, juvenil o adulta. Esto signrfica que 
las hojas compuestas no se convierten en "hojas" en forma de hoz. 
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(a) Flor normal de Arabidopsis . La flor de 

Ara6/dops/5 posee cuatro verticilos: sbpalos (5e). 
p£talos (Re), estambres (Est) y carpelos (Ca). 


(b) Flor anormal de Arabidopsis. Los 

investigadores ban identificado varias mutaciones 
en genes de identidad de brgano que provocan el 
desarrollo de ffores anormales. Esta flor posee un 
jitego de petalos extra en lugar de estambres y 
una flor interna en el sitio normal de los carpelos. 





▲ Fig. 35-30, Genes de identidad de organo y patrones de formacion en el desarrollo de las flores. 


en un lipo especifico de brgano floral en funcibn de su posicibn 
relativa, estambres, carpelos, sepalos o petalos (en la figura 30-7 
se hace una revision de la estructura basics de la flor). Vistos des- 
de arriba, los organos florales se desarrollan en cuatro circulos 
concentricos o verticilos: los sepalos forman e! cuarto cirtulo, el 
mas extemo; los petalos forman el tercero; los estambres el se- 
gundo, y los carpelos el primero, d mas inierno. Los biologos de 
plancas ban podido identificar varios genes de identidad de or¬ 
ganos, que regulan el desarrollo de este patrbn caracteristico de 
las flores. Los genes de identidad de brganos. llamados tambien 
genes homebticos de las plantas, codifican factores de transcrip- 
cion. La informacibn posicional determina que genes de identi¬ 
dad de los organos se expresaran en un primordio de un deter- 
minado organo floraL Como resultado de esto, la hoja en desa¬ 
rrollo se convierte en un organo floral especifico, como un pota¬ 
to o un estambve. Del mismo mode que una mutacibn en un gen 
homeotico de la mosca de la fruta puede hacer que crezean pa- 
tas en lugar de antenas, una mutacibn en un gen de identidad de 
los organos de una planta puede producir un desarrollo anormal 
de la floracibn, como pbtalos en lugar de estambres, como se 
muestra en la figura 35-30, 

Mediante la recoleccibn y el estudio de mutantes con flores 
anormales, los investigadores ban podido identificar y clonar tres 
clases de genes de identidad de los drganos florales, y ban co- 
menzado a determinar el modo de accibn de estos genes. El mo- 


delo ABC de formacion de la flor, que se exhibe en la figura 35- 
31a, identifies el modo en que estos genes dirigen la formacibn 
de los cuatro Lipos de organos florales. El modelo ABC propone 
que cada clase de genes de identidad de los organos se activa en 
dos verticilos especificos del meristema floral Normalmente, los 
genes A se activan en los dos circulos externos (sepalos y peta¬ 
los), los genes B se activan en los dos circulos del medio (petalos 
v estambres), y los genes C se activan en los dos circulos inter¬ 
nes (estambres y carpelos). Los sepalos se originan en las partes 
del meristema floral donde esLan activos solo los genes A, los 
pbtalos en las zonas donde estan activos los genes A y B, los es¬ 
tambres, en la zona donde estan activos los genes B y C, y los 
carpelos en la zona donde estan activos solo los genes C. El mo¬ 
delo ABC permite explicar los fenotipos de mutantes que carecen 
de actividad del gen A, B o C, con un agregado: la presenda de 
actividad del gen A inhibe al gen C y viceversa. Si falta A, C to- 
ma su lugar, y si falta C, A toma su lugar. En la figura 35-31 b 
se muestran ios patrones florales de mutantes que carecen de una 
de las tres clases de genes de identidad de organo y se ilustra el 
modo en que este modelo explica los fenotipos florales. Median¬ 
te esta hipbtesis y los experimentos disenados para probar la, los 
investigadores tratan de rastrear la base genetica del desarrollo de 
las plantas. 

Al diseccionar una planta para examinar sus eomponentes, 
como hemos hecho en este capitulo, debemos recordar que la 
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Genes 

sctivos: 




Sepalos 

P^tslos. 


en el desarrollo de las 


Estambres 


lCarpelos 


.Actividad 
del gen C 


Actividad 
del gen 
B + C 


Actividad 
del gen 
A + £ 


Actividad 
del gen A 


funcionamiento de bs genes de identidad de organos 


A A A A 

C C C A A ABBAABBA 


del 


Diagrama esquematko de ta hipotesis 
del ABC. Los estudios de mutaciones de Jas 
plantas revelan que existen Ires tipos de 
genes de identidad de drgano responsables 
del patrdn espacial de las partes de la flor. 
Estos genes se designan como A, B y C en 
este diagrama esquem^tico de un meristema 
floral en una vista transversal, Estos genes 
regulan la expresidn de otros genes 
responsables del desarrollo de tos s^pafos, 
petalos, estambres y carpelos. Los sepalos se 
desarrollan a partir de la regidn 
memtem^tica en la que s6lo los genes A son 
activos, Los petalos se desarrollan en las 
zonas en las que se expresan los genes A y B 
Los estambres surgen en las zonas en las que 
son activos los genes B y C. Los carpelos 
surgen donde se expresan s6lo los genes C. 


(a) 


.erttcilos: j“] 















1 _ 




Carpelo 





Mutante sin B 



Mutante sin C 


d) Vista lateral de flores con mutadon de genes de identidad de 
organo. Combinando el modelo que se muestra en la parte (a) con la 
regia que dice que si falta la actividad del gen A o Cse manifiesta la 


planta funeiona como un organismo imegrado, En los siguientes 
apftulos veremos mas acerca de! mode en que las plantas vascu- 
lares transportan sustancias (capltulo 36), como obtlenen sus nu- 
rienies (capltulo 37), como se reproducen (capltulo 38, referido 
■ las plantas con Cores), y como se coordinan las distintas fun- 
rones de la planta (capltulo 39), Para comprender mejor el fun- 
cionamiento de las plantas, recordemos que la estmctura se 
tdapia a la funcion y que la anaLomia y fisiologfa de la planta re- 
ilejan las adaptaciones evolutivas a los problemas de la vida en el 
medio terrestre. 


actividad del otro gen en los cuatro verticitos, podemos explicar los fenotipos 
de los mutantes que carecen de un gen de identidad de drgano funcional A, 

eoc 


Evaluation de couceplos 


1. ^Cdmo es posible que dos cdlulas de una misnia planta 
tengan una estrucmra tan distinta aunque posean el 
mismo genoma? 

2, Exptique como una mutacion/d$s en Araindopsis produce 
una planta en forma redondeada en lugar de una planta 
alargada normal, 

Veansc las respuestas el Apendice A. 
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En wwini.medicapanamericana.coni/campbell encontrara ejercidos interactivos, antmadones, 
videos y preguntas de autoevaluadon. 
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RESUMEN DE COMCEPTOS CLAV] 


Concepto 


El cuerpo de la planta posee una jerarquia de 
organos, tejidos y celulas 

► Los ires organos hastens de las planias son las raiees, los ta- 
Hos y las hojas (pp. 713-716). Las rafces ayudan a la fijacion de la 
planta, absorben y conducen agua y minerales y almacenan alimento. 
H sistema de brotes esta formado por los tall os, las hojas y (en las an- 
giospermas) las flores. Las hojas estan unidas mediante el peclolo a los 
nudos del tallo, que estan separados por intemudos, Las yemas axik- 
res, tocalizadas en las axilas de los pedolos y el tallo, lienen e! poten¬ 
tial de extenders conio brotes vegetative# o H or ales. Los dos grupos 
pnndpales de angiospermas, nionoco tiledbneas y eudicotiledoneas, 
lienen disrintos detalles anatoraiccs. 

> Los lies sistemas de tejidos: dcrmico, vascular y fundamental 
(pp. 716-717). El tejido demiico (epidermis y peridemiis), el tejido 
vascular (xilema y floema), y el tejido fundamental son continues a lo 
largo de la planta, aunque, en bs distintos drggnos de la planta, la dis- 
posiddn y algunas funriones especial Ladas de estos ires tejidos difie 
ten. Los tejidos vasculares integran las panes de la planta. El agua y los 
minerales se trasladan desde las rafces por el xilema. Los azucares se ex- 
ponan desde las hojas o tos brg^nos de almaemamiento por el floema. 

Tipos eomuncs de celulas vegetales (p. 717), Las celulas del pa- 
renquima, cdulas poco especializadas que manrienen la eapaddad de 
dividirse, realizan la mayorfa de las functones metabdlicas de sin tests y 
almacenamiento de la planta Las celulas del cobnquima, que poseen 
paredes engrosadas en forma desigual, sostxenen a las partes jOvenes 
en crecimiento de la planta. Las celulas del esclerenquima -fibras y es- 
dereidas- poseen paredes gruesas lignificadas que ayudan a sostener 
las panes maduras de la planta, que no esdn en c red mien to. Las tra- 
queidas y los elementos vasculares, las celulas conductors de agua 
del xilema, poseen paredes gruesas y son celulas muertas al alcanzar 
la madurez funcional. Los miembros del tubo criboso son bs celulas 
que conducen los azilcares en el floema en las angiospermas Son ce¬ 
lulas vivas en su madurez funcional, pero dependen de los servicios 
de cdulas vecinas acompafiames. 


Concepto 


Los meristemas generan celulas que dan origen a 
nuevos organos 

t* Los meristemas apicales alargan los brotes y las raiees por credmiento 
primario. Los meristemas laterals aumentan la drcunferencia de las 
planias lenosas por credmiento secundario (pp. 720-721). 


Concepts* 


El crecuniento primario aumenta la longitud de las 
raiees y de los brotes 

Crccimienio primario de las raiees (p, 721-723). Los meriste¬ 
mas apicales producen celulas que conrinuan dividiendose como 
celulas meristematicas, En las raiees, el meristema apical se localiza 
cerca del extreme, donde regenera la Sofia de la rafz. 

Crecimiento primario de los brotes (p t 723-724). El meristema 
apical de utt broLe se ubica en la yema terminal, donde da origen a 
una sucesidn de internudos y nudos con hojas. 


Concept o 


El crecimiento secundario aumenta el grosor de los 
tallos y de las raiees en las planias lenosas 

Cambium vascular y tejido vascular secundario (pp. 725- 

727) . if cambium vascular se desarrolla a panir de celulas del pa- 
renquima y se convierLe en un cilindro meristem&tico que produce 
xilema y floema secundarios. Las capas m£s antiguas de xilema se¬ 
cundario (duramen) se vuelven inactivas, y las capas m£s jbvenes 
(albura) continuan transportando agua. Solo el floema secundario 
mas joven es active en la eohduccidn de nutrientes organicos. 

Cambium de corcho y production del peridermo (pp, 727- 

728) . El cambium de corcho da origen a la cubicrta protectora se¬ 
cundaria del cuerpo de la planta, o peridermo, que esta formado 
por el cambium de corcho mas las capas de celulas de corcho que 
este produce. La corteza esta forraada por todcs los tejidos extemos 
al cambium vascular: el floema secundario y el peridermo. 


Con cep to 


El cuerpo de la planta se forma por crecimiento, 
morfogenesis y diferenciaddn 

Biologia molecular: una revolucion en el estudio de las plan- 
tas (pp. 728-729), Las nuevas tecnicas y sistemas de modelos, co¬ 
mo estan catalizando un progreso explosive en nuestra 

comprensidn de las plantas. Arabidapsis es la primera planta de la 
que se ha logrado determinar la secuencia complete de su genoma, 

Crecimiento: division celular y expansion celular (pp. 729- 

730), La division y expansion celulares son determinantes prima¬ 
ries del credmiento y la forma de las plamas, La banda 
preprobsica determina el lugar en el que se formal una piaca celu¬ 
lar en una cdub en division. La orientation del citoesqueleto tam- 
bien afeaa a la direccion de alargamiemo celular al controlar la 
orientaddn de las micrdfibrillas de ceiulosa en la pared celular. 

■ Morfogenesis y formacion de pat rones (pp. 730-732), El desa- 
rrollo de tejidos y organos en localizadones especificas depende de 
la capaeldad de las celulas de deteaar y responder a k informaciOn 
posicional, como b in formacion asociada con la polaridad. Los ge¬ 
nes homedticos a menu do controkn la morfogenesis. 

Expresion genica y control de la diferenciacion celular (p. 

732). El desaflo de b comprensiOn de la diferenciacion celular con- 
siste en expiicar cOmo bs celulas con genomas identicos dtvei^en 
en distintos tipos celubres. 

Localization y destine del desarroilo de una celttla (p. 732). 

La localizaciOn de una celu la en un Organo en desarrollo determina 
su via de diferenciaddn. 

Modificacioues en el desarrollo: cam hi ns de fase (p. 733). 

Una plants puede cambiar de una fase de desarrollo a otra en res- 
puesta a senales internas o ambiemales, por ejemplo, del desarrollo 
de hojas juveniles al desarrollo de hojas maduras. Estos cambios 
morfoldgicos se denominan cambios de fase 

► Control genetieo de la flora cion (pp. 733-735). La investigation 
sobne los genes de idenridad de drgano en bs flores en desarrollo 
nos ofrece un important^ slstema de modelo para el estudio de la 
formation de patrones. El modelo ABC de formacidn de b Ror 
identifica el modo en que ires clases de genes de idenridad de drga- 
no controlan b formacirin de s^palos, petalos T estambres y carpelos. 
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EVALUAC10N BE CONOG IMIENTQS 


Aiitocvaluacion 

!. iCual de los siguientes pares de estmctura y sistema de tejidos es 
incorrecto? 

a. Pelos radiculares - Lejido dermico, 

b. Par£nquitm en empalizada - tejido fundamental. 

c. Celula guardiana - tejido d£rmtco, 

d. Celula acompanante - Lejido fond amenta I 
e„ Traqueidas - tejido vascular. 


2, 


3, 


^En que zona de credmiento de una rafz es probable que un de- 
mento vascular pierda su protoplasto? 

a. Zona de division celulan c. Zona de maduraciOn. 

b. Zona de elongaddn. d, Cofia de la raiz. 

e. Meristema apical. 


La madera esta formada por 

a. Corteza. d. Floema secundario, 

b. Feridermo. e. Corcho. 

c Xilema secundario. 


4. ;Cu£l de los siguientes elemeitios no Forman parte de la corteza de 
un atbol arioso? 

a, Corcho. d. Xilema secundario. 

b. Cambium de corcho. e. Floema secundario. 

c Lenticelas* 


e. La eliminacion del meristema apical pennite que el peridermo 
produzca nuevas ramas laterales. 

8. _es al xilema como_es al lloema. 

a. Celula del escler£nquima; cdula del par£nquima. 

b. Meristema apical; cambium vascular 

c. Elemenio de vaso; miembro del mbo criboso. 

d. Corteza; medula. 

e. Cambium vascular; cambium de core ho. 

9. El tipo de cdula madura en que se convert!ra una celula vegetal 
embrionaria esta determinado principalmeme por: 

a. La perdida selectiva de genes. 

b. La posicidn final de la celula en un organo en desarrollo. 

c. El patrdn de migracidn de la celula. 

d. La edad de la celula. 

e. El linaje merisLematico concrete de la celula. 

10, En base a la hipbtesis pnesentada en la figura 35-3 l t prediga la 
morfologia floral de un mutante que carece de actividad de los ge¬ 
nes B 

a. Carpelo-petalo-p^talo-carpeb. 

b. Pe tala-potato-pfralo-petaio. 

c. Sepaio-sepalo-carpelo-carpelo 

d. Sepalo-earpelo-carpelo-sepalo. 

e. Carpelo-carpelo-carpelo-carpelo . 

Vianse Jus respues tas en d Apendke A. 


5. Ei cambio de fase de un meristema apical de la fase vegetativa juve¬ 
nd a la fase vegeiaiiva madura a menu do esta senalizado por 

a. Un cambio en la morfologfa de las hojas producidas. 

b. La iniciacion del credmiento secundario. 

c. La Formacidn de ralces laterales. 

d. Un cambio en la ©rieniadtfn de las band as preprofesicas y de los 
microtubulos citoplasmaticos en los meristemas laterales. 

e. La activaddn de genes de identidad del meristema floral. 

6. ^Cual de las siguientes estructuras se produce por actividad meriste- 
marica? 

a. Xilema secundario. 

b. Hojas, 

c. Tricomas, 

d. Tub£rculos. 

e. Todos los anteriores. 

Si se podan los extremos de la “boca de dragon", la planta produce 
mas Bores que si se la deja crecer con normalidad. ^Por qu£ al qui- 
tarle el extreme a la planta esta produce mas flores? 

a. La eliminacidn del meristema apical produce una transicitin de la 
fase de desarrollo vegetative al desarrollo floral. 

b. La eliminacidn del meristema apical produce una desorganiza- 
ddn en la division celular similar al mutante /ass de AraMdopsis, 

c. La eliminacidn del meristema apical pennite transporLar mas nu- 
trientes a los meristemas florales. 

d. La eliminacidn del meristema apical produce el brote de yemas late- 
rales que desarrollan nuevas ramas, que luego produciran flores. 


Imterrelaridn evolutiva 

La evolution de la estructura de una planta se puede explorar obser- 
vando estraLegias de crecimiento altemativas de plantas relacionadas 
en distintos ambientes. Darwin fue uno de los primeros que observ'd 
que muchas especies de planLas herb£ceas de zonas conttnentales tie- 
nen parientes lefiosos, arbdreos, en islas oceanicas remotas. En las islas 
hawaianas, por ejemplo, se pueden encontrar arboles de lobelias y 
plantas de violetas alias y leftosas, En America del Norte, estas plantas 
son pequeftas hierbas. Sugiera una hipotesis evolutiva para esta ten- 
dencia: ipor que es tan frecuente que arboles leriosos evolucionen a 
partir de ancestros herb£ceos que colonizan islas remotas? 


Problem as dentifkos 

Explique en un parrafo por que cienos mutantes son tan utiles a los 
cienrificos que investigan la regulation del desarrollo de las plantas. En 
su parrafo debe incluir, por lo menus, un ejemplo especifico. 

Ciericia, teoiologia y sociedad 

Haga una Bsra de plantas y productos vegetales que utilizamos a dia- 
rio, ^Cdmo utiliza usted estos productos vegetales? ^Cree. Listed que en 
el illtimo siglo ha aumemado o disminuido el numero de plantas y 
productos vegetales que se uulizan en la vida diaria? ^Cree usted que 
este numero aumemara o disminuira en el furnro? ipor que? 
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A Fig. 36-1. Sequoyas costeras (Sequoia sempervirens). 


Conceptos clave 


36-1 El transporte de sustancias en las plantas a 

diferentes distancias es impulsado por procesos 
fisicos 

36-2 Las raices absorben agua y mineral es del suelo 
36-3 El agua y los minerales ascienden desde la raiz 
hasta los tallos a traves del xilema 
36-4 Los estomas ayudan a regular la tasa de 
transpi radon 

36-5 Los nutrientes organicos se translocan a traves 
del floema 


Panorama general 


Vias para la supervivencia 

L as algas, antecesoras de las plantas, absorbian el agua, los 
minerales y el C0 2 directamente del agua en la que esta- 
ban sumergidas; ninguna de sus celuias estaban lejos de 
estos ingredientes, A su vez, las briofitas carecen de un sistema 
de transporte extenso, por lo que deben vivir en ambientes muy 
humedos. En cambio, las plantas vasculares en el viaje evolutive 
hacia el medio lerrestre implied la diferendanon del cuerpo de 
la planta en raices y brotes. Las raices absorben agua y minerales 
del suelo, y los brotes absorben luz y C0 2 atmosferico para rea- 
lizar la fotosintesis. 

El xilema transporta agua y minerales desde las raices hacia 
los brotes, El floema transporta hidratos de carbono desde el si- 
do en que se producen o almacenan hacia el sido donde se utili- 
zan para el crecimiento y el metabolismo, Este transporte, nece- 
sario para el funcionamiemo de la planta como una uni dad, pue- 
de producirse a grandes distancias. Por ejemplo, las hojas mas al- 
tas de algunos arboles de sequoya de la costa estan a mas de 
100 m de distancia de las raices (fig. 36-1), ^Qu£ es lo que le 
permite a una planta vascular conducir agua, minerales y nu¬ 
trientes organicos a distancias tan largas? En este eapitulo nos re- 
feriremos a los meeanismos responsables del transporte intemo. 


Concepto 


El transporte de sustancias en las 
plantas a diferentes distancias es 
impulsado por procesos fisicos 

El transporte en las plantas vasculares se produce en tres es- 
calas: 1) transporte de agua y solutos en las cdulas individuales, 
como los pelos radiculares, 2) Lransporie de sustancias a corta 
distancia de una e£lula a otra a nivel de tejidos y organos, como 
el transporte de azticar desde las celuias foiosimeticas de la hoja 
hacia los tubos cribosos del floema, y 3) transporte a largas dis¬ 
tances en el xilema y el floema en toda la planta, En estos tres ti- 
pos de transporte pamcipan multiples procesos fisicos, En la fi¬ 
gure 36-2 se resume el transporte a grandes distancias en una 
planta vascular. 

Fenneabilidad selectiva de membranas: revision 

En el eapitulo 7 nos referimos al transporte de solutos y 
agua a traves de las membranas biologicas. Aqui reexamtna- 
mos parte de este proceso de transporte en el contexto especi- 
fico de la celula vegetal. La permeabilidad selectiva de la mem- 
bran a plasmatica de una celula vegetal controla el movimiemo 
de solutos hacia dentro y fuera de la celula. Recordemos (capi- 
tulo 7) que estos solutos tienden a difundirse a favor de sus 
gradientes de concentration, y que la difusion a traves de la 
membrana se denomina transporte pasivo porque se produce 
sin gasto direcio de energia metabolica en la celula, El trans¬ 
porte activo es el bombeo de solutos a traves de las membra¬ 
nas en contra de sus gradientes electroquimicos, es decir, los 
efeetos combinados del gradiente de concentration del soluto 
y del voltaje (diferencia de cargas electricas) a traves de la 
membrana. Se denomina “activo* porque la celula debe gastar 
energia, casi siempre en forma de ATP, para transportar un so¬ 
luto ' hacia arriba\ en contra de la direction neta de difusidn 
del soluto. 
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© For medio de las estomas, las hojas incorporan C0 2 y expelen 

O a . El C0 2 propordona carbono para la fotosintesis. Parte del 0 2 © Los hidratos de carbono se 

producido por la fotosintesis se utiliza para la respiration celular. producen por fotosintesis en las hojas. 


© La transpiration o perdida de 
agua a traves de las hojas 
Eprindpatm'ente : por los estomas), crea 
una fuerza dentro de las hojas que 
rtrae la savia del xitema hada arriba. 


© El agua y los minerales 
se transportan hatia 
arriba desde las rakes hada los 
brotes como savia del xilema. 


© Las r a fees absorben 
agua y minerales 
disueltos del suelo. 



© Los hidratos de carbono se 
transportan como savia del floema 
hacia las rakres y otras partes 
de la pfanta. 



© Las raices intercamblan gases 
con los espados de aire del suelo, 
incorporan 0 2 y entregan CQ 2 . 

En la respiration celular, el 0 2 se 
utHiza para la degradation de 
los hidratos de carbono. 


A Fig, 36-2. Panorama del transporte de una plant a vascular. 


La mayoria de los solutos no pueden atravesar la bicapa lipi- 
dica de la membrana; deben pasar por medio de proteinas 
transportadoras embebidas en la membrana. Algunas proteinas 
■ransponadoras se unen de forma select!va a un soluto en un la- 
do de la membrana y liberan el soluto en el lado opuesto. Otras 
proteinas transportadoras proporcionan canales selectivos a 1 ra¬ 
ves de la membrana. For ejemplo, las membranas de la mayoria 
de las celulas vegetaies poseen canales de potasio que permiten 
el paso de iones potasio (K + ); pero no dejan pasar oiros tones, co¬ 
mo el sodio (Na + ). En otro apartado de este capitulo veremos co¬ 
mo funcionan los canales de K + de las celulas guardianas en la 
tpertura y cierre de los estomas. Algunos canales poseen com- 
puertas que se abren o se cierran en respuesta a ciertos estimu- 
los. 

El papel fundamental de las bombas 
de protones 


La protetna mas importante que participa en el transporte ac¬ 
tive en la membrana plasmatica de las celulas vegetaies es la 
bomba de pro tones, que utiliza energia en forma de ATP para 
bombear iones de hidrOgeno (H + ) fuera de la ctiula. Esto produ¬ 
ce un gradiente de protones con mayor concentration de H + fue¬ 
ra de la celula que dentro de ella (fig, 36-3). Este gradiente es 
una forma de energia potential (almacenada) pues los tones hi- 
drbgeno tienden a difurrdirse "hacia abajo*, es decin hatia den- 
tro de la celula, y este “llujo” de H + se puede aprovechar para rea- 
lizar trabajo. La bomba de protones mueve cargas positivas, en 


forma de H + , hacia fuera de la ctiula* y> de este modo, contribu- 
ye tambien al voltaje conotido como potential de membrana, 
una separation de cargas opuestas a traves de la membrana. La 
bomba de protones hace que el interior de la celula vegetal ten- 
ga carga negativa con respecto al exterior. Este voltaje se denomi- 
na potential de membrana porque la separation de las cargas es 
una forma de energia potential que la celula puede aprovechar 
para realizar trabajo. 

Las celulas vegetaies utilizan la energia almacenada en el gra- 
diente de protones y en el potential de membrana para guiar el 
transporte de muchos tipos de solutos diferentes. Por ejemplo, el 
potential de membrana generado por las bombas de protones 



LIQUID0 EXTRACELULAR 


C1TOPLASMA 


La bomba de 
protones genera 
un potential de 
membrana y un 
gradientede@ 


A Fig. 36-3. La bomba de protones propordona energia para el 
transporte de solutos, Al bombear Eh hatia fuera de la celula, la bom¬ 
ba de protones produce un gradiente de H + y una separation de cargas 
llamada potential de membrana. Estas dos formas de energia potential 
pueden utilizarse para impulsar el transporte de solutos. 
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CITOPLASMA 


LlQUIDO EXTRACELULAR 

Los cationes 
{por ejemplo, e 
se transporter! a! 
interior de fa c£luta 
pore! potential de 
membrana 
Prote i n a de transporte 


(a) Potential de membrana y captation de cationes 



La ceJula acumula 
aniones ( por 
ejempto, thuM) 
aeopfando su 
transpose a la 
difusidn de@ 
hacia dentro por 
medio de un 
cotransporta dor 


(b) Cotransporte de aniones 



Las c&uias 
vegetaJes tambien 
pueden acumular 
un soluto neutro, 
como fa sacarosa 
( /s\ ) tptranspor- 
tando@a favor 
del gradiente de 
protones. 


(c) Cotransporte de un soluto neutro 


A Fig. 36-4 Transport© de solutos en las cel u las vegetales. 


contribuye a la captation de K> en las celulas de la raiz (fig. 36- 
4a). Mediante el mecanismo llamado cotransporte, una protdna 
Liansportadora acopla el paso hacia abajo de un soluto (fT) con 
d paso liacia arriba de otro (NO,-, en el caso de la figura 36- 
4b). El efecto de arrasire del cotransporte es responsable tam¬ 
bien de la captacion de la sacarosa por parte de la cblula vegetal 
(fig. 36-4c). Una pratema de membrana cotransporta sacarosa 
con el H t que se mueve a favor del gradiente de concentracibn a 
traves de la misma, 

El papel de las bombas de protones en el transporte es una 
aplicacion de la quimioosmosis (vease figura 9-15). La earacie- 
ristica clave de la quimioosmosis es un gradiente de protones 
transmembrana, que relaciona los procesos que liberan energla 
con los procesos que consumen energia en la celuia, Por ejemplo, 
como hemos visto en los capirulos 9 y 10, las mitocondrias y los 
cloroplastos utiiizan gradientes de protones generados por cade- 
nas transportadoras de electrones (que liberan energia) para 
guiar la simesis de ATP (que consume energia). Las ATP sinteta- 
sas que acoplan la difusidn de H + con la smtesis de ATP durante 
la respiracibn celular y la fotosintesis funcionan de man era simi- 
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lar a las bombas de protones en las celulas vegetales, Pero, a di- 
ferencia de las ATP sintetasas, la bomba de protones Funciona ha- 
cia atr£s, utilizando la energia del ATP para bombear H + en con¬ 
tra de su gradiente de concentracibn. En ambos casos, los gra¬ 
dientes de protones permiten que un proceso guie al otro. 

Efectos de las diferencias en el potencial 
de agua 


Para sobrevivir, las plantas deben equilibrar la captacion y la 
perdida de agua. La captacion o perdida neta de agua en la cdu¬ 
la se produce por osmosis, transporte pasivo de agua a traves de 
la membrana (vease figura 7-12). <jC6mo podemos predecir la di¬ 
rection de !a osmosis si una celuia est£ rodeada por una solution 
determinada? En el caso de una celuia animal, si la membrana 
plasmatica es impermeable a los soluLos, es suficiente con saber 
si la solucion extracelular tiene mayor o menor concentracion de 
soluto en relacibn a la celuia. El agua se trasladara por osmosis 
desde la solucibn con menor concentracibn de soluto hacia la so¬ 
lucibn con mayor concentracibn de soluto. Pero la cblula vegetal 
posee una pared celular que agrega otro factor a la bsmosis: la 
presibn fisica. Los efectos comblnados de la concentracibn de so- 
into y de la presibn fisica se ineorporan en una medicibn llama- 
da potencial de agua, que se abrevia con la letra griega psi 

El potencial de agua determina la direccibn del movimiemo 
del agua. Lo mas importante que se debe recordar es que el agua 
libre, no unida a ningun soluto ni a ninguna superficie, se tras- 
lada desde una zona de mayor potencial de agua hacia una zonei de 
menor potencial de agua si no existe ninguna barrera que la Ire¬ 
ne. Por ejemplo, si una celuia vegetal esta inmersa en una solu¬ 
cibn que tiene un mayor potencial de agua que la celuia, la ce¬ 
luia cap tar & agua y se hinchara. Al moverse, el agua realiza un 
trabajo, como es la expansion de la celuia. El “potencial’ 5 conte- 
nido en el potencial de agua es la energia potencial del agua -la 
capacidad del agua para realizar trabajo al mo verse desde una 
region de mayor \|f a una region de menor y El potencial de 
agua es un caso especial de la tendencia general de los sistemas 
a cambiar esponianeameme a un estado de menor energia libre 
(vease figura 8-5), 

Los biologos vegetales mi den 14/ en unidades de presibn llama- 
das, megapascales (que se abrevian como MPa). Los fisicos le 
asignan valor cero al potencial de agua del agua pura en un reci- 
piente abierto a la atmosfera = 0 MPa) en condiciones estan- 
dar (a nivel del mar y a temperatura ambiente). Un MPa es igual 
a 10 atmosferas de presibn (una atmosfera es la presibn que ejer- 
ce a nivel del mar una columna imaginaria de aire que se extien- 
de por toda la altura de la atmosfera, cerca de I kg de presibn por 
centimetro cuadrado). Algunos ejemplos nos dar&n una idea de 
la magnitud de un megapascal: nuestros pulmones ejercen me- 
nos de 0,1 MPa, El neumatico de un coche se infla a unos 
0,2 MPa, La presibn del agua de las canerlas de una casa es de al- 
rededor de 0,25 MPa, La mayoria de las celulas vegetales, en 
cainbio, tienen una presibn aproximada de 1 MPa. 


Como afectan los solufos y In presibn al potencial de agua 

La presibn y la concentracibn de solutos afectan al potencial 
de agua, como se expresa en la siguiente ecuacion del potencial de 
agua: 


¥ = Vs + ¥ P 













donde ¥ es el potential de agua, es el potential del soluto 
ootenclal osmbtico) y \||/ p es el potencial de presion. 

El potential del soluio (\|/ s ) de una solucibn es proporcional 
al numero de moleculas del soluio disueltas. El potencial del so- 
jto tambien se llama potencial osmbtico porque el soluto afec- 
: a a la direccidn de la osmosis. Un soluio puede ser cualquier ti- 
po de sustancia quimica: disuelia. For definidon, el i^del agua 
pura es cero. iQue ocurre cuando se agrega un soluio al agua pu- 
Los soluios se unen a las moleculas de agua, y disminuyen el 
r umero de moleculas de agua libre y la capacidad del agua de 
nulizar un trabajo. Asi, al agregar un solute, siempre disminuye 
1 potencial de agua, y el t|/ s de una solucion es siempre negati- 
Por ejemplo, una solucion 0,1 molar (0,1 M) de un azuear, 
:iene un \|l- de -0,23 MPa. 

El potencial de presion (%) es la presion Mca que se ejerce 
f ore una solucibn. A diferencia del \\t s , el Vp P uede ser positivo 
negativo. For ejemplo, el agua en las celulas muerias del rile- 
-a de una planta que tianspira a menudo tiene una presion (ten* 
: :i ' negativa menor de —2 MPa. For el contrario, como el alre 
_omemdo en un globo, el agua en las celulas vivas, por lo gene- 
■ esta bajo presion positiva. El contenido celutar presiona la 
- mibrana plasmatica contra la pared celular y produce lo que se 
. ma presion de turgencia* 


tndlisis ciumtitativo del potential de agua 

Hemos presemado la conation del potencial de agua y sus 
mponentes. Ahora veremos como se utiliza. En primer lugar 
oservaremos el movimiento de agua en un sistema artificial. 
. ..ego aplicaremos la ecuacibn a una celula vegetal viva. 

H modelo artificial representado en la f igura 36-5 muestra 
d mavimiemo del agua dentro de un tube en forma de U que tie- 
-; una membrana que separa sus dos brazos. La membrana es 
rateable al agua pero no a los solutes, ^Que ocurre si llenamos 
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I 
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H z ° 
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¥p = 0 ¥p = 0,23 

= -0,23 ¥s " -Q.23 

y - 0 MPa y = -0,23 MPa ¥ = 0 MPa ¥ = 0 MPa 


el brazo derecho del tubo con una solucion 0,1 M (t[f s — —0,23 
MPa) y el brazo izquierdo con agua pura (Vf $ = 0)? En ausencia 
de presion ftsica (esto es, cuando = 0), el potencial de agua y 
sera igual a \|L. Asi, el y del brazo izquierdo del tubo (agua pu* 
ra) sera 0, mientras que el \|/ del brazo derecho ser& -0,23 MPa. 
El agua siempre se mueve desde una zona de mayor potencial de 
agua hacia una zona de menor potencial de agua; por lo tamo, el 
movimiento neto de agua en este caso sera desde el brazo iz¬ 
quierdo del tubo hacia e! brazo derecho (fig. 36-5a), Pero si 
aplicamos ahora una presibn fisica de +0,23 MPa a la solucibn 
del brazo derecho, aumentaremos su potencial de agua de un va¬ 
lor negative a 0 MPa tv = -0,23 + 0,23), Ahora no habri flujo 
neto enure esta solucion presurizada y el compartimento de agua 
pura (fig. 36-5b). En realidad, al aumentar \g r a +0,30 MPa, la 
solucibn tendra un potencial de agua de +0,07 MPa (¥ = -0,23 
+ 0,30), y esta solucibn cedera agua hacia el compartimento que 
contiene agua pura (fig. 36-5c). Por Ultimo, imaginemos que 
utilizamos un piston para tirar el agua pura hacia arriba, en lu¬ 
gar de empujar la solucibn hacia abajo Una presion (tension) ne¬ 
gativa de -0,30 MPa en el compartimento del agua ser£ suficien- 
te para atraer agua de la solucibn que tiene un potencial de agua 
de -0,23 MPa (fig. 36-5d). Una vez mas, tengamos en cuenta el 
punio clave: el agua se mueve desde la zona de mayor potencial de 
agua hacia la zona de menor potential de agua. 

Considetemos ahora como el poLencial de agua afecta a la 
captation y pbrdida de agua en las celulas vegeLales* Imaginemos 
en p timer lugar una celula flaccid a con una \\f ? de 0. Suponga* 
mos que esta celula flaccida se coloca en una solucibn de mayor 
concentracibn de soluto (potencial de soluto mas negative) que 
la ctiula (fig. 36-6a). El potencial de agua de la solucibn exter¬ 
na es menor (mas negativo), por lo tamo, el agua saldr& de ia ce¬ 
lula por osmosis, y el protoplasm de la celula sufrira plasmolisis, 
o se encogera y se alejani de la pared. Coloquemos ahora la mis- 
ma celula flaccida en agua pura (y = 0) (fig. 36-6b), El poten- 
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¥ p = 0,30 ¥p = -0,30 ¥p ” 0 

^ = -0,23 ¥ s = 0 ¥s = ^ 23 

x|/ = 0 MPa v = 0,07 MPa ¥ ™ “030 MPa ¥ - “0*23 MPa 


▲ Fig, 36-5* Potencial de agua y movi- 
-nento de agua: modelo artificial. En es- 

“ aparato en forma de U, una membrana 
:t permeabilidad selectiva separa al agua 
- de una solucibn 0,1 M que contiene un 
: jto particular que no puede atravesar li- 
i-emente la membrana. El agua atraviesa 
"5 membrana de permeabilidad selectiva 


desde el sitio de mayor potencial de agua 
hacia el sttio de menor potencial. El poten¬ 
cial de agua by) del agua pura a presibn at- 
mosfertca es de 0 MPa. Si conocemos los 
va lores del potencial de presibn (fp), y del 
potencial del soluto (¥ 5 )> podemos calcular 
el potencial de agua: ¥ = ¥ P + ¥r Los va ^°" 
res de y y de ¥s en br3Z0 izquierdo y en el 


brazo derecho del tubo en U estan en las 
condiciones initiates, antes de cualquier 
movimiento neto de agua. (a) El agregado 
de solutos disminuye el potencial de agua (a 
un valor negativo). (b, c) La aplicadon de 
una presibn fisica aumenta el potencial de 
agua. (d) Una presibn negativa (tensibn) 
disminuye el potencial de agua. 
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Celula pfasmolizada 

en equilibrio osmotico 
con su entorno 


¥ P = 0 
¥5 = -0r9 

y = ”0,9 MPa 


Celula initial flaccida: 




Celula turgente 

en equilibrio osmotico 
con su entorno 


¥ P “ 07 
¥s = 

\|/ - 0 MPa 


(a) Condiciones iniciales: y celular > y del entorno. La celula 
pierde agua y se plasmoliza. DespuGs de la plasmolisis, el 
potential de agua de la celula y el del entorno son iguales. 


(b) Condiciones iniciales: y celular < y del entorno, Existe una 
captation neta de agua por 6smosis que hace que la celula se 
vuelva turgente. Cuando la tendsnda a la entrada de agua es 
frenada por la presidn de la pared elastica, los potentials de 
agua de la celula y de su entorno se igualan, (El cambio de 
volumen de la celula esta exagerado en este diagrama.) 


A Fig, 36-6, Relaciones del agua en la celula vegetal. En estos experimentos, dos celulas id^nticas, inscfalmente flaccidas, son colocadas en dos 
ambientes diferentes (los protopiastos de las celulas fl^ctidas estan en contacto con fa pared celular pero carecen de presion de turgencia) fas flechas 
azules indican la direction del movimiento neto de agua. 


cial de agua de la celula es menor que el del agua pura por la pre¬ 
sence de solutos, y el agua entra en la celula por bsmosis. El eon- 
tenido de la celula comienza a hincharse y presiona la membra- 
na plasmatica contra la pared celular, produciendo una presion 
de turgencia. La pared parcialmeme dastica empuja en contra de 
la cdula presurizada. Cuando la presion de la pared es suficien- 
te para contrarrestar la lendencia del agua a entrar en la celula 
por la presencia de solutos en el interior, entonces t|/ r y \|/ s se 
igualan y t|/ - 0. Esto iguala el potencial de agua del medio exLra- 
celular —en este ejemplo, 0 MPa, Se ha alcanzado un equilibrio 
dinamico y no hay mas movimiento neto de agua. 

A diferencia de lo que ocurre con una celula flaccida, una c€- 
lula con pared celular que tiene una concentration de solute ma¬ 
yor que el medio que la rodea, es turgente, o muy firme. Las ce¬ 
lulas vegetales sanas son turgemes gran pane del tiempo. La lur- 
gencia contribuye ai soporte en las partes no lenosas de la plan¬ 
ta. La perdida de turgencia se puede observar cuando la planta se 
marchita, donde las celulas se vuelven flaccidas y las hojas y ta- 
llos se mclinan hacia abajo (fig. 36-7). 

Proteinas rfe acuaporina y transports de agita 

El potencial de agua es la fuerza que mueve el agua a traves de 
las membranas de las celulas vegetales; pero, ^cbmo atraviesan la 
membrana las moleculas de agua? Las moleculas de agua son tan 
pequenas que se mueven libremenie a traves de la bicapa lipidica, 
aunque la zona central sea hidrofoba (vdase figura 7-2). El trans- 
pone de agua mediante membranas biologicas, sin embargo, es de- 
masiado espedfico y rapido para que se pueda explicar solo por di¬ 
fusion a traves de la bicapa lipidica. En realidad, el agua atraviesa 
el fonoplasto (o membrana vacuolar) y la membrana plasmatica 
por medio de proteinas transportadoras llamadas acuaporinas 
(vease capitulo 7). Estos canales selectivos no afectan el gradienie 
de potencial de agua o la direction del flujo del agua, pero si la ve- 
locidad de difusion del agua a favor de su gradiente de potencial. 
Segun las evidences, la velocidad del movimiento del agua a tra¬ 
ves de estas proteinas esta regulada por la fosforikcidn de las pro- 


tefnas de acuaporina inducida por cambios en segundos mensaje- 
ros, como iones de calcio (Calt). 

Tres coxnpartimentos priiicipales de las celulas 
vegetales con vacuolas 

El transporte tambidn se regula por la estructura de compar- 
timentos de las celulas vegetales. Rodeando al protoplasto esta la 
pared celular que ayuda a mantener ta forma de la celula (vease 
figura 6-9). Sin embargo, la membrana plasmatica de permeabi- 
lidad selectiva la que controla directameme el trafico de molecu- 



A Fig. 36-7. Una planta de tmpatiens (alegrfa del hogar) que re- 
cupera su turgencia despues de ser regada. 
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las hacia dentro y fuera del protoplasm. La membrana plasmatica es 
una barrera entre dos companimentos principales: la pared celular 
y el citosol (la pane del citoplasma comenida demro de la membra¬ 
na plasmatica pem fuera de los organulos imracelu lares). La mayo- 
ria de las celuias vegeiales maduras poseen un tercer compauimen- 
to, la vacuola, un gran organulo que puede ocupar hasta el 90% o 
mas del volumen del protoplasto (fig. 36-8a). La membrana va¬ 
cuolar. o tonoplasto, regula el movimiemo de moleculas emre el 
citosol y el comenido vacuolar, llamado savia celular. Su bomba de 
protones expele H + desde el citosol hacia la vacuola. El gradiente de 
pH resultants se utiliza para trasladar tones a traves de la membra- 
na vacuolar por quimioosmosis. 

En la mayoria de los tejidos vegetales, las paredes celulares y 
el citosol son continues entre una celula y otra. Los plasmodes- 
mos conectan los compartimentos citosolicos de las celuias veci- 
nas, y forman una via cominua para el transporte de deltas mo- 
eculas entre las celuias. Esta continuidad del citoplasma se de- 
nornma sirnplasto (fig. 36-8b). La continuidad de las paredes 
celulares y los espacios extraeelulares se llama apoplasto, El ter¬ 
cer compartimento celular, la vacuola, no se comparte con las ce- 
lulas vecinas. 

Funciones del sirnplasto y del apoplasto 
en el transporte 

^Cbmo se trasladan el agua y los solutos desde una ubica- 
abn a otra dentro de los tejidos y organos de la planta? Por 
ejemplo, ^que mecanismos transportan agua y mine rales desde 
los pelos radiculares hasta el cilindro vascular de la raiz? Este 
ransporte a corta distancia se denomi- 
n,a transporte lateral, porque su direc¬ 
tion usual es a lo largo del eje radial de 
los organos de la planta, y no en direc¬ 
tion longitudinal, 

Esie transporte se lleva a cabo por 
ires vlas (vease figure 36-8b). En la pri- 
mera via, las sustancias salen de una ce- 
lula, atraviesan la pared celular y entran 
;n la celula vecina, que luego pasa las 
fusiancias hacia la siguiente celula por 
el mismo mecanismo. Esta via trans- 
ruembrana requiere el cmce repetido de 
.is membranas plasmaticas, a medida 
que los solutos salen de una celula y en- 
Iran en la siguiente. 

La segunda via, a traves del simplas- 
:. la continuidad del citosol dentro de 
un tejido vegetal, requiere un solo cruce 
ce una tnembrana plasmatica. Despu^s 
de entrar en una celula, los solutos y el 
igua pueden moverse de una celula a 
atm a traves de los plasmodesmos. 

La tercera via de transporte a corta 
mstancia dentro de un tejido u organo 
egetal es a traves del apoplasto. Esta via 
formada por paredes celulares y es- 
naeios extraeelulares. Sin entrar en el 
rrotoplasto, el agua y los solutos pue- 
ren moverse desde una ubicacion a otra 
en la raiz o en otro organo por la conti- 
uuidad de las paredes celulares 


El flujo de masa en el transporte a larga 
distancia 

La difusibn en una soludon es bastante eficaz para e! trans¬ 
porte en las distances de las dimensiones celulares (menos de 
100 pm), pero es demasiado lento para el transporte a largas 
distancias dentro de la planta, Por ejemplo, la difusion de un ex- 
tremo a otro de la celula tarda unos segundos, pero la difusion 
desde las raices hasta el extremo superior de una sequoya gigan- 
te tardaria varias decadas, El transporte a larga distancia se pro¬ 
duce por flujo de masa o flujo por presion, que es el movi- 
miento de un h'quido debido a la presion. En el flujo de masa, 
el agua y los solutos se mueven a traves de las traqueidas y los 
vasos del xilema y a traves de los tubos cribosos del fioema. En 
el fioema, por ejemplo, la carga de hidratos de carbono genera 
una elevada presion positiva en un extremo del tubo cnboso, y 
fuerza el movimienio de la savia hacia el extremo opuesto del 
tubo. En el xilema, la tension (presibn negativa) es la que gut a 
el transporte a largas distancias. La transpiradon, la evaporacibn 
de agua en las hojas, reduce ta presion en el xilema de las hojas, 
Esto crea una tension que impulsa la savia del xilema desde las 
raices hacia arriba, 

En un conducto de desague, en parte obsmiido, el volumen 
del flujo dependera del diametro interne del conducto. La obs- 
t rued bn disminuye el flujo porque reduce el diametro efectivo 
del conducto. Estas experiences caseras nos ayudan a entender 
como las estructuras inusuales de las celuias vegetales especiali- 
zadas en el flujo de masa, los miembros del tubo criboso del floe- 
ma y las traqueidas y elementos del vaso del xilema, se adaptan 
a su funcibn. En el capltulo 35 vimos que el citoplasma de los 


Pared celul ar 
^ Citosol 


Las proteinas 
tra ns porta doras 
de la membrana 
plasmatica regulan 
el traffeo de moleculas 
entre el citosol 
y la pared celular. 


Plasmodesmo | Membrana vacuolar 
Membrana plasmatica (tonoplasto) 

(a) Compartimentos celulares. La pared celular, el citosol y la vacuola son los tres 
compartimentos principals de la mayorfa de las celuias vegetales maduras. 
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Via de transmembrana 



Sirnplasto 

Apoplasto 


El apoplasto es la 
continuidad de las 
paredes celulares y 
de los espacios 
extraeelulares. 


Via a pop last! ca 

(b) Vias de transporte entre las celuias. A nivel tisular, existen tres 
via5: transmembrana, simplastico y apopl^stico. Las sustancias pueden 
transferee de una via a la otra. 


l Fig. 36-8. Compartimentos de la celula y vlas de transporte a corta distancia. 


Las proteinas 
transportadoras de la 
membrana vacuolar 
regulan el trafico de 
moleculas entre el 
citosol v ta vacuola. 



capItulo 36 Transports en las plaruas vasculares 743 











































miembros del tube criboso esta casi desprovisto de organulos inter- 
nos y que las traquetdas maduras y los elementos del vaso, que son 
celulas muertas, no poseen citoplasma. Como ocurre al destapar el 
dranaje de la codna T la perdida de citoplasma en la “tuberia" de la 
planta permite un flujo de masa mas eficiente a iraves del xilema y 
floema. Las paredes terminales perforadas de los elementos del va- 
so y las placas porosas que conectan a los miembros del tubo cribo¬ 
so, tambi£n aumentan el flujo de masa (vease figura 35-9). 

Tenemos un panorama de los mecanismos b^sicos de trans- 
porte a nivel de las celulas, de los tejidos y de ioda la planta. 
Ahora veremos mas de cerca como funcionan estos mecanismos 
en conjunto, Por ejemplo, el flujo de masa debido a diferencias 
de presion es el mecanismo de transports a larga distancia de la 
sa%4a del floema, pero el transporte activo de azucar a nivel celu- 
lar es el que mantiene esta diferencia de presion. Las cuatro fun- 
clones de transporte que esmdiaremos con mayor details son la 
absorcion de agua y minerales en la raiz, el ascenso de la savia del 
xilema, el control de la transpiradon y el transporte de nutrien- 
tes organ icos en el floema. 


Evaluation de conccptos 


L Algunos campesinos en lodo el murido riegan los culti- 
vo$ utilizando agua subterranea, que tiene una concern 
tracidn mds o menos aka de sales disuekas. ^Como 
podrfa afeciar esta practica al potencial de agua de los 
cultivos? 

2* Si una celula vegetal inmersa en agua destiiada posee un 
i|/ s de -0,7 MPa y un ijr de 0 MPa ^cual es su \j/ F J Si po- 
nernos la mtsma celula en un vaso de precipitation abler- 
to que contiene una solution con un ^ de -0,4 MPa 
tcual sera el ^r p de ia celula en el equilibrio? 

Veanse tos respuescos en ei Ap&ndice A. 


Concepto 


Las raices absorben agua y 
minerales del suelo 

El agua y las sales minerales del suelo entran en la planta a tra- 
ves de la epidermis de la raiz, atraviesan la corteza de la raiz, pa- 
san al cilindro vascular y luego Quyen por las Lraqueidas y los va- 
sos hacia el sistema de brotes. En esta section nos ocupamos del 
transporte a carta distancia entre las celulas del suelo y las vias 
del xilema. Es conveniente observar la figura 36-9 a medida 
que lea la seccibn para comprender mejor el tema, 

El papel de los pelos radiculares, las micorrizas 
y las celulas corticales 

Gran parte de la absorcion de agua y minerales se produce 
cerca de los extremes de la raiz, donde la epidermis es permea¬ 
ble al agua. En esta zona se siuian los pelos de la raiz, que son 
extensiones de las celulas epidermicas que representan gran par¬ 


te de ia superficie de absorcion de las raices (v£ase figura 35-12). 
Las partlculas del suelo, por to general, rodeadas de agua y mi¬ 
nerales disueltos, se adhieren con fuerza a los pelos radiculares. 
La solucion del suelo fluye hacia las paredes hidrofilas de las ce¬ 
lulas epidermicas y atraviesa libremente el apoplasto hacia la cor¬ 
teza. Esto expone a los simplastos de todas las celulas de la cor¬ 
teza a la solucibn de suelo, y proporciona una superficie de mern- 
brana mucho mayor que el area superficial de la epidermis sola. 

Al trasladarse la solucion de suelo por el apoplasto en las rai¬ 
ces, las cblulas de la epidermis y de la corteza captan agua y cier- 
tos solutes hacia el simplasto. Aunque la solucion del suelo, nor- 
malmente, esta muy diluida, el transporte activo permite a las 
raices acumular minerales esenciales, como el K + , en concemra- 
ciones cientos de veces may ores que las del suelo. 

La mayoria de las plantas establecen relaciones de beneficio mu- 
tuo con bongos, que Facilitan la absorcion de agua y minerales del 
suelo. Las raices y los bongos forman micorrizas, estructuras Sim- 
bioticas formadas por la raiz de la planta unida a las hifas o filamen- 
tos del bongo (fig, 36-10). Las hifas absorben agua y minerales se- 
leccionados, y transfieren gran parte de estos elementos a la planta 
huesped. En el capitulo 37 resaltamos el papel de las micorrizas en 
la nutricion de las plantas, y en el capitulo 31 mostramos las carac- 
teristicas de los bongos que panicipan de estas relaciones mutualis- 
tas. Es importante comprender aqui que el micelio (red de hilas) del 
bongo aporta a la micorriza, y por cortsiguiente a las raices de la 
planta, una enorme superficie de absorcion. De cada ceniimetro a 
lo largo de la raiz pueden extenderse basta 3 m de hifas, y asi alcan- 
zan un volumen de suelo mucho mayor que el que podria penetrar 
la raiz por si sola. Las micorrizas permiten que zonas mas antiguas 
de las raices, alejadas de su extreme, puedan absorber agua y mine¬ 
rales para la planta. 

La endodermis: un centinela selectivo 

El agua y los minerales del suelo que entran a k corteza de la raiz 
no pueden transponarse hacia el resto de la planta hasta que no en¬ 
tran en el xilema del cilindro vascular. La endodermis, la capa mas 
interna de celulas de la corteza de la raiz, rodea al cOindro vascular 
y funciona como el ultimo puesto de control en el paso selectivo de 
minerales desde la corteza hacia el tejido vascular (vease figura 36- 
9). Los minerales que se encuentran en el simplasto, cuando llegan 
a la endodermis continuan a traves de los plasmodesmos de las c£- 
lulas endodennicas y entran en el cilindro vascular Estos minerales 
ya atravezaron la membrana selectiva antes de entrar en el simplas¬ 
to de la epidennis o de la corteza. Los minerales que llegan a la en¬ 
dodermis por la via del apoplasto encuentran bloqueado su paso 
hacia el cilindro vascular. En las paredes transversales y radiaies de 
cada cblula endodermica se encuemra la banda de Caspary, un 
emturbn formado por subenna, un material ctito impermeable al 
agua y a los minerales disueltos. De este mode, el agua y los mine- 
rales no pueden atravesar la endodermis y entrar en el tejido vascu¬ 
lar por medio del apoplasto. El tinieo modo en que el agua y los mi¬ 
nerales pueden pasar esta bairera es atravesar la membrana piasm&- 
tica de una celula endodermica y entrar el cilindro vascular por me¬ 
dio del simplasto. 

La endodermis, con su banda de Caspary asegura que los mi¬ 
nerales no lleguen al tejido vascular de la raiz sin atravesar la 
membrana plasmatica de permeabilidad selectiva. Si los minera¬ 
les no ingresan en el simplasto de las celulas de la epidermis o de 
la corteza, deben entrar en las celulas endodennicas o ser exclui- 
dos del tejido vascular. La endodermis tambien evita que los so- 
lutos que se aeumulan en la savia del xilema se escurran de nue- 
vo hacia la solucion del suelo. La estruaura de la endodermis y 
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Via 

simp^stica 


▼ Fig. 36-9. Transporte (atera! de minerales y agua en las rakes. 


Via apoplastica 


Banda de Gaspary 
lula 


j La absorciPn de la soludbn del 
suelo por las paredes hidr6filas de 
los pelos radicu lares permite el 
acceso al apoplasto. El agua y los 
minerals pueden escurrir hacla la 
corteza por medio de esta matriz 
de paredes, 

Q Los minerales y el agua que 
atraviesan las membranas 
plasm^ticas de los pelos radkulares 
entran al simplasto, 

0 A medtda que la solucton del suelo 
se traslada por el apoplasto, parte de 
agua y de los minerales se transportan 
hacia los protoplastos de las c£lulas de 
la epidermis y de la corteza y luego 
entran por medio del slmplasto. 


Banda de Caspary 


Membrana 

plasm^tica 

Via apoplastica 


Via simpl£stica 


Pelo 

radicular 


Epidermis 


Corteza 


Vasos 

(xilema) 


Endodermis Cilindro vascular 


0 En las paredes transversals y radiates de cada celula-endodermica se encuentra 
la banda de Caspary, un cinturbn de material cbreo (banda violeta) que bloquea 
el paso de agua y minerales disueltos. Solo los minerales que ya se encuentran 
en el simplasto o que estan entrando en esta via, atravesando la membrana 
piasm^tica de una c£lula endodermrca, son los que pueden desviarse de la banda 
de Caspary y entrar en el cilindro vascular 


© Las c£lu!as endod£rmicas y las c&lulas parenqurmatosas del 
cilindro vascular descargan agua y minerales en sus paredes 
(apoplasto). Los vasos del xilema transportan el agua y los 
minerales hacia arriba al sistema de brotes. 




5U ubicacion esiracegica en la ratz se adapta a su funcidn como 
centinek en el Lmiie entre la corteza y el cilindro vascular, fun- 
;ion que contribuye a la capacidad de las raices para transportar 
cfertos minerales de forma preference desde el suelo hacia el xi¬ 
lema, 

El ultimo segmento en la via del suelo al xilema es el paso de 
agua y minerales hacia las traqueidas y los elementos vasculares 
del xilema. Estas ceiulas conductoras de agua carecen de proto- 
plastos en su madurez y por lo tanto s fomian pane del apoplas- 
lo. Las cdlulas endodermicas, al igual que las ceiulas parenqub 
matosas del cilindro vascular, mueven minerales desde el proto- 
plasto hacia sus paredes celuLares. La difusion y el transporte ac- 
tivo pamcipan en esta transferencia de solutos desde el simplas- 
io hacia el apoplasto y aquf T el agua y los minerales pueden en¬ 
trar libremente a las traqueidas y a los vasos. El agua y los nu- 
trientes minerales que se trasladan desde el suelo hacia el xilema 
de la raiz se transportan en direccion ascendente hacia el sistema 
eaulinar como savia del xilema. 


t 2,5 frm | 


A Fig. 36*10. Micorrizas, asociaciones simbidticas entre bongos 
y raices. El micelio bianco del bongo rodea a estas raices de un 3rbol 
de ptno. Las hjfas del hongo proporcionan una extensa superfide de ab- 
sorcibn de agua y minerales. 
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Evaluation de concept os 


1* ^Por que al ser rociado un cultivo con tin Fungitida 
puede desarrotlar una deflcienda grave de fosfatos? 

2. Un cientifico agrega tm inhibidor de la fotoslntesis 
soluble en agua a las raices de una planta. Sin embargo, 
al hacer esto no se afeeta la fotoslntesis. ; Por qu£? 

Waitsc /as respucstas ca cJ Apcndkc A. 


Concepto 


El agua y los minerales ascienden 
desde la raiz hasta los tallos 
a traves del xilema 

Nos referiremos aqui al transporte de la savia de! xilema a larga 
distancia. La savia fluye bacia arriba desde las raices por todo el $is- 
tema caulinar hasta las haces vasculares que se ramifican en cada 
hoja. Las hojas dependen de este eficiente sistema de transporte pa¬ 
ra el suministro de agua. Las plantas pierden una gran camidad de 
agua por transpiration, o sea, perdida de vapor de agua en las ho¬ 
jas y otras partes aereas de la planta. Consideremos como ejemplo 
al umz. Una sola planta transpira 125 litres de agua durante una 
temporada. Un cultivo de maiz que crece en una densidad tipica de 
75 000 plantas por hectares transpira casi 10 millones de litros 
(JO millones de Eg) de agua por hectares en cada temporada. Si el 
agua iranspirada no fuera reemplazada por agua transportada des¬ 
de las raices bacia arriba, las hojas se marchitaiian y la planta mo¬ 
rula. El flujo ascendeftte aiTiba de la savia del xilema tambien ileva 
nutrientes minerales hada el sistema de brotes. 

Factores que afectan al ascenso de la savia 
del xilema 

La savia del xilema se eleva a alturas mayores de 100 m en los 
arboles m£s altos. ^Es empujada desde las raices o es atraida por 
las hojas? Evaluemos las comribuciones relativas de estos dos 
mecanismos posibles. 

Lfl savia del xilema es empujada hacia arriba: presion de la 

raiz 

Durante la noche, cuando el transporte es muy bajo o nulo, 
las celulas de la raiz conrinuan bombeando iones minerales ha¬ 
cia el xilema del cilindro vascular Mientras tan to, la endodermis 
ayuda a evitar que los iones salgan fuera de la raiz. La acumula- 
cion de minerales disminuye el potential de agua en el cilindro 
vascular El agua fluye hacia deniro desde la corteza de la raiz, y 
genera una presion radicular, que empty a la savia del xilema 
hacia arriba. Por la presibn radicular, a veces, entra mas agua en 
las hojas de la que se pierde por Lranspiracibn, y se produce la 
gutacibn, una exudation de gotitas de agua que se puede obser- 
var por la manana en los extremos de las hojas del cesped o en 
los m£rgenes de las hojas de algunas eudicotiledoneas herbaceas 



A Fig* 36-11. Gutacion. La presibn de la raiz empuja el exceso de 
agua fuera de esta boja de frutilla. 


pequenas (fig. 36-11). La gutacion de liquido difiere del rocio, 
que es la condensation de humedad producida por la transpira¬ 
tion. 

En la mayoria de las plantas, la presion radicular es un meca- 
nismo menor que guia el ascenso de savia del xilema, y empuja 
el agua hacia arriba solo unos pocos metros. Muchas plantas no 
generan presion radicular, Incluso en plantas que presentan gu¬ 
tacion, la presion radicular no puede mantener el ritmo de la 
transpiracion durante el dia. En su mayor parte, la savia del xile¬ 
ma no es empujada desde abajo por presion radicular sino que 
es atraida desde arriba por las hojas. 

La saxia del xilema es atraida hada arriba: 
mecajiisma de transpiracion -cohesion-tension 

Para trasladar las sustancias hacia arriba, podemos aplicar 
presion posittva desde abajo o presion negativa desde arriba (co¬ 
mo cuando se succiona un liquido en un bombilla). Nos referi¬ 
remos aquf al proceso por el cual el agua es atraida hada arriba 
por presion negativa en el xilema. Al investigar este mecanismo 
de transporte, veremos que la transpiracion es la fuerza de atrac- 
cion, y que la cohesion del agua por las uniones de hidrogeno 
transmite la atraccion hacia arriba a lo largo del xilema hacia las 
raices. 

Atraccion por la transpiracion. Los estomas, poros microscb- 
picos situados en la superfine de la hoja, producen un laberinto de 
espacios de aire intemos que exponen a las celulas del mesofilo al 
dioxide de carbono necesarlo para la fotosmtesis. El aire en estos es¬ 
pacios esd saLurado de vapor de agua porque esta en contacto con 
las paredes humedas de las celulas. En la mayoria de los dias T el ai¬ 
re que esta fuera de la hoja es mas seco, esto es, tiene un potential 
de agua menor que el aire contenido en la hoja. Por lo tanto, el va¬ 
por de agua de los espacios aereos de la hoja difunde a favor del gra- 
dieme de potenctal de agua y sale de la hoja a traves de los estomas 
Esta perdida de vapor de agua en la hoja por difusibn y evaporation 
se denomina transpiration. 

Pero icbmo se traduce esta pbrdida de vapor de agua en la ho¬ 
ja en una fuerza de atraccibn del agua hacia arriba en la planta? 
La principal hipotesis dice que la presibn negativa que mueve el 
agua hacia arriba por el xilema se desarrolla en la interfase aire- 
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agua en las paredes de las celulas del mesdfilo. El agua llega a las 
hojas por medio del xilema en los vases de la Iioja y luego se 
iransporta hacia las celulas del mesdfilo y a sus paredes celulares. 
Estc movimiemo depende de la adhesion del agua a las microfi- 
brillas de celulosa y a otros componentes hidrofilos de las parc¬ 
hes de la celula vegetal. A1 comienzo, el agua se evapora de una 
■Jelgada lamina de agua que revtste los espacios agrees que ra- 
jean a las celulas del mesdfilo, A medida que pasa mas agua al 
21 ie T la interfase aire-agua se profundiza en la pared celular y se 
hace mas curva (fig. 36-12). A medida que se evaporan mas 
moldculas de agua T el grade de eurvatura y la tension superficial 
de las moleculas de agua aumema, y la presidn en la interfase ai¬ 
re-agua se hace cada vez mas negativa. Las moldculas de agua de 
us zonas mas hidraiadas de la hoja son atraldas hacia esta zona, 
y asi disminuye la tension, Estas fuerzas de atraceidn se transfie- 
ren al xilema porque las moleculas de agua estan unidas entre si 
de forma cohesiva por uniones de hidrogeno. Ash la atraceidn 
ror Lranspiracidn depende de algunas de las propiedades espe- 
: tales del agua a las que nos refer!mos en el capltulo 3: adhesion, 
cohesidn y tension superficial. 

El papel de la presion negativa coincide con lo que hemos es- 
.udiado acerca de la ecuacion del potential de agua porque la 
presion (tension) negativa disminuye el potencial de agua. El agua 
se traslada desde una zona con potencial alto hacia una zona con 


potencial bajo; por lo tamo, el aumento de la presidn negativa en 
la interfase aire-agua produce el paso de agua desde las celulas 
del xilema hacia las celulas del mesdfilo, que, a su vez, ceden 
agua a los espacios aereos, donde el agua se difunde a traves de 
los estomas. En resumen, el potencial de agua negativo de las ho¬ 
jas es la fuerza de atraceidn de la transpiration. 

Cohesion y adhesion en el ascenso de la savia del xilema. 
La fuerza de atraceidn de la transpiraddn sobre la savia del xile¬ 
ma se transmite desde las hojas hasta el extremo de la raiz e in- 
cluso a la solucion del suelo (fig. 36-13) La cohesidn y la adhe¬ 
sion faeilitan este transpose a larga distancia. La cohesidn de 
agua por las uniones de hidrogeno permite que la eolumna de sa¬ 
via sea atraida desde arriba sin que se separen las moleculas de 
agua. Las moleculas de agua que salen del xilema hacia las hojas 
arrastran a otras moldculas de agua adyacentes. Esta fuerza de 
atraceidn se transmite, molecula a molecula, hacia toda la colum- 
na de agua del xilema. La fuerte adhesidn de las moleculas de 
agua (por uniones de hidrogeno) a las paredes hidrdfilas de las 
celulas del xilema ayuda a contrarreslar la atraceidn de la fuerza 
de gravedad. 

La atraceidn ascendente de la savia genera una tension en el 
xilema. La presidn hara que un tube elastic© se infle, pero la ten- 
sidn atraera las paredes del tubo hacia adentro, En un dia calu- 


0 La evaporation hace que fa interfase aire-agua se retire hacia la 
pared celular y se curve a medida que aumenta el ritmo de la 
transpiraddn. At curvarse la interfase la presidn de la capa de agua se 
vuejve mas negativa, Esta presidn negativa, o tension, atrae agua del 
xilema, donde la presidn es mayor. 
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0 En la transpiraddn, la evaporacidn de agua 
(puntos azules) difunde desde los espacios de 
aire bumedo de la hoja hacia el aire seco del 
exterior a traves de los estomas. 


© Al comienzo, el vapor de agua perdido en Ea 
transpiraddn se reemplaza por la evaporacion 
de la capa de agua que cubre a las celulas del 
mesdfiio. 


A Fig. 36-12, Generation de fuerza de atraceidn por transpiraddn en una hoja. 

La presidn negativa en Ja interfase aire-agua en la hoja es la base fisrea de la atraceidn 
ejercida por la transpiraddn, que transporta el agua hacia fuera del xilema. 
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roso, cuando la fuerza de la transpiracion ejerce tensitin sobre el 
xilema, podembs medir la disminucion del diametro del tronco 
de im irboL Las paredes secundarias gmesas evitan el colapso de 
3os vasos, del mismo modo que un anillo de alambre mantiene la 
forma de una man gu era de vaclo. La tension prodncida por la 
transpiracion disminuye el potencial de agua en el xilema de la 
raiz a tal grado que el agua fluye de forma pasiva desde el suelo 
hacia la coneza de la raiz y al eilindro vascular. 

La atraccidn de la transpiracion sdlo puede extenderse hacia 
las raices por medio de la cadena Intacta de moleculas de agua. 
La cavitacion, o formacion de una cavidad de vapor de agua en 
un vaso, como octirre durante el congelamiento de la savia del 
xilema en invierno, rompe esta cadena. Las burbujas de aire que 
se forman en la cavitacion se expanden y forman embolus, que 
bloquean los canales de agua del xilema. La rftpida expansion de 
las burbujas de aire durante la cavita- 
cion produce un sonido que se puede 
escuchar si se colocan tnicrdfonos sen- 
sibles en la superficie del tallo. 

La presidn radicular permite a las 
plantas pequerias volver a llenar los va- 
sos embolizados en primavera, En los 
arboles, la presidn de la rafz no puede 
empujar el agua hasta la pane superior 
de la planta; por lo tamo, un vaso con 
una cavitacion de vapor de agua no 
puede volver a funcionar comp con- 
ducto de agua. Sin embargo, la cadena 
de moleculas puede rodear la cavita- 
cidn a traves de orilidos entre traquei- 
das o vasos adyacemes y el crecintiento 
secundario agrega una nueva capa de 
xilema cada afio. Sdlo el xilema secun¬ 
dario mas extemo, mis joven, es el que 
transports agua. El xilema secundario 
mas antiguo, que no transporta agua, 
cumple una funcion de soporte para el 
arbol (vease la figura 35-20). 


osmdtieo del agua de una celula a otra en el tejido de la raiz y de 
las hojas (v£ase la figura 36-13). Las diferencias en la concentra- 
cidn de solute y en la presidn de turgencia contribuyen a este 
transporte a cona distancia, El Oujo de masa, en cambio, depen - 
de solo de la presidn. Otra diferencia con la osmosis, que mueve 
solo agua, es que el flujo de masa mueve toda la solucidn de agua 
mas minerales y cualquier otro soluto disuelto en el agua. 

La planta no realiza ningdn gasto de energia para elevar la sa¬ 
via del xilema por Oujo de masa. La absorcidn de la luz solar cau¬ 
sa la transpiraddn, at producir ia evaporacidn de agua de las pa¬ 
redes humedas de las celulas del mesdfilo y al disminuir el po¬ 
tencial de agua en los espacios aereos de la hoja. Asi, el ascenso 
de la savia en el xilema se produce, en definitiva, por la energia 
solar. 


V de! aire exterior 
= -100,0 MPa 

V de la hoja 
(espacios aereos) 

= -7,0 MPa 

4* de la hoja 
(paredes cefulares) 
= -1,0 MPa 


Savia 

del xilema 

GGIulas 
del mesdfilo 

Estoma 

Moteculas 
de agua 

Atmdsfera 


Pared 
celula r 


La savia del xilema asciende 
por flujo de masa: revision 

El mecanismo de transpiracion-co- 
hesidn-tension que transporta savia del 
.xilema en contra de la gravedad es un 
excelente ejemplo de la aplicacidn de 
principios ftsicos a los procesos biolo¬ 
gic os. En el transporte de agua a larga 
distancia desde las raices hacia las ho¬ 
jas por flujo de masa, el movimiento 
del liquido esta guiado por una diferen¬ 
cia de potencial de agua en los extre¬ 
mes opuestos de un conducto, En una 
planta, los conductos son vasos o cade- 
nas de traqiteidas, La diferencia de po¬ 
tencial de agua se genera en el extreme 
de la hoja por la fuerza de atraccion de 
la transpiracion, que disminuye el po¬ 
tencial de agua (aumenta la tension) en 
el extreme superior del xilema. 

En pequeria escala, los gradientes de 
potencial de agua guian el movimiento 


W del xilema 
del tronco 
=-0,8 MPa 


HK del xilema 
de la raiz 
= -0 h 6 MPa 

V del suelo 
= “0,3 MPa 


f Transpiration 

I 


Celulas 
del xilema 


Adhesidn 


. Cohesion y 
t adhesion en 


el xilema 


Agua 


Cohesi6n, 
por uniones 
de hidrdgeno 


de agua 

radicular 

Partfcula 
del suelo 


Captation de 
agua del suelo 

A Fig, 36-13. Ascenso de fa savia del xilema. Las uniones de hidnSgeno forman una cadena con- 
tinua de moleculas de agua que se extiende desde las hojas hasta el suelo. La fuerza que produce el 
ascenso de savia del xilema es un gradients de potencial de agua (y). En el flujo de masa a grandes 
distandas, el gradiente y se debe, sobre todo, a un gradiente del potencial de presidn (y p ). La trans- 
plracibn hace que el y p en el exiremo de la hoja del xilema sea menor que el y p en el extreme de la 
raiz. Los vafores de y que se muestran a fa izquierda son "instantaneos". Durante e! dia P estos valo- 
res especfficos pueden variar, pero la direccidn del gradiente de potencial de agua se mantiene cons¬ 
tants. 
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Evaluation de conccptos 


1. ^Qial serfa el efecto cle fertilizer una planta durante la 
sequia? 

2. Las plantas llamadas epifitas, emre ellas muchas espedes 
de orqufdeas* viven en zonas tropicales muy humedas y 
creeen sobre los troncos de los arboles. Las epifitas no 
tienen contacio con el sue 1c pero pueden absorber agua 
del aire. ^Como es posible esto? 

3. Una forma de bacer que las flores cortadas duren mas 
tiempo sin marchitarse es cortar los extremes del lallo 
bajo el agua y luego Lrasladar las [lores a un jarron mien- 
tras poseen gotas de agua en los extremes del Lallo 
cortado. Explique por que. 

Vianst las respuestos era el Apendice A . 


Con cep to 


Los estomas ayudan a regular la 
tasa de transpiracion 

For lo general, las hojas poseen una superficie amplia y una 
i sa6n area-volumen elevada. La superficie amplia es una adap¬ 
tion morfologica que aumenta la absorcion de luz necesaria pa- 
j la fotosintesis. La re laden e leva da area-volumen ayuda a la 
:oraci6n de dioxide de carbono durante la fotosintesis y a la li- 
reraddn de oxigeno producido como producto de la fotosintesis, 
-- CO, se difunde a traves de los estomas y entra en un panal de 

- ’Picios aereos form ad os por las cdulas del par^nquima espon- 
s-; (vease la figura 35-17). Debido a la forma irregular de estas 

----'-das, la superficie interna de la hoja puede ser 10 a 30 veces 
-s/or que la superficie externa que vemos. 

La superficie amplia y la elevada relacion area-volumen au- 
riintan la fotosintesis, pero tambifri tiene la desventaja de au- 
meritar la perdida de agua per medio de los estomas. La tremen- 

- necesidad de agua que tiene la planta es parte del costo de la 
7 "iuccion del propio alimento por la fotosintesis. A1 abrir y ce- 
“j: los estomas, las celulas guardianas ayudan a equilibrar la ne¬ 


cesidad de la planta de conservar agua con la necesidad de hacer 
fotosintesis (fig, 36-14). 

Efectos de la transpiracion sobre la 
marchitacion y la temperatura de las hojas 

Una hoja puede transpirar mas de sit peso en agua cada dia, y 
el agua puede viajar por el xilema a una velocidad de hasta 
75 cra/min, una velocidad similar a la del extreme del minmero 
en un reloj de pared. Si la transpiracion continua atrayendo $u- 
ficiente agua hacia las hojas, estas no se marchitaran. Pero la ve¬ 
locidad de transpiracion es mayor en un dia soteado, caluroso, 
seco y ventoso porque estas factores ambientales aumentan la 
evapo radon, Aunque las plantas pueden adapt arse a estas condi- 
ciones, regulando el tamano de la apertura de los estomas, se 
produce cierta perdida de agua por evaporaci6n incluso cuando 
los estomas estan cerrados. En estas condieiones de sequia pro- 
longada, las hojas comienzan a marchitarse ya que sus celulas 
pierden la presion de turgencia (vease la fig. 36-7). 

La transpiracion tambien produce un enfriamiento por eva¬ 
poracion, que puede disminuir la temperatura de la hoja en 
10 a 15 °C comparada con el aire que la rodea. Esto evita que 
la hoja alcance temperaturas que podrian desnamralizar las en- 
zimas que participan en la fotosintesis y en otros procesos me- 
tabolicos. Los cactus y otras plantas deserticas suculentas, que 
tienen poca transpiracion, pueden Lolerar altas temperaturas en 
sus hojas; en este caso, la perdida de agua por transpiracion es 
una amenaza mayor que el cal or excesivo. La evolueidn de la 
bioquimica del cactus le facilita la supervivencia a ahas tempe¬ 
raturas, 

Estomas: 

principales vias para la perdida de agua 

Cerca del 90% de la perdida de agua de la planta se produce 
por los estomas, aunque estos poros representan solo el 1-2% de 
la super!icie externa de la hoja. La cuticula cerea iimita la perdi¬ 
da de agua a traves del resto de la superficie de la hoja, Cada es- 
toraa esia rodeado por un par de celulas guardianas, de forma 
arrinonada en las eudicotiledoneas y con forma de maneuerna en 
much as monocottledoneas. Las celulas guardianas cambian su 
forma y aumentan o disminuyen la apenura y de este mode, 
controlan el dianietro de los estomas (fig, 36-15a). La cantidad 



* Fig. 36-14. Estonia 
abierto (izquierda) y es- 
toma cerrado (MEB colo- 
reada). 
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de agua que pierde una hoja depende del numero de estomas y 
del tamano medio de sus aperturas. 

La densidad de los estomas de una hoja, que puede ser de 
hasta 20 000 por centimetre cuadrado, esta comrolada por fac- 
tores gendicos y ambientales. Por ejemplo, como consecuencia 
de la evolucion por seleccion natural, las plantas desdticas po- 
seen una densidad de estomas menor que las plantas de panta- 
nos, La densidad de los estomas, sin embargo, es tambien una ca- 
racteristiea plastica del desarrollo en muehas plantas, En muchas 
especies vegetales, una alta intensidad de luz y bajos niveles de 
dioxido de carbono durante el desarrollo de la hoja tienden a au- 
mentar la densidad de los estomas. Al rnedir la densidad de es¬ 
tomas en hojas fosiles, los cientificos pueden conocer los niveles 
de C0 2 atmosferico que existian en los elimas del pasado. En una 
reciente investigacion britanica se encontro que la densidad de 
estomas en muehas especies de bosques ha disminuido desde 
1927, ano en que se hizo un estudio similar. Este estudio coinci¬ 
de con el dramatico aumento de C0 2 atmosferico que se obser¬ 
ve en el siglo xx como consecuencia del aumento del uso de 
combustibles fdsiles. 

Al captar agua de las cSlulas vecinas por osmosis, las celulas 
guardianas aumentan su turgencia y se curvan. En la mayoria de 
las especies de angiospermas, las paredes celulares de las celulas 
guardianas tienen un grosor irregular y, debido a la orientacidn 
de las microtibrillas de celulosa T al aumentar su turgencia, estas 
celulas se curvan hacia afuera, como se observa en la figura 36- 
13a. Esta curvatura aumenta el tamano del poro comprendido 
entre elks. Cuando la c£luk pierde agua y se vuelve mds fl&cci- 
da, disminuye su curvatura y el poro se cierra. 

Los cambios en la presion de turgencia que abren y cierran los 
estomas se deben, sobre todo, a la captation y perdida reversible 
de tones potasio (K + ) en las cdulas (fig. 36-15b): Esta captacion 
de soluto, hace que el potencial de agua en las celulas guardianas 
se vuelva mas negative, y las celulas aumentan su turgencia por 
la entrada de agua por 6smosis. La mayor pane del K + y del agua 
se almacenan en k-vaeuok, y la tnembrana vacuolar partieipa 
tambien en la regukeibn del potencial de agua de las celulas 
guardianas. El cierre de los estomas se debe a la salida de K + de 
las celulas guardianas bacia las celulas vecinas, lo que origina una 
perdida osmtitica de agua. La reguladon de las acuaporinas varia 
la permeabilidad de ks membranas al agua, lo que tambien ayu- 
da a los cambios de Lurgencia de las celulas guardianas. 

El flujo de K + a traves de la membrana de ks celulas guardia¬ 
nas se acopla con la generacion de potenciales de membrana en 
las bombas de protones. La apertura de los estomas se correlacio- 
na con el transporte activo de H + hacia fuera de la celula guardia- 
na. El voltaje resultante (potencial de membrana) atrae K + hacia 
dentro de la celula por medio de canales de membrana especifi- 
cos (vease figura 36-4a). 

En general, los estomas se abren durante el dia y se cierran 
al anochecer. Esto evita la perdida de agua durante los perio- 
dos de oscuridad en los que k planta no puede realizar foto- 
sintesis, Exisien, por lo menos, ties mecanismos que contribu- 
yen a la apertura de los estomas al amanecer. En primer iugar, 
la luz estimula la acumulacibn de K + en las celulas guardianas 
que aumentan su turgencia. Esta respuesta se desencadena por 
la iluminaciOn de un receptor de luz azul ubicado en la mem¬ 
brana pksm&tica de las celulas guardianas. La activaciOn de es- 
tos receptores de luz azul estimula la actividad de las bombas 
de protones que utilizan ATP en la membrana pksmatica de 
ks celulas guardianas, lo que, a su vez promueve la captacidn 
d e K + . 

Un segundo estimulo que produce la apertura de los estomas 


Celulas turgentes Celulas flatcidas 

/estoma abierto /estoma cerrado 


Microfibril las de celulosa 

rnn nripntsriftn radial 



(a) Cambios en la forma de la celula guardians y en la apertura y 
el cierre del estoma (vista superficial). Se ilustran las celulas 
guardianas de una angiosperma tipic a en su estado de turgencia 
(estoma abierto) y de flaccidez (estoma cerrado). En el estado de 
turgencia, el par de celulas guardianas se curvan hacia afuera. Las 
microfibrillas de celulosa de las paredes reslsten e! estiramiento y la 
compresidn en direccibn paralela a las microfibrillas. Asf, la 
orientacion radial de las microfibrillas aumenta la longltud de las 
celulas af aumentar fa turgencia. Las dos celulas guardianas estan 
unidas en sus extremos, por lo que el aumento de la fongltud 
produce una curvatura. 



(b) El papel del potasio en la apertura y cierre de los estomas. El 

transporte de K + (iones potasio, simbolizados aqui como puntos 
rojos) a traves de las membranas plasm&ticas y vacuolar produce los 
cambios de turgencia de las celulas guardianas. 


A Fig. 36-15. Mecanismo de apertura y cierre de los estomas. 


es la depletion de C0 2 en los espacios aereos de la hoja, que se 
produce al comenzar la fotosintesis en el mesofilo, Una planta 
colocada en una camara desprovista de C0 2 abrira sus estomas 
durante la noche, 

El tercer estimulo que produce la apertura de los estomas es 
el "reloj" interna de las celulas guardianas, Los estomas mantie- 
nen su ritmo diario de apertura y cierre, aunque la planta este co¬ 
locada en un amiario oscuro. Todos los organismos eucariontes 
poseen relojes intemos que regulan los procesos ciclicos, Los ci- 
clos que tienen intervalos de aproximadamente 24 boras, se de- 
nominan ritmos circadianos. En el capitulo 39 nos referiremos 
con mayor deialle a los ritmos circadianos y a los relojes biologb 
cos que los controlan. 

El estres ambiental puede producir ei cierre de los estomas 
durante el dia, Cuando la planta sufre una defidencia de hidrica. 
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las cblulas guardianas pueden peider turgenda y cerrar sus esto- 
mas. Ademas, existe una hormona Uamada ad do absasico, pro- 
ducida en las raices en respuesta a la deficientia de agua, que se¬ 
rial iza el cierre de los estomas en las cblulas guardianas. Esta res¬ 
puesta evita que la plama se marchite, pero restringe tambien la 
captation de C0 2 y retrasa la fotosimesis. Este es uno de los mo- 
tivos, por los cuales la sequfa dtsminuye el rendimietuo de los 
cultivos. 

Las celulas guardianas conirolan el equilibrio erure lotosmte- 
sis y transpiration, momento a momenta, integrando una varie- 
dad de estimulos internes y extemos. El paso de una nube o el 
ocultamiento transitorio de la luz solar por las hojas en un bos- 
que puede afectar al ritmo de la transpiration. 

Adaptaciones de las xerofitas que reducen 
la transpiracion 

Las plantas adaptadas a los climas aridos, llamadas xerofitas, 
denen diversas mod ificaci ones en sus hojas que disminuyen la 
velocidad de la transpiracion. Muchas xerofitas poseen hojas 
zruesas y pequenas, una adaptacibn que timita la perdida de agua 
al disminuir la relation superficie-volumen en la hoja Algunas 
de estas hojas tienen una gruesa cuticula que tes da una consis- 
:encia dura. Otras adaptaciones de las xerofitas son las hojas muy 
reflectoras y la presencia de pel os sobre la super fide de la hoja 
que atrapan la capa de agua en sus bordes. Los estomas de las xe¬ 
rofitas se concentran en la superficie inferior de la hoja (expues- 
ta a la sombra), y se ubican en depresiones que protegen a los po- 
ros del viento seco (fig. 36-16). Durante los meses de sequia, al¬ 
gunas plantas desbrticas pierden sus hojas. Otras, como el cactus, 
subsisten gracias al agua que almacena la planLa en los tallos car- 
nosos durante la temporada de Uuvias. 

Algunas plantas, como las plantas suculentas de la familia 
Crassulaceae, las plantas escarchadas y muchas otras familias de 
plantas presentan una adaptation especializada a los habitats ari- 
dos: Estas plantas asimilan C0 2 por una via fotosint^tica alterna- 
tiva conocida como CAM (metabolismo del acido crasulaceo) 
vease figura 10-20). Las celulas del mesofilo de una plants CAM 
noseen enzimas que pueden incorporar C0 2 en Acidos organicos 
durante la noche. Durante el dia, los acidos organicos se descom- 
ponen y liberan C0 2 que la celula utiliza para sintetizar azucar 
por la via fotosintetica convenciona! (C 3 ) + Como las hojas captan 
C0 2 durante la noche, los estomas pueden quedar cerrados du¬ 
rante el dia, cuando la transpiracion es maxima. 


Evaluation de conceptos 


1. Algunas mohos de las hojas, que son bongos que parasi- 
tan las plantas, secretan una sustancia qufmica que hace 
que las celulas guardianas acumulen iones potasio. iC6- 
mo le permite esta adaptacion al moho de la hoja infec- 
tar a la planta? 

2. Describa las conditioned ambiemales que minimizarian 
la relacidn transpiracibn-foLosinLesis en una planta C 3 , 
como el roble. 

Vearase las iisp«(as en el Aptiidice A. 



100 pm 


Tejido epidbrmico Tricomas Estomas 
inferior <"pelos") 


A Fig* 36-16. Adaptaciones estructurales de la hoja de una xe- 
rofita. Esta planta (Nerium oleander ), que se muestra en el recuadro, 
es frecuente en climas Aridos. Las hojas poseen una cuticula gruesa y 
multiples capas de tejido epidbrmico que reducen la perdida de agua. 
Los estomas se encuentran dentro de "criptas", adaptaciones que re¬ 
ducen el ritmo de la transpiracibn porque protegen a los estomas del 
viento seco y cAlido. Los tricornas ("pelos") tambien ayudan a minimi- 
zar la transpiracibn porque interrumpen el flujo de aire r y permiten que 
la camara de las criptas mantenga una mayor humedad que la atmbs- 
fera que la rodea (MO), 


Concepto 


Los nutrientes organicos se 
translocan a traves del floema 


La savia del xilema fluye desde las raices hacia las hojas, en di¬ 
rection opuesta a la del transporte de hidratos de carbono desde 
las hojas hacia el resto de la planta. Existe un segundo tejido vas¬ 
cular, e! floema, que transporta los productos de la fotosintesis. 
Este transporte de nutrientes organicos en la planta se denomina 
translocation. 

Movimiento de los hidratos de carbono desde 
las fuentes hasta los sumideros 

En las angiospermas, las cblulas especializadas del floema que 
funcionan como conductor para la translocacibn son los miem- 
bros del tubo criboso, cblulas unidas en sus extremes que forman 
largos tubes eribosos. Entre las celulas se encuentra la placa cri- 
bosa, una estmetura que permite e! ilujo de savia a lo largo del 
tubo criboso (v£ase figura 35-9), 
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La savia del floema e$ una solution acuosa* coy a composition 
es muy diferente a ia*de la savia del xilema. El soluto mas preva- 
lente en la savia del floema es el azucar, en la mayoria de las es- 
pecies, el disatarido sacarosa, La eoncentracidn de sacarosa pue- 
de flegar al 30% del peso y le da a la savia una consistencia espe- 
sa. La savia del floema tambien puede contener minerales, ami- 
noacidos y hormonas. 

A diferencia del transporte unidirectional de la savia del xile- 
ma desde las raiees hacia las hojas, la direction del transporte de 
la savia del floema es variable. Sin embargo, los mhos cribosos 
siempre transportan azucar desde un sitio de production hacia 
un sitio de consume, Hsto es t desde una fuente de hidratos de 
carbono hacia un sumidero de hidratos de carbono. Una fuente 
de hidratos de carbono es un tirgano de la plama que tiene una 
production neta de azticar por fotoslmesis o per degradaeldn de 
almidon. Las hojas maduras son las fuentes primarias de azucar. 
Un sumidero de hidratos de carbono es un drgano que es con- 
sumidor o almacenador neto de azucar. Las raiees en crecimien- 
to, las yemas* los talios y los frutos son sumideros de hidratos de 
carbono, Un drgano almacenador, eomo un tuberculo o un bub 
bo, puede ser fuente o sumidero, segun la temporada, Cuando 
almacena hidratos de carbono durante el verano, es un sumide¬ 
ro, Al salir de su letargo durante la primavera, este drgano es 
fuente porque el almidon almacenado se degrada dan do azucar 
que se transporta hacia las zonas de crecimiemo de !a planta, 

Un sumidero de hidratos de carbono, por lo general, recibe 
azucar de las fuentes mas cercanas. Las hojas de la parte superior 
de una rama pueden enviar azucar hacia los extremos de los bro- 
tes en crecimiento, y las hojas de la parte inferior envfan azucar 
hacia las raiees. Un fruto en crecimiemo puede monopolizar las 
fuentes de hidratos de carbono que lo rodean. En cad a tubo :en- 
boso, la direecidn del transporte depende de la ubicacion de la 


fuente y del sumidero que ese tubo conecta. Por lo tanto, tubos 
vetinos pueden transponar savia en direcciones opuestas. La di- 
recciOn del flujo tambien puede variar segun la estacidn y la fase 
evolutiva de la planta. 

El azucar debe cargarse en los miembros del tubo criboso an¬ 
tes de ser exportado hacia el sumidero, En algunas especies se 
traslada desde las celulas del mesofilo hacia los miembros del tu¬ 
bo criboso por medio del simplasto, atravesando los plasmodes- 
mos. En otras especies, se traslada por via simplastica y apoplas- 
tica (fig. 36-17a). En las hojas de maiz T por ejemplo, la sacaro- 
sa se difunde a traves del simplasto desde las celulas del mesofi¬ 
lo que contienen cloroplastos hacia los pequenos vasos, Gran 
parte pasa al apoplasLo y se acumula cerca de los miembros del 
tubo criboso que lo rodean, bien en forma directa o mediante ce¬ 
lulas acompanantes. En algunas plantas, las celulas acompaftan- 
tes poseen invaginaciones en sus paredes, que aumentan la trans¬ 
ference de solutes emre el apoplasto y el simplasto, Estas celu¬ 
las modificadas se denominan celulas de transference (vease fl- 
gura 29-5), 

En el maiz y en muchas otras plantas, la carga del floema re- 
quiere el transporte activo porque ias concentraciones de sacaro¬ 
sa en los miembros del tubo criboso son dos a tres veces mayo- 
res que en el mesofilo. La bomba de protones y el eotransporte 
de glucosa y H* permite a las celulas acumular sacarosa (fig. 36- 
17b) 

El Ooema descarga la glucosa en el extremo sumidero del tu¬ 
bo criboso. Este proceso varia emre las diferemes especies de 
plantas y en distimos tipos de organos. Pero la eoncentracidn de 
azucar libre en el sumidero siempre es menor que en el tubo cri¬ 
boso porque el azucar descargado se consume durante el creci- 
miento y el metabolismo de las celulas o se convierte en polime- 
ros insolubles como el almidon. Como consecuencia de este gra- 
diente de concemracion de azQcau las molecuas de azucar se di- 



Cotransportador 


Celula del mesofilo 

Paredes celulares C£lula acompanante 
"(apoplasto) \ (de transferencia) 
Membrana \ 
x plasmatica \ ^ 1 

, xPlasmodesmos \ 


funden desde el floema hacia los tejidos del sumidero, y el agua 
pasa por Osmosis, 


Alta concentracion de H + 


Bomba de 
protones 


© © 

Baja eoncentracidn de H + 


aearosa 


Apoplasto 

Simplasto 
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Miembro del 
tubo criboso 


COtula del 
mesdfilo 


C^lula de la Cdula parenquimatosa 
vaina fascicular del floema 


(a) La sacarosa fabricada en las celulas del mesdfilo puede 
traslada rse por medio del simplasto (flechas azules) hasta los 
miembros del tubo criboso. En algunas especies, la sacarosa sale 
del simplasto (flecha raja) cerca de los tubos cribosos y es 
acumulada en forma activa desde el apoplasto por los miembros 
del tubo criboso y sus cdulas acompanantes. 


(b) Un mecanismo quimioosmdtico es responsable del transports 
activo de sacarosa hacia fas cdlulas acompanantes y los miembros 
del tubo criboso. Las bombas de protones generan un grad lente 
de H + , que facilita la acumulariOn de sacarosa con ayuda de una 
proteina cotransportadora que acopla el transporte de sacarosa 
con la difusion de H + de regreso a fa cdlula 


A Fig. 36-17. Entrada de sacarosa en el floema. 
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Flujo por presion: mecanismo de transloeacion 
en las angiospermas 

La savia del floema fluye desde la fueme hacia el sumidero a 
una veloeidad de 1 m/h, demasiado rapida como para poder ex¬ 
plicate por el mecanismo de difusion o por la corriente citoplas- 
matica, A1 esiudiar a las angiospermas, los investigadores llega- 
ron a la conclusion de que la savia se mueve a travfe del tubo cri¬ 
boso por flujo de masa guiado por una presion positiva (de ahi 
el sinonimo /lujo por pne$ic5i|i, como se muesira en la figura 36- 
18, El agua fluye desde la fuente hacia el sumidero, y transporta 
el azucar gvacias a la existencia de una mayor presidn en el extre- 
mo fuente y una menor presion en el extreme sumidero, El xile- 
ma recida el agua desde el sumidero hacia la fuente. 

La hipotesis del flujo por presion explica por qu£ la savia del 
floema siempre fluye desde la fuente hacia el sumidero. En la fi¬ 
gura 36-19 se describe un experiment que muestra el flujo 
por presion como mecanismo de transloeacitin en las angiosper¬ 
mas, No se sabe aun si este modelo se apiica a otras plantas vas- 
culares. 

Hemos visto ejemplos de transporte de azucar en los tres nb 
veles: en el nivel celular por medio de las membranas piasiMti- 
cas (la sacarosa se acunuila por transporte activo en et floema); el 
transporte a corta distancia dentro de un organo (la migration de 
sacarosa desde el mesofilo hacia el floema a iraves del simplasto 
y el apoplasto) y el transporte a larga distancia entre organos (el 
flujo de masa y los tub os cribosos). La comprension de estos pro- 



3 La entrada de 
azucar (puntos 
verdes) en el 
tubo criboso en 
la fuente reduce 
el potencial de 
agua dentro de 
los miembros el 
tubo criboso. 

Esto hate que el 
tubo capte agua 
por bsmosis. 

3 Esta captacidn 
de agua genera 
una presidn 
positiva que 
imputes ef flujo 
de la savia a lo 
largo del tubo 

@ La presion se li¬ 
bera al descar- 
garse el azucar 
con la consi- 
guiente p^rdida 
de agua del tubo 
en el sumidero. 

© Enelcasodela 
transloeacion 
desde las hojas 
hacia la rafz, el 
xilema recicla el 
agua desde el 
sumidero hacia 
la fuente. 


▲ Fig, 36-18* Flujo por presion en un tubo criboso. 


Figura 2S-1S 

£Que causa a que la savia del ffoema fluya 
desde la fuente hasta el sumidero? 


EXPERIMENTO 


Para i 


probar la hlpbteste del flujo por presion, los 
investigadores utilizaron pulgones que se alimentan de savia del floe¬ 
ma. El pulgbn tieme en la boca una estructura Itamada estilete, que pe- 
netra en un miembro del tubo criboso y se alimenta de la savia, Como 
la presion del tubo ciboso alimenta el pulgbn a la fuerza, se puede 
romper el estilete, que exudar^ savia durante horas. Los investigadores 
ban medido el flujo y la concentracibn de azucar de la savia obtenida 
del estilete en distintos puntos entre una fuente y un sumidero. 


, 25 pm , 



Mtembro del 
iitubo criboso 




Estilete 


Pulgon alimentandose Estilete en un mienv Estilete corta do 
bro del tubo criboso que exuda savia 


RESULTADOS 


Cuanto rufe cerca esta el estilete de una fuen¬ 
te de azticar, mas rapido es el flujo de la savia y mayor su concern 
traetdn de azucar. 


CONCLUSION 


Los resultados de estos experimentos apoyan la 
hipdtesis del flujo por presidn. 


m 


cesos es fundamental para el avance de la agricultura. Los estu- 
dios de modelos en condiciones de cultivo ideates indican que 
no es la fotosimesis la que Umita la produccion de los hidratos de 
carbono, sino la capacidad de transporte. La ingenieria genettca 
de plantas de cultivo de alto rendimienio puede depender de una 
mejor comprension de los factores que limitan el flujo de masa 
de los hidratos de carbono. Este es solo un ejemplo de la forma 
en que la investigation basica con plantas se relaciona con la tec- 
nologia de la agricultura. 



1. Compare las fuerzas que mueven la savia del floema con 
las fuerzas que mueven la savia del xilema a grandes 
disianeias. 

2. Las patatas transfonnan el almidon en azucar a bajas 
temperaturas (este es un problems para la industria de 
las patatas fritas porque el azdear en las patatas 
refrigeradas toma un color rnarrbn oscuro durante el 
procesamiemo). ^Que efecto podrla tener el enfriamiento 
del suelo alrededor de un tuberculo de una patata en 
creeimiento sobre e! azucar que fete recibe? 

Vemise Ids respnestas era d Apendice A, 
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En wmw.fnedicapanamericana.com/campbell encontrara ejerrrdos interactive*. ammaciones, 
videos y preguntas de autoevaluacion. 




Revision del capitulo 


RESUMEN DE CONCEPTQS CLAVE 


El transporte de sustancias en las plantas a diferen- 
tes distancias es impulsado por procesos fisicos 

Per m cab i lid ad selectiva de membranas: rnision (pp, 738- 

739) Determinadas protein as de transporte permiten a la cel u la ve¬ 
getal mantener tin medio interne distinto del medio extemo que la 
rodea, 

El pap el fundamental de las bombas de prolones (pp. 739- 

740) . El potential de membrana y el gradiente de H* generado por 
las bombas de protones se aprovechan para impulsar d transporte 
de una variedad de solutes. 

Efeetos de las diferencias eu d potential de agua (pp. 740- 
742). Los solutes dismlnuyen el potencial de agua* mientras que la 
presion aumenta el potencial de agua. El agua fluye por Osmosis 
desde una zona con mayor potential de agua hacia una zona con 
menor potencial de agua. 

► Tres compartimentos printipales de las celulas vegetales con 
vacuolas (pp. 742-743). La membrana plasmatica regula el trans¬ 
porte entre el citosol y la pared celular, y la membrana vacuolar re- 
gula el transporte entrie el citosol y la vacuola. 

► Funcioucs del simplasto y del apoplasto en el transporte 

(p. 743). El simplasto es la continuidad del citosol conectado por 
medio de los plasmodesmos. El apoplasto es la continuidad de las 
paredes cetulares y de los espatios extraceltilares. 

El flujo de masa en el transporte a larga distancia (pp. 743- 

744). El transporte de savia en el xilema y el floema se debe a dife¬ 
rencias de presion en los extremos opuestos de los conductos: 
vasos del xilema y tubos cribosos. 


gativa, Esta disminucibn del potential de agua atrae agua desde el 
xilema. La cohesidn y adhesion del agua transmite la fuerza de 
atracciOn hasta las rtices. 

La savia del xilema ascicnde por flujo de mas a: revision (pp. 
748-749), El movimiento de la savia del xilema en contra de la gra- 
vedad se mamiene gracias a la transpiration. 


Concepto 


Los estomas ayudan a regular la tasa 
de transpiration 

^ Efeetos de la transpiration sobre la marcbitacion y la tempe¬ 
rature de las liojas (p. 749). Las plantas pierden una enorme 
cantidad de agua eomo cotisecuencia de la transpiration. Si esta 
perdida de agua no se reemplaza por la absorcitin de agua en las 
raices, la plant a perdera agua gradualmente y se marchitar&. Las 
plantas marchitas pueden sobrecalentarse porque disminuye el en- 
rriamiemo por evaporation. 

’ Estomas: principals vias para la perdida de agua (pp. 749- 
751). Los estomas mantienen la fotosmtesis al permitir el intercam- 
bio de C0 2 y 0 2 entre la hoja y la atmbsfera. pero estos pores son 
tambien las principal es vias de perdida de agua por la transpiration 
de la planta. Los cambios de turgencia en las ctiulas guardianas, 
que dependen del transports de K* y de agua hacia demro y fuera 
de la ceiula* regulan el tamano de la apertura de los estomas. 

► Adaptations de las xerofitas que reducen la transpiration 
(p, 751). La protection de los estomas dentro de invaginaciones de 
las hojas y otras adaptaciones esmicturales permiten que cierias 
plantas sobrevivan en ambientes aridos. 



Los nutrientes organicos se translocan a traves 
del floema 


Concepto 


Las raices absorben agua y minerales del suelo 

► El papcl de los pelos radiculares, las micorrizas y las celtilas 
cortical es (p. 744). Los pelos radiculares son las vias mas impor- 
tantes de absorciOn cerca del extreme de la raiz, pero las micorri- 
zas, asotiaciones simbioticas de hongos y raices* son responsables 
de la mayor parte de la absortiOn que realiza el sistema radicular 
complete Lina vez que la solution de suelo entra en la raiz t la ex- 
tensa superfkie de membranas de las cdulas corticales aumentan la 
captacibn de agua y minerales seleccionados. 

> La endodermis: an centinela selective (pp. 744-745). El agua 
puede atravesar la corteza por medio del simplasto o el apoplasto, 
pero los minerales que Uegan a la endodermis por medio del apo¬ 
plasto deben atravesar las membranas selechvas de las ctiulas en- 
dodbrmicas. La ban da de Caspary cere a de la pared endodermica 
bloquea la transferencia apopkstica de minerales desde la corteza 
hacia el cilindro vascular. 


► Movimiento de los hidratos de carbono desde las fuentes hasta 
ios sumidems (pp. 731-752). Las hojas maduras son la principal 
fuente de hidratos de carbono, aunque los otganos almacenadores, 
como los bulbos, pueden ser fuente de azttcar en ciertas estaciones. 
Las raices en desarrollo y los extremos de bs tallos son algunos ejem- 
plos de sumideros de hidratos de carbono. La carga y descarga de hi- 
dratos de carbono en el floema depende del transporte activo de 
sacarosa. La sacarosa se cotransporta con el H 4 que se difunde a favor 
del gradiente generado por las bombas de protones. 

► Hujo por presion: mccanismo de translocation en las angios- 
permas (p. 753). La carga de hidratos de carbono en el extremo 
fuente del tubo criboso y la descaiga en el surrtidero mantienen una 
diferencia de presion que sostiene el flujo de savia a traves de! tubo. 


EVALL1ACION DE CONOCIMIENTOS 


Autoevaluacion 


Concepto 


El agua y los minerales ascienden desde la rai2 
hasta los tallos a traves del xilema 

► Factored que afectan al ascenso de la savia del xilema (pp. 

746-748). La perdida de vapor de agua (evaporation) disminuye el 
potencial de agua de la hoja al productr una presion (tension) ne- 


1. iCuti de las siguientes situations no contribuirla a la captation de 
agua por la ctiula vegetal? 

a Un aumento del potential de agua (tfO de la solution que rodea a 
la ctiula. 

b. Una diminution de la presion que ejerce la pared celular sobre 
la celula. 

c La captation de soluios por la ctiula, 
d. Una disminucion de tjr en el citoplasma. 
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e. Un aumento da la tensibn en la solution que rodea a la celula 
vegetal, 

2, Los estomas se abren cuando las celulas guardianas: 

a. Perciben un aumento del C0 2 en los espacios de aire de la hoja, 

b. Se abren por disminucibn de la presidn de turgencia. 

c. Aumentan su turgencia por entrada de seguida de la entrada 
osmbiica de agua. 

d. Cierran las acuaporinas, evitando la entrada de agua. 

e. Acumulan agua por transporte active, 

3. ^Cual de las siguientes caracteristicas no es parte del mecanismo de 
transpiracibn-cohesibn-tensibn en el ascenso de la savia del xilema? 

a. La p&dida de agua de las ctiulas del mesbfilo, que inicia una 
fuerza de atraccibn de mokculas de agua de celulas vecinas, 

b. La transferencia de la atraccibn que ejeree la Lranspiracibn de 
una moldcula de agua a otra, debldo a la cohesion por las unio- 
nes de hidrbgeno, 

c. Las paiedes hidrbfilas de las traqueidas y de los vases del xilema que 
ayudan a mantener la columna de agua en contra de la fuerza de gra- 
vedad. 

d. El bombeo active de agua xilema de las raices. 

e. La diminution del potencial de agua en la capa superficial de las 
celulas del mesbfilo por la transpiration. 

- ^En cual de los siguientes procesos no participa el transporte active 
a traves de las membranas? 

a. El movimiento de nutrientes minerales desde el apoplasto al sim- 
plasto. 

b. El movimiento de hidratos de carbono desde las celulas del 
mesbfilo a un miembro del tubo criboso en el mafz, 

c. El movimiento de hidratos de carbono desde un miembro del tu¬ 
bo criboso al siguiente. 

d. La captation de K + por las celulas guardianas dutante la apertura 
de los estomas. 

e. El movimiento de nutrientes minerales hacia las celulas de la 
corteza de la raiz. 

3. El movimiento de la savia del floema desde una fuente de hidratos 
de carbono hacia un sumidero de hidratos de carbono: 

a. Se produce por medio del apoplasto de los miembros del tubo 
criboso, 

b. Puede translocar hidratos de carbono debido a la degradation de 
almidon almacenado en la raiz hacia los brotes en desarrolb. 

c. Es similar a I flujo de la savia del xilema depend! erne de tensibn o 
de presibn negative. 

d. Depende del bombeo active de agua hacia los tubes cribosos en 
el extreme fuente. 

e. Se produce sobre todo por difusion, 

6. La productividad de un cultivo detiina cuando sus hojas comienzan 
a marchitarse porque: 

a. La dorofila de las hojas marchitas se descompone, 

b. Las celulas del mesofilo fkccldas son incapaces de hacer la foto- 
smtesis. 

c. Los estomas se cierran, y evitan la entrada de CO ; a la hoja. 

d. no puede producirse la fotb lists, la ruptura de la motbcula de 
agua en la fotosintesis si hay deficiencia de agua. 

e. La acumulacibn de C0 2 en la hoja inhibe a las enzimas necesa- 
rias para la fotosintesis. 

7. Supongamos que cortamos una ram a viva de un arbol y examina- 
mos la superficie de corte de la rama con una lupa, Localizamos el 


tejido vascular y observamos una gota de liquido que surge de la 
superficie de corte. Este liquido es probable que sea 

a. Savia del floema. 

b. Savia del xilema. 

c. Liquido de gutacibn, 

d. Liquido de la corriente de transpiration. 

e. Liquido formado solo por savia vacuolar de celulas no vasculares. 

8. iQu£ estructura o compartimento no forma pane del apoplasto de 
la planta? 

a. La luz de un vaso del xilema. 

b. La luz de un tubo criboso. 

c. La pared celular de una celula de mesbfilo. 

d. La pared celular de una celula de transferencia. 

e. La pared celular de un pelo radicular. 

9. ^Cual de los siguientes no es una adaptacibn que aumenta la capta- 
cibn de agua y minerales en la raiz? 

a. Las micorrizas, asociaciones simbibticas entre rafees y bongos, 

b. Los pelos radiculares, que aumentan la superficie de absoretbn 
cerca de los extremes de la raiz. 

c. La captation selective de minerales en los vases del xilema, 

d. La captation selectiva de minerales en las ctiulas corticales. 

e. Los plasmodesmos, que fatilitan el transporte simplest ico desde 
los pelos de la raiz hacia la endodennis, 

10. Una celula vegetal con un potencial de soluto de -0,65 MPa man- 
tiene un volumen constante al ser sumergida en una solucion que 
liene un potencial de soluto de -0,30 MPa en un recipiente abler- 
to, iQue podemos decir acerca de esa celula? 
a* La celula tiene un potencial de presibn de + 0,65 Mpa. 

b. La celula Liene un potencial de agua de -0,65 Mpa. 

c. La celula tiene un potencial de presibn de + 0,35 Mpa. 

d. La celula tiene un potencial de presibn de + 0,30 Mpa. 

e. La celula tiene un potencial de agua de 0 Mpa, 

Venu.se Ins respuestas en el Apendice A . 

Intend acion evolntiva 

El antiisis de hojas conservadas demuestra que la densidad de los es- 
Lomas por unidad de superficie de la hoja ha disminuido en los ulti- 
mos 200 anos, Sugiera una hipbtesis que relatione esta tenSentia 
evolutlva con un cambio ambiental. 

Froblemas cienlificos 

Femcnctus, un cactus del desierto de Sonora, no erect hacia arriba, si- 
no que se inclina hacia el sur formando un angulo de 45°, Sugiera una 
hipbtesis para la funcibn de esta adaptation evolutiva. ^Cbmo podria 
probar su hipbtesis? 


Ciencia, tecnologia y sociedad 

El uso del agua es un grave problems social y ambiental en ei sudoeste 
de los Estados Unidos, que es arido. En los bltimos anos se ha critica- 
do mucho la existencia de paisajes ornamentales, como canchas de 
golf y espacios verdes, que utilizan gran cantidad de agua, Estas areas 
se manLienen de forma artificial por derivation de agua de rios y ano- 
yos o por bombeo desde fuentes subterraneas, iDeberia la sociedad li- 
mitar esta forma de utilization del agua o incluso eliminarla en estas 
areas? los propietarios de esas zonas deben utilizar el agua como lo 
deseen? Deflenda su position en este debate. 
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Conceptos clave 


37-1 Las plantas necesitan determinados elementos 
quimicos para completar su ciclo vital 
37-2 La calidad del suelo es un factor importante para 
la distribucion y el crecimiento de las plantas 
37-3 El nitrogeno es el mineral que ejerce mayor 
efecto sob re el crecimiento de las plantas 
37-4 Las adaptaciones nutricionales de las plantas 
a menudo conllevan relaciones con otros 
organismos 


Panorama general 


Red nutricional 

T odos los organismos intercambian maLeria y energia 
con su medio ambieme constantemente. En el ecosiste- 
ma, las plantas y otros organismos fotosinteticos auto- 
trofos dan un paso clave para transformar los compuestos 
inorganicos en compuestos organicos. Sin embargo, autdtrofo 
no significa autdnomo. Las plantas necesitan la luz como fuen- 
te de energia para la fotosmtesis. Para sintetizar sustancias or- 
ganicas tambien requieren materia prima en forma de nutriem 
tes inorganicos: agua, minerales y dioxido de carbono, Una 
plant a tipo recibe agua y minerales del suelo y dioxido de car- 
bono del aire, Las ramificaciones de las raiees y de los broies 
de las plantas vasculares (fig. 37-1) constituyen una ext mm 
red que permite el intercambio con estos dos medios portado- 
res de nutriemes inorganicos. 

En el capitulo 36 estudiamos los mecanismos de transporte 
del agua, minerales y sustancias organieas en las plantas vascula¬ 
res, Ahora nos referiremos a los requerimientos nutricionales y 
estudiaremos algunas de las adapLaciones nutricionales desarro- 
lladas por las plantas, a menudo, en relacidn con otros organis¬ 
mos. 
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A Fig. 37-1. Sistemas de raiees y brotes de una pfanta de arvejas. 


Concepto 


Las plantas necesitan determinados 
elementos quimicos para completar 
su ciclo vital 

A1 observar el crecimiento de una planta a partir de una dimi- 
nuta semilla no podemos dejar de preguntarnos de donde pro- 
viene toda su masa. Aristoteles pensaba que el suelo proporcio- 
naba la materia para el crecimiento de las plantas, ya que las 
plantas parecian surgir de la tierra. Creia que la funcion de 
las hojas de las plantas con [lores era, simplemente, dar sombra 
a los frutos en desarrollo En el siglo xvn, Jan Baptista van Hel- 
mont realize un experiment para probar la hipOtesis de que las 
plantas crecian a partir del consumo de tierra. Planto un peque- 
rio sauce en una maceta que contenia 90,9 kg de tierra. A los cin- 
co arias, el sauce se convirtid en un arbol de 76,8 kg, pero solo 
desaparecieron 0,06 kg de tierra de la maceta. Llegd a la conclu¬ 
sion de que el sauce habia crecido a partir del agua que ariadio 
regularmente a la maceta. Un siglo despues, un fisiblogo ingles 
llamado Stephen Hales postuld que las plantas se nutren, sobre 
todo, del aire. 

Hay algo de cierto en las tres hipotesis, pues el suelo, el agua y 
el aire contribuyen al crecimiento de las plantas (fig. 37-2). Las 
plantas extraen nutrientes minerales del suelo, elementos quimi¬ 
cos esenciales, en forma de tones inorganicos. Adquieren nitrdge- 
no, por ejemplo, en forma de tones de nitrato (N0 3 ). Sin embar¬ 
go, los nutrientes minerales no aumentan mucho la masa total de 
una planta. El 80-90% de la planta es agua; la planta crece acumu- 
lando agua en las vacuolas centrales de sus celulas, El agua tam- 
bien suministra la mayoria de los atonies de hidrrigeno y algunos 
atomos de oxigeno que la planta incorpora en las sustancias orga- 
nicas mediante la fotosintesis (fig. 10-4). Sin embargo, solo una 
pequeria fraccion del agua que recibe una planta proporciona los 
atomos de las moleculas organieas. For ejemplo, se estima que mas 
del 90% del agua absorbida por !a planta de maiz se pierde en la 
transpiraddn. El agua que retienen las plantas cumple ties funcio- 












Las raices 
a b so r ben H 2 0 
y minerales 
del suelo. 


El CG 2 , fuente 
de carbono para 
la fotosintesis, 
se d if unde desde 
el aire hasta las 
hojas a t raves 
de los estomas. 


A traves de los 
estomas, las 
hojas eliminan 
H z O y 0 2 , 


Las rakes toman 
0 2 y ellminan 
CO r La planta 
utiliza el 0 2 para 
la respirarion 
celular pero es 
una productora 
neta de 0 2 


a Fig. 37-2. Captation de nutrientes por una planta: revision, A 

eartir del C0 2 , el 0 2r el H 2 Q y los minerales, el vegetal produce todas 
5us sustancias orgSmtas. V£a$e tambien la figura 36-2, 


r.es: actua como sol vent e, propordona la mayor parte del volu- 
men para la elongacidn de las celulas y mamiene la mrgenda de 
as mismas, lo que da forma a los tejidos blandos. Por su peso, la 
mayor parte de las sustancias org&nicas de una planta no deriva 
cel agua o de los minerales del suelo, smo del C0 2 que asimila 
del aire. 

Podemos mediT el contenido de agua comparando el peso de 
la planta antes y despues de su desecadon. Luego podeinos ana- 
iizar la composicion quimica de los residuos secos. Las sustancias 
mganicas represeman el 96% del peso seco y las sustancias inor- 
ganicas, el 4% restante. La mayor parte de las sustancias organ!- 
:as son hidratos de carbono, incluida la celulosa de las paredes 
celulares, Los components de los hidratos de carbono -carbo- 
no t oxigeno e hidrogeno- son los elementos mas abundantes en 
el peso seco de una planta. Algunas moleculas organicas eontie- 
ten nitrdgeno, azufre o fosforo, elementos que tambien son rela- 
uvamente abundantes en las plantas. 

Macronutrientes y micronutrientes 

Aunque se ban idemificado mas de 50 elementos quimicos 
entre las sustancias inoTganicas de las plantas, no todos ellos son 
esenciales. Un elemento qulmico se considera un elemento 
esencial cuando es necesario para que la planta complete su ci- 
.lo de vida y produzca una nueva gene radon. Al estudiar la com¬ 
posicion quimica de las plantas debemos distinguir entre los ele¬ 
mentos esenciales y los que simplemente estan presentes en la 
planta. En cieno modo, los elementos quimicos de una planta re- 
fiejan la composicion del suelo. Las plantas que crecen cerca de 
minas, por ejemplo, pueden contener oro o plata, pero estos mi¬ 
nerales no tienen una funcion nutritional. 

Para determinar cuales son los elementos quimicos esenciales, 
los investigadores utilizan cultivos hidroponicos, en los que las 


plantas se eultivan en soluciones minerales, sin lierra (fig- 37- 
3). Estos estudios han ayudado a identificar 17 elementos esen¬ 
ciales requeridos en todos las plantas (cuadro 37-1). 

Nueve de los elementos esenciales se denominan macronu¬ 
trientes, pues las plantas los necesitan en cantidades reladva- 
mente grandes. Sets de ellos son los prmcipales componentes de 
los compuestos organicos que forman la estructura de una plan¬ 
ta: carbono, oxigeno, hidrogeno, nitrdgeno, fosforo y azufre. Los 
otros tres macronutrientes son potasio, calcio y magnesio. 

Los ocho elementos esenciales restantes se conocen como mi¬ 
cronutrientes, pues se necesitan en cantidades m.uy pequenas. 
Estos son cloro, hierro, manganese, boro, cine, cobre, niquel y 
molibdeno. Los micronutrientes funcionan como cofactores, 
componentes no proteicos que intervienen en las reacciones en- 
zimaticas (vease capftulo 8). El hierro, por ejemplo, es un com- 
ponente metalico de los citocromos, proteinas de las cadenas de 
transporte de electrones de los cloroplastos y las mitocondrias. 
Las plantas requieren cantidades mlnimas de micronutrientes, 
pues estos tienen una funcion catalitica. Por ejemplo, los reque- 
rimientos de molibdeno, por ejemplo, son tan pequefios que hay 
solo un atomo de este raro elemento por cada 60 millones de ato- 
mos de hidrogeno en una planta desecada. Pero una deficiencia 
de molibdeno o de cualquier otro micromitriente puede debilitar 
o malar a la planta. 




TECNICA 


Las rakes de las plantas se embeben en soluciones ai- 
readas de composicion mineral conocida. La aireacidn del agua les 
propordona oxigeno a fas rafees para la respiracidn celular Se puede 
omitir un mineral en particular, como el potasio, para investigar si es¬ 
te es esencial. 


RESULTADOS 


Si el mineral omitido es esencial, aparecer^n 
sfntomas de deficiencia del mismo, como retraso del crecimiento y 
cambio del color las hojas. Las deficiencias de distintos elementos 
pueden dar distintos sfntomas que, a veces, ayudan a diagnosticar 
deficiencias minerales del suelo. 


En el cultivo htdropdnico la planta crece en una 
solucidn de minerales, sin tierra. Estos cultivos nos penmiten identi- 
ficar elementos esenciales para las plantas. 


Control: soludbn que Experimental: solucibn 

contiene todos los sin potasio 

minerales 
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Cuaca'c* 37-*i Elementos esenciales de las plantas 


Elemento Forma disponible Masa da los Funciones principals 

para las plantas tejidos secos 


Maeronutrienies 

Carbono 

CO, 

45 % 

Oxfgeno 

CO z 

45 % 

Hidrogeno 

H z O 

6% 

Nitrogeno 

NOj, NH/ 

1,5 % 

Potasio 

K 4 

1.0% 

Calcio 

Ca^ + 

0,5% 


Magnesio 

Mg 2+ 

0,2 % 

Fosforo 

H 2 PQ 1 + HPOp 

0,2 % 

Azufre 

Micronuiriemes 

SOd’ 

0,1 % 

Cloro 

ci- 

0 f 01 % 

Hierro 

Ee^, Fe 2+ 

0,01 % 

Manganese? 

Mn- 4 

0,005 % 

Boro 

H.BO^ 

0,002 % 

Cine 

Zn* + 

0,002 % 

Cobre 

Cu\ Cu 2+ 

< OflOJ % 

Niquel 


<0,001 % 

Molibdeno 

MoOp 

< 0,0001 1 


Componente principal de los compuestos organicos vegetales 
Componente principal de los compuestos orgatiicos vegetales 
Componente principal de los compuestos org&nicos vegetales 

Componente de acidos nucleicos, proteinas. hotmonas, dorofila, coenzi¬ 
mas 

Cofactor que panieipa en la sintesis de proteinas; principal soluto necesa- 
rio para ei equilibrio de agua; funcionamiento de los estomas 

lmportante para la formation y estabilidad de las paredes celulares y para 
el mantenimiento de la estructura y permeabilidad de la membrana; acti* 
va a algunas enzimas; regula tnuchas respuesias de las ctiulas a los esti- 
mulos 

Componente de la dorofila; activa muclias enzimas 

Componente de los acidos nucleicos. fosfolipidos, ATfi varias coenzimas 

Componente de proteinas, coenzimas 

Necesario para la fotGlisis del agua en la fotosintesis; Funciona en eJ equi- 
librio del agua 

Componente de los citocromos; activa a algunas enzimas 

Activa la formation de aminoaeidos; activa a algunas enzimas; necesario 
para la fottilisis del agua en la fotosintesis 

Cofactor en la sintesis de dorofila; puede participar en el transports de 
hidratos de carbono y en la sintesis de acidos nucleicos; desempena un 
papel en el funcionamiento de la pared celular 

Active en la formation de la dorofila; activa a algunas enzimas 

Componente de muchas enzimas de reacciones redox y de biostntesis de 
lignina 

Cofactor de una enzima que fundona en el metabolismo de nitrogeno 

Esencial en la relation simbiotica con bacterias fjjadoras de nitrogeno; co- 
factor que funciona en la reduction de nitrato 


Sintomas de deficiencia mineral 

Los sintomas de la deficiencia de un mineral dependen en 
parte de la function que cumpte este mineral. For ejemplo, una 
deficiencia de magnesia, componente de la dorofila* produce ho- 
jas de color amarillento, sititoxna conoctdo como clorosis; En al- 
gunos casos, la relation entre la deficiencia de un mineral y sus 
sintomas es raenos directa. For ejemplo, la deficiencia de Hierro 
puede producir clorosis, aunqtte la dorofila no contiene hierro, 
pues los iones de hierro son necesarios como cofactores en uno 
de los pasos enzimaticos de la sintesis de dorofila, 

Los sintomas de deficiencia mineral no solo dependen de la 
funcion del nutriente, sino tambien de su movflidad en la plan* 
ta, Un nutriente que se Lraslada libremente primero producira 
sintomas en los organos mas antiguos, en primer lugar, pues los 
tejidos mas jOvenes tienen mayor poder de atraccidn de los nu* 
trientes escasos. Por ejemplo, el magnesio es relativamente movil 
y liega, printipalmente, a las hojas jovenes. Pot tanto, una plan- 
ta con carencia de magnesio primero tendra signos de ciorosis en 
las hojas mas antiguas. El mecanismo de la via preferencial es la 
ttaslocacidn de la fuente al sumidero en el floema, pues los mi- 


nerales se trasladan junto con el azucar hacia los tejidos en cre- 
cimiento (fig. 36*18). En cambio, una deficiencia de un mineral 
relativamente inmdvU afectara primero las partes mas jovenes de 
la planta. Los tejidos mas antiguos pueden tener cantidades ade- 
cuadas, que podran retener durante los periodos de escasez. Por 
ejemplo, e! hierro no se traslada libremente dentro de la planta, 
y una deficiencia de hierro producira un color amarillento en las 
hojas mas jovenes, pero no afectara las hojas mas antiguas. 

Las deficiencias de nitrogeno, fdsforo y potasio son mas fre- 
cuemes. Las deficiencias de micronutrientes son menos frecuen- 
tes y tienden a productive en ciertas regiones geograficas por di- 
ferencias en la composition del suelo, Un especialista en fisiolo* 
gia vegetal o un agricultor puede identificar los sintomas de de¬ 
ficiencia de un mineral y diagnosticar su causa {fig. 37-4). Una 
forma de confirmar el diagnostico es analizando el contenido mi¬ 
neral de la planta y del suelo. La cantidad de un micronutriente 
necesaria para corregir una deficiencia es muy pequeria, Por 
ejemplo, una deficiencia de cine en arboles frutales se puede cu- 
rar clavando unos pocos clavos de cine en el tronco del arbol. Es 
importante la moderation, ya que una sobredosis de nutrientes 
puede ser toxica, El cultivo hidropOnico garantiza la nutrition 
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▲ Fig. 37-4, Deficiencies minerales mas frecuentes que se evi- 
dencia en las hojas de maiz. Las plantas con deficienda de fosfato 
trenen margenes de color rojo purpura, especialmente r en las hojas mas 
jovenes. Las plantas con deficienda de potasio presentan "llamas" o se- 
quedad en los extremes y en los margenes de las hojas mas antiguas. 
La deficienda de nitrogeno se detecta per el tinte amarillento que co- 
mienza en los extremos y avanza por ef centre (linea media) de las ho¬ 
jas mas antiguas. 


mineral optima, pues se utilizan soluciones de nutrientes que se 
pueden regular con precision. Sin embargo, este tnetodo no se 
utiliza habitualmente en agriculture porque es mas caro que el 
eultivo en tierra. 


Evaluation de conceplos 


1. Explique como se puede utilizar el cuadro 37-1 para 
confirmar la hipotesls de Hale, sin refutar la hipbtesis de 
HelmonL 

2. i$on algunos elemental esenciales mas importantes que 
otros? Justifique sii respuesta. 

3. ^Se pueden diagnosticar todas las deficieneias minerales 
de 'trna planta esLudiando una sola hoja? justifique su 
respuesta. 

Vcansc /as wispuestas en d Apendice A . 


Concepto 


La calidad del suelo es un factor 
importante para la distribution y el 
crecimiento de las plantas 

Los principales factores que determinan si una plama en par- 
ticular podra crecer bien en un determinado lugar son, ademas 
del clima, la textura y la composicion del suelo. La textura es la 
estructura general del suelo y se refiere a las cantidades relativas 
de particulas de suelo de distintos tamanos, La composicion se 


refiere a los componentes qmmicos org&nicos e inorganicos del 
suelo. Las plantas que crecen naturalmente en un determinado 
tipo de suelo estan adaptadas a su textura y composicion y pue¬ 
den absorber agua y extraer los nutrientes minerales esenciales. 
A su vez, las plantas afectan al suelo, como veremos luego. La m- 
terfase suelo-plamas es una pane fundamental de los ciclos qui¬ 
micos que mantienen a los ecosistemas terrestres. 

Textura y composicion de los suelos 

El suelo se origina por el desgaste de rocas solidas. El conge- 
lamiemo del agua que se filtra entre las grietas puede producir 
fracturas mecanicas de las rocas. Los aeidos disueltos en el agua 
tambien ayudan a la rotura qufmica de las rocas. La invasion de 
microorganismos acelera los mecanismos de rotura mecanica y 
qufmica de las rocas. Algunos organismos, por ejemplo. secretan 
aeidos que disuelven las rocas. Las raices que crecen en las fisu- 
ras producen fracturas mecanicas. El resultado final de esta acti- 
vidad es la formacion de la capa superficial del suelo. Esta se 
comppne de una mezcla de particulas deiivadas de rocas, de or¬ 
ganism os vivos y de humus, que esta formado por restos de sus¬ 
tancias organicas en descomposicion. La capa de tierra superfi¬ 
cial y ei resto de las capas del suelo, lkmadas tambien horizon- 
tes, se pueden observar en un cone vertical al cavar un pozo pro- 
[undo {fig. 37-5). La primera capa del suelo, conocida tambien 
como horizonie A, es la mas rica en sustancias organicas y, por 
tanto, es la mas importante para el cultivo de vegetales. 

La textura de la capa superficial del suelo depende del tama- 
no de sus particulas, que se clasifican desde granos de arena has- 
ta particulas de arciila microscopicas, Los suelos mas fertiles son 
los suelos francos, formados por cantidades, aproximadamente, 
iguales de arena, limo (particulas de tamano mtermedio) y arci- 
lla. Los suelos francos poseen gran camidad de particulas finas; 
esio proporciona una gran superficie que permite retener agua y 
minerales que se adhieren a las particulas. Pero tambien poseen 
particulas gruesas que forman espacios de aire que comienen 
oxigeno que las raices pueden utilizar para la respiradon celular. 
Si el suelo no drena en forma adecuada, las raices se ahogan pues 
los espacios de aire se reemplazan por agua; las raices tambien 
pueden sufrir el ataque de mohos favorecidos por los suelos em- 
papados. Este es un peligro frecuente en plantas hogarenas en 
macetas mat drenadas y con riego excesivo. 

El suelo tiene componentes organicos y minerales. La capa su¬ 
perficial alberga una enonne cantidad y variedad de organismos. 
Una cucharadita de esta tierra posee cerca de 5 mil millones de bac- 
terias que cohabitan con diversos hongos, algas y otros protistas, in- 
sectos, lombrices de tierra, nematodos y raices de plantas. Las acti- 
vidades de todos estos organismos afectan a las propiedades fisicas 
y qutmicas del suelo, Por ejemplo, las lombrices de tierra, se entie- 
rran y remueven la tierra, y asi ayudan al recambio y a la aireaeibn 
del suelo. Ademas, agregan mucus que mantiene unidas a las par¬ 
ticulas finas del suelo. Mientras tanto s el metabolismo de las bacte- 
rias altera la composicion mineral del suelo. Las raices de las plan¬ 
tas tambien pueden afectar la composicion y la textura del suelo. 
Por ejemplo, liberan aeidos organicos que afectan el pH del suelo y 
refuerzan el suelo contra la erosion. 

El humus, componente importante de la capa superficial del 
suelo, esta compuesto por sustancias organicas en descomposi- 
cibn formadas por la accibn de hacterias y bongos sobre organis¬ 
mos muertos, heces, hojas caidas y otros restos organicos, El hu¬ 
mus evita que la arciila se compacte y forma un suelo que retie- 
ne agua pero a la vez es suficientememe poroso como para per- 
mitir la aireadon adecuada de las raices. El humus es tambien re- 
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Ef horizonte A es la capa superficial del suelo, 
una mezcla de rocas desmenuzadas de diversas 
texturas, organismos vivos y sustancias organicas 
en descomposidon, 

El horizonte B contlene menor cantidad de 
sustancia organica que el horizonte A y menor 
cantidad de agua. 

El horizonte C, compuesto sobre todo por rocas 
pardaimente desmenuzadas, sirve como sustand 
JJ madre" para las capas superiores del suelo- 


< Fig. 37-S. Horizontes del suelo. Este investiga- 
dor esta tomando una fotograffa de un perfil verti¬ 
cal de tres capas u horizontes del suelo. 


servorio de nutrientes mineraies que re toman gradualmerne al 
suelo por la acd6n de microorganismos que descomponen la 
materia organica. 

Despues de una lluvia fuerte, el agua drena entre los grand.es 
espacios del suelo, pero los espactos pequenos retienen agua por 
la atraccion que esta ejerce sobre las superficies de carga negati- 
va de la arcilla y de otras particulas del suelo. Parte del agua se 
adhiere tan fuenemente a las particulas del suelo que no puede 
ser absorbida por las piantas. Las plantas pueden ‘absorber la la¬ 
mina de agua que esta unida con menos fuerza a las particulas 
(fig. 37-Ga). No es agua pura sino una solucion de suelo que 
contiene mineraies di sue It os en forma de iones, Las raices absor- 
ben esta solucidn. 

Para que las raices estas puedan absorber los iones mineraies 
deben liberarse de las particulas del suelo hacia la solucion del 
suelo. Los iones negatives (aniones) -como el nitrate (NOf), fo$- 
fato, (H 2 PCL _ ) y sulfate (50 4 2 “)- no estan unidos fuenemente a 
las particulas de suelo de carga negativa y por consiguiente, se li- 
be ran con fad lid ad. Sin embargo, durante una lluvia fuerte o por 
riego fuerte son rapidamente filtrados (drenados) al agua del sue¬ 
lo y se dificulta su captacibn por las raices. Los iones con carga 
positiva (cationes) -como el potasio (KO, el calcic (Ca 2+ ) y el 
magnesia (Mg 2+ )~ se unen a las superficies de las particulas del 
suelo y, por tanto, es menos probable que sean filtrados. Los ca¬ 
ll ones mineraies pueden absorberse cuando entran en la solucion 
de suelo despues de ser desplazados de las particulas del suelo 
por los cationes en forma de H + . Las raices estimulan este proce- 
so T llamado iniercambio de cationes, al agregar H* a la solucion 
de suelo (fig. 37-Sb), 

Conservation del suelo y agrieultura sustentable 

Un suelo puede tardar siglos en ser fenil por accion del des- 
gaste de las rocas y por acumulacion de sustancias organicas, pe¬ 
ro el manejo inadecuado de los seres humanos puede destruir esa 
fertilidad en unos pocos afios. En la historia de la humanidad, el 
tratamiento inadecuado de los suelos es un problema recurreme. 
Un ejemplo es el “Dust Bowl", un desastre ecologico y humano 
que sucedio en la region de las Grandes Planicies del sudoeste de 


los Estados Unidos en la decada de 1930. Ames de la llegada de 
los agricultures, la region estaba cubierta por pastos duros que 
mantenian el suelo en su lugar, a pesar de las largas y recurren- 
tes sequias y lluvias torrenciales caracteristicas de la region. Sin 
embargo, a finales del siglo xix y comienzos del siglo xx se esta- 
blecieron en la region nuevos pobladores que comenzaron a 
plantar trigo y a criar ganado vacuno. HI uso de la tierra dejb la 
capa superficial del suelo expuesta a la erosion por los vientos 
que soplan en la region. En los afios siguientes hubo sequias que 
agravaron el problema. Gran parte del suelo fue arrastrada y mi- 
llones de heetareas de campo quedaron inutilizadas. Qentos de 
miles de personas se vieron forzadas a abandonar sus hogares y 
sus tierras. John Steinbeck mtnortalizb esta grave situacibn en 
“The grapes of wrath”. Si se hubieran tornado medidas para con- 
servar el suelo se habria conservado la fertilidad y mantenido la 
productividad de la agrieultura. 

Para comprender la conservacibn del suelo, ante todo, debe- 
mos recordar que la agrieultura solo puede mantenerse gracias a 
la Lmervencibn del ser humano. En bosques, praderas, y en 
otros ecosistemas naturales, los nutrientes mineraies se recician 
por descomposicion de las sustancias organicas del suelo, En 
cambio, cuando los agricultores cosechan los cultivos, se des- 
vian elememos esenciales del cido quimico en ese lugar. En ge¬ 
neral, la agrieultura reduce el contenido mineral del suelo. Para 
producir 1 000 kg de granos de trigo, el suelo pierde hasta 
20 kg de nitrogeno, 4 kg de fdsforo y 4 T 5 kg de potasio. Cada 
ano, la fertilidad del suelo disminnye, a menos que los minera¬ 
ies perdidos, como el nitrogeno, el fdsforo y el potasio se reem- 
placen con fertilizantes. Muchos culiivos Lambien utilizan mu- 
cha mas agua que la vegetation natural que crecia en esa region 
y los agricultores deben regar el suelo. Tres metas imporiantes 
para la conservacibn del suelo son la fertilizacion prudente, un 
riego bien planificado y la prevencibn de la erosion. La conser¬ 
vacion del suelo se debe complementar con su recuperacion y 
restaurar la productividad agricola del suelo agotado o danado. 
Evlas del 30% de las tierras agricolas del mundo tienen baja pro¬ 
ductividad debido a malas condiciones del suelo, como la con- 
taminacion qumiica, la deficiencia de mineraies, la acidez, la sa- 
linidad y el drenaje inapropiado. 
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Partfcula del suelo rodeada 
por una capa deagua 

Pelo radicular 

Agua 
disponible 
para la 
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Espatio 
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(a) Agua del suelo. La pianta no puede extraer toda el agua del suelo 
pues parte del agua est! fuertemente unida a partlcufas hidrofilas. 
La rail puede absorber et agua qua esta unida con menos f uerza a 
las particulas del suelo. 


4 Fig. 37-6. Disponibilidad de agua y minerales en el suelo. 



(b) Intercambio de catlones en el suelo. Los iones ludrogeno (H + ) 
ayudan a que los nutrientes est£n disponibles al desplazar minerales 
de carga positEva (catlones, como el Ca 2 *) que estaban fuertemente 
unidos a la superfide de particulas del suelo de carga negativa. Las 
plantas aportan H + , pues lo secretan de los pelos radiculares y por la 
respiration celular, que libera C0 2 hacla la soluddn de suelo, que 
reacciona con e H 2 0 y forma !cido carbonico (H 3 C0 3 ), La 
disodacibn de este !cido aporta H+ a ia soluciondel suelo. 


fertilizantes 

Es posible que, en la prehistoria, los agricukores hayan co¬ 
rn enza do a fmilizat sus campos, al observer que el pasto cre- 
_ia mas rapido y mas verde en los sitios donde defecaban los 
ani males. En la actualidad, en los palses desarrollados, la ma- 
vorta de los agricukores utilizan fertilizantes comerciales que 
_ontienen minerales extraidos de minas o preparados de forma 
industrial, Estos fertilizantes suelen estar enriquecidos con ni- 
trdgeno, fosforo y potasio, que son los macronutriernes 
comunmente deficientes en la mayoria de los suelos agricolas 
!- de jardines. Los fertilizantes se marcan con un codigo de tres 
nu meres llamado porcentaje N-P-K, que indica el contenido 
de estos minerales. For ejemplo, un fertilizanie marcado como 
‘15-10-5” posee 15% de nitrogeno (como amoniaco o nitrato), 
10% de fosforo (como acido Fosforico) y 5% de potasio (como 
potasa). 

El estiercol, la harina de pescado y el compost son fertilizantes 
organicos" pues son de origen biologico y contienen sustancias 
: rganicas, en descoinposicion. Pero para que las plantas puedan 
utilizar las sustancias organicas, estas se deben descomponer y 
ransformar en sustancias inorganicas que puedan ser absorbidas 
par las raices. Los minerales que la pianta extrae se encuentran 
en forma similar, pmvengan de fertilizantes organicos o de sus- 
mndas qmmieas. Pero los fertilizantes organicos liberan los mi¬ 
te rales de lorma gradual, mientras que los productos comercia- 
es se encuentran disponibies de forma inmediata pero no son re- 
tenidos en el suelo durante mucho tiempo. El exceso de minera¬ 
ls que no absorben las raices se desperdieia, pues la lluvia o el 
riego los arrastran. Los minerales drenados pueden contaminar el 
agua subterranea, arroyos y lagos, lo que empeora aon mas la si¬ 
tuation. 


Se est!n realizando investigaciones en agricultura para encon- 
trar el modo de maniener el rendimiento de los cultivos y a ia vez 
reducir la cantidad de fertilizantes. Un enfoque es la production 
de plantas “inteligentes” mediante ingenieria genetica que infor- 
men al agricultor de cuando es inminente la defitiencia de un 
nutrieme, pero antes de que se produzca el dafio (fig. 37-7), Un 
tipo de plants inteligente utiliza un promotor (una secuentia de 
DNA que indica en donde debe comenzar la transcription) que 
line mas rapidamente la RNA polimerasa (la enzima que dirige la 
transcription) cuando comienza a descender el contenido de fos¬ 
foro de los tejidos de la pianta, Este pmmotor esta unido a un 
gen tnformador que lleva a ia production de un pigmento azul 
en las celulas de la hoja, Cuando las hojas de estas plantas inle- 
ligentes desarrollan un tinte azulado, el agricultor sabe que es el 
memento de agregar un fertilizanie con fosfato. 

Para feriilizar de forma sensata, el agricultor debe calcular el 
pH del suelo, pues este puede afectar el intercambio de cationes 
y la forma quimica de los minerales. En algunos casos, un ele- 
mento esential puede estar unido muy estrechamente a particu¬ 
las de arcilla o encontrarse en una forma quimica que la pianta 
no puede absorber. En esos casos, aunque el elemento abunde en 
el suelo, las plantas carecen de el. El manejo del pH del suelo es 
delicado; un cambio en la concentration de H + puede aumentar 
la disponibilidad de un mineral y disminuir la de otro mineral, 
Por ejemplo, a un pH de 8, la plan La puede absorber calcic, pe¬ 
ro casi no puede absorber hierro. El pH del suelo debe adecuar- 
se a las neeesidades minerales de los cultivos. Si el suelo es de- 
mas! ado alcalino, el agregado de sulfato disminuir! el pH. Un 
suelo demasiado acido puede ajustarse agregando calcic (en for¬ 
ma de carbonato de calcio o hidroxido de caltio), 

El principal problema de los suelos acidos, en particular en 
zonas tropicales, es que el aluminio se disuelve a un pH bajo y se 
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Sin deficiencia 
de fbsforo 


Deficiencia de 
fbsforo incipiente 


Deficiencia de fosforo 
bien establetida 


A Fig. 37-7, Advertencia de defidencias en plantas "mtefrgen- 
tes". Algunas plantas han side modifiedas geneticamente para detectar 
una deficiencia inminente de nutrientes antes de que se produzca un 
da ho irreparable o retraso del credm lento. Por ejemplo, despues de un 
tratamiento de laboratories la planta experimental Arabidopsis desarro- 
Ha un color azul en respuesta a una deficiencia inminente de fosfato, 


vuelve toxico para las rafees. Algunas plamas pueden neutralizar 
un tiivel alto de aluminio secretando aniones org&nicos que se 
unen al aluminio y lo vuelven inoeuo. 


Riego 

HI agua es casi siempre el factor limitame del creeimiento de 
las plantas. El riego puede transformar un desierto en un jardfrq 
pero la agricultura en regiones aridas agota los recursos de agua. 
En el sudoeste de los Estados Unidos* muchos nos se han redu- 
cido de forma drastica por la derivation de agua para el riego. 
Otro problema es que el riego en una region arida puede conven¬ 
or el suelo en salado hasta el punto de volverlo completainente 
infertil. Las sales disueltas en el agua de irrigacibn se acumulan 
en e! suelo al evaporarse el agua, y el potencial de agua de la so- 
lucion del suelo se (prna mas negative. Esto disminuye la capta- 
cion de agua al disminuir el gradiente de potencial de agua entre 
el suelo y las raices (v£ase cap, 36). 

A medida que crece la poblacion mundial, se cult!van mas 
hectareas de tierras aridas. Los nuevos metodos de irrigacibn re- 
ducen el riesgo de escasez de agua o de perdida de tierras por sa¬ 
il nizaci bn (acumulacion de sales), En muchos cultivos del oeste 
de los Estados Unidos se utiliza el riego por goteo, 
que reduce la evaporacion. En otro enfoque, los 
criadores de plamas esLan desarrollando varieda- 
des de plamas que requieren menos cantidad de 
agua. 

Erosion 

Solo en los Estados Unidos se pierde eada ario 
parte de la capa superficial del suelo de miles de 
hectareas de campo por accion del agua y del vien- 
to. Esta erosion se puede prevemr tomando cienas 
precauciones, como la plantacion de hileras de ar- 
boles como cortavientcs, cultivos en terraza en las 
laderas de las montarias, y cultivos en contomo 
(fig. 37-8). Los cultivos como la alfalfa y el trigo 
son una buena cubierta para el suelo, y lo prote- 
gen mejor que el maiz y otros cultivos que se plan- 
tan en surcos mas espaciados. 

El suelo bien manejado es un recurso renovable 
en el que los agricultores pueden cultivar alirnen- 


tos durante niuchas generaciones. El objetivo del tratamiento del 
suelo es lograr una agricultura sustemable. Esto implica el uso 
de diversos metodos agricoias conservacionistas, seguros para el 
ambieme y rentables. 

jRefinin'h'lnddn del suelo 

Algunas zonas no son adecuadas para la agricultura debido a 
la tontam inacion del suelo o de las aguas subterraneas con me- 
tales pesados toxicos o con contaminantes organicos. Tradicio- 
nalmeme, la rehabilitacidn del suelo se centraba en tecnologias 
no biologicas, como la eliminacibn y el almaeertamiento del sue¬ 
lo contaminado como relleno, pero estas tunicas son muy caras 
y, a menudo T alteran el paisaje, Existe un nuevo metodo Uamado 
fkorremediacion* que se basa en una tecnologia biologica, no 
destructiva, que interna rehabilitar areas contaminadas a menor 
coste, utilizando la notable capacidad de algunas plantas para ex- 
traer contaminantes del suelo y concentrarlos en partes de la 
planta que se pueden eliminar facilmente y en forma segura. For 
ejemplo, el carraspique alpino (Ihlaspi caerulescens) puede acu- 
mular cine en sus retorios en concentration es 300 veces mas al- 
tas que lo que pueden tolerar la mayoria de las plantas. Estas 
plantas son prometedoras para la limpieza de areas contaminadas 
con emisiones de fundiciones, trabajos en minas o pruebas nu- 
cleares. La fkorremediadon es parte de la tecnologia mas general 
de la biorremediacion, en la que se utilizan organism os proca- 
riontes y T algunas veces, protistas para desintoxicar zonas coma- 
minadas (veanse caps. 27 y 55). 


Evaluation de conccptos 


1. ^Cuales son las caracteristicas generates de un buen suelo? 

2, Explique como se puede aplicar la frase “lo bueno, si 
breve, dos veces bueni/ al riego y a la fertilizadon de los 
vegetales. 

Vcaitse fas respites las en el Apendlce A. 



A Fig. 37-8. Cultivos en contomo. Estos cultivos en Wisconsin se plantan en hileras 
cont£ntricas y no a lo largo de la colina. Esta forma de cultivo ayuda a disminuir la perdi¬ 
da de agua y la erosibn de la capa superficial del suelo luego de grandes lluvtas. 
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Coneepto 


El nitrogeno es el mineral que ejerce 
mayor efecto sobre el crecimiento 
de las plant as 

De todos los numemes minerales, el nitrogeno es el que con- 
tribuye en mayor medida al crecimiento de las plantas y ai ren- 
dimiento de los cultivos. Las plantas requieren nitrogeno como 
componente importance de las protefnas, acidos nucleicos, cloro- 
rila y otras moleculas organicas importances. 

Bacterias del suelo y disponilulidad de nitrogeno 

Es ironico que las plantas puedan sufrir defidencia de nitro¬ 
geno habiendo en la atmdsfera cast un 80% de este elemento, Sin 
embargo, el nitrogeno atmosterico esta en Forma de N 2 gaseoso, 
una forma que las plantas no pueden utilizar Para que la planta 
oueda absorber nitrOgeno, 6ste debe convertirse primero en 
amoniones (NH 4 + ) o en nitrato (NO 3 0 + 

Adiferenda de otros minerales, el NH 4 * y el N0 3 del suelo no 
derivan de la descomposicion de las rocas. A cono plazo, la prin¬ 
cipal Fuente de estos minerales es la descomposidon de humus 
que realizan los microbios, entre ellos, las bacterias amoniFican- 
tes {fig. 37-9). A traves de la descomposidon de las proteinas y 
otros compuestos organicos, el nitrogeno de estos pasa a formar 


pane de compuestos inorganicos que las raices de las plantas ab- 
sorben como minerales. De este modo, se recicta el nitrogeno. 
Parte del nitrogeno se pierde por acciOn de las bacterias desnitri- 
ficantes del suelo que convierten el N0 3 ' en N 2 , que se difunde 
desde el suelo hacia la atmosfera. Sin embargo, existen otras bac¬ 
terias Hamad as bacterias fijadoras de nitrogeno que restituyen 
el nitrogeno mineral al suelo mediante un proceso metabdlico 
llamado fijacion de nitrogeno, en el que convierten el N 2 de la 
attnosfera en NH 3 (amoniaco). En el capitulo 54 se explica con 
detalle e! ciclo complete del nitrdgeno en el ecosistema. Aqui so¬ 
lo nos reFeriremos a la fijacion de nitrogeno y al resto de los pa- 
sos que conducen a la asimilacion de nitrogeno en las plantas. 

La vida en la Tierra depende de la fijacion de nitrogeno, un 
proceso que realizan solo algunas especies bacterianas. Varias de 
estas especies viven libremente en el suelo y otras viven en las 
raices de las plantas en relacidn simbiotica con ellas (en la prbxi- 
ma seccidn explicaremos con mayor detalle estas relaciones). La 
conversidn del nitrogeno atmosferico (N 2 ) en amoniaco (NH 3 ) es 
un proceso complicado que tiene varias etapas, pern podemos 
simplificar la Fijacion de nitrogeno indicando solo los reactivos y 
productos: 

N 2 + 8e- + 8 H* + 16 ATP 2 NH 3 + H 2 + 16 ADP + 16 

El complejo enzimatico nitrogenasa cataliza la secuencia 
completa de la reaction, que reduce N 2 a NH 3 mediante la adi- 
cion de etectrones y H + . Observe que la fijaeidn de nitr6geno im- 
plica un gran gasto de energia metabolica. La bacteria debe gastar 
ocho moleculas de ATP por cad a molecula de amoniaco sintetiza- 
da. Las bacterias fijadoras del nitrogeno, por tanto, son m&s abun- 
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A Fig, 37-9, El papel de las bacterias del 
suelo en la nutrition de nitrogeno en las 
plantas. Hay dos tipos de bacterias del suelo 
que permiten que la planta pueda absorber 
amoniaco: las bacterias que fijan el atmos- 
ferico (bacterias fijadoras de nitrdgeno) y las 


que descomponen sustancias organicas {bac¬ 
terias amonificantes). Aunque las plantas ab- 
sorben parte de los iones amonio del suelo, 
absorben sobre todo, nitrato, que se produce 
a partir del amonio por atcidn de las bacterias 
nitriffcantes. Las plantas reducen nuevamente 


el nitrato a amonio y luego incorporan el ni- 
trdgeno a los compuestos org£mcos. El xile- 
ma transporta el nitrdgeno desde las rafees 
hacia los brotes en forma de nitrato, amino^- 
cidos y diversos compuestos organ icos, segun 
la espede. 
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dames en suelos ricos en sustancias org&nlcas, que proporcionan 
combustible para la respiracion celular para generar ATE 

En la solucibn del suelo, el amoniaco toma otro ion hidroge- 
no para format un ion amonio (NH^), que las plantas son capa- 
ces de absorber. Sin embargo, las plantas adquieren el nitrogeno, 
sobre todo t en forma de nitrato (NO 3 0 T que se produce en cl sue- 
b pot action de las bacterias nitnficantes que oxidan al amonia¬ 
co (fig. 37-9), Una vez que las raices absorben nitrato, acttia so¬ 
bre £l una enzima vegetal que reduce el nitrato nuevamente a 
amoniaco, y otras enzimas lo incorporan a los aminoacidos y 
otros compuestos organicos. La mayoria de las especies vegetales 
exportan nitrogeno desde las raices hasta los brotes a craves del 
xilema, en forma de nitrato o de compuestos org&nicos sintetiza- 
dos en las raices. 

Mejoramiento del rendimiento proteico 
de los cultivos 

La incorporation de nitrbgeno fijado por las plantas a las pro¬ 
teinas y a otras sustancias org&nicas ejerce un fuerte impacto so- 
bre la salud Humana, pues la forma m&s frecuente de desnutri- 
cibn es la deficiencia de proteinas. La mayoria de las personas del 
mundo, especialmente en los paises en desarrollo, tienen una 
dieta predominantemente vegetariana, por lo que dependen de 
los vegetales para La ingestion de proteinas. Lamen tab Sememe, 
muchas plantas tienen un contenido proteico muy bajo y sus 
proteinas carecen de uno o uks aminoacidos necesarios en la 
dieta del ser humano (fig. 41-10). Uno de los principales objeti- 
\ os de la investigacibn en agricultura es el mejoramiento de la ca- 
lidad y ia cantidad de proteinas de los cultivos. 

El cruzamiento de plantas ha producido nuevas variedades de 
maiz, trigo y arroz ricos en proteinas. Sin embargo, muchas 
de estas “super” variedades tienen una extraordinaria demanda 
de nitrbgeno, que se suministra mediame fertilizantes comercia- 
les. Al igual que la fijacibn bioibgica de nitrbgeno, la produccibn 
industrial de amoniaco y nitrato del nitrbgeno atmosferico con¬ 
sume gran cantidad de energia. Una fabrica quunica de fertilizan- 
tes consume grand es camidades de combustibles fbsiles. Los pai¬ 
ses que mas necesitan estos cultivos ricos en proteinas son, por 
lo general, los que xnenos posibilidad tienen de pagar el coste del 
combustible. En el future, el coste de los fertilizames comercia- 
les podra disminuir gracias al uso de nuevos catalizadores basa- 
dos en el mecanismo por el cual la nitrogenasa fija el nitrbgeno. 
Hace algunos afLos, los bioquirrucos determinaran la estructura 
de la nitrogenasa en Rftkohmm, un genera de bacterias fijadoras 
de nitrbgeno, y se obtuvo un modelo para poder diseriar, me- 
diante ingenieria quimica, catalizadores que imiten a los de la na¬ 
tural eza. Otra estrategia que podria ayudar a aumentar el rendi- 
m lento proteico de los cultivos es mejorar la productividad de la 
fijacibn de nitrbgeno simbibtico, un proceso que examinaremos 
en la siguiente seccibn. 


Evaluation de concepios 


1, Explique por qub las bacterias fijadoras de nitrbgeno son 
esenciales para la salud Humana. 

Viame las respuestas en c! Apendicc A 


Concepto 


Las adaptaciones nutricionales 
de las plantas a menu do conllevan 
rela ciones con otros organismos 

Muchas plantas tienen adaptaciones nutricionales en las que 
patticipan otros organismos. Dos de estas relaciones son mutua- 
listas; la fijacibn simbiotica de nitrbgeno, en la que paiticipan las 
raices de la planta y bacterias, y las micomzas, en las que parti- 
cipan las raices vegetales y los bongos. Despues de examinar es¬ 
tas relaciones de beneficio mutuo estudiaremos adaptaciones 
unilaterales y poco comimes: los epifitos, las plantas partitas y 
las plantas camtvoras. 

El papel de las bacterias en la fijadon 
simbiotica de nitrogeno 

Las relaciones simbibticas con bacterias fijadoras de nitrbgeno 
permiten a algunas especies vegetales tener una fuente incorpo- 
rada de nitrbgeno fijado para asimilar en compuestos organicos 
Desde la perspective agricola, la simbiosis mas importante y eti- 
caz entre bacterias fijadoras de nitrbgeno y plantas es la de la fa- 
milia de las legumbres, entre elks, Los guisames, las alubias, b 
soja, el cacahuete, la alfalfa y el treboL 

Las raices de las legumbres poseen nodulos compuestos por 
c£luks vegetales “infectadas” por la bacteria fijadora de nitroge- 
no Rliyzofnum (habitante de las raices) (fig. 37-1 Oa), Dentro del 
nodule, las bacterias RJiy^obium toman la forma de bacteroides. 
que se encuentran dentro de vesiculas formadas por las cflulas 
de la raiz (fig. 37-1 Ob). Estas bacterias pueden fijar el N, atmos¬ 
ferico y convertirlo en amoniaco, que la planta puede utilizer 
(fig. 37-9). La simbiosis legumbre-RfiijzbMuni genera mas nitrbge¬ 
no util para la planta que todos los fertilizantes industrials, y 
proporciona las camidades exactas de nitrbgeno en el memento 
exacto y sin coste alguno para el agricultor. Ademgs de propor- 
cionar nitrbgeno a la legumbre, la fijacibn simbiotica de nitrbge¬ 
no disminuye en gran medida el gasto en fertilizantes para futu¬ 
res cultivos. 

La ubicacion de los bacteraides dentro de celulas vivas no fo- 
tosinteLicas favorece la fijacibn de nitrbgeno, que requiere un me¬ 
dio anaerobio. Las capas externas ligmficadas tambkn pueden li- 
mitar el intercambio gaseoso, Algunos nodulos de las raices son 
rojizos debido a la presencia de una molecula llamada leghemo- 
globina (leg- de “legumbre”), una proteins que comiene Hierro y 
que se une de forma reversible al oxigeno (al igual que la hemo- 
globina en los globulos rojos huraanos). Esta protelna es un “re- 
gulador" del oxigeno, que ayuda a mantener baja la concentra- 
cibn de 0 2 fibre y reguk el suministra de oxigeno para la inten- 
sa respiracion que la bacteria requiere para producir ATP para la 
fijacibn del nitrbgeno. 

Cada legumbre se asocia con una cepa particular de Rhizo- 
bium. En la figura 37-11 se describe el desarrollo de un nbdu- 
lo de la raiz despu£s de que la bacLeria penetra a traves de lo que 
se denomina un filamento de infeccibn. La relacibn simbiotica 
entre una legumbre y las bacterias fijadoras del nitrogeno es mu- 
tualista, pues las bacterias proporcionan a la planta nitrbgeno li- 
jado y la planta le proporciona a la bacteria hidratos de carbono 
y otros compuestos organicos. Los nbdulos utilizan la mayor par¬ 
te del amoniaco producido por fijacibn simbiotica de nitrbgeno 


764 u n i d a d s e i s Forma y funcionamiento de las plantas 













► Fig. 37-10. Nodulos radicuiares en las le- 
gumbres. 


F 


5 pm 



(a) Rafz de una planta de 
guisantes. En la rafz se 
observan los nOdulos que 
contienen bacterias 
Rhizobium. Las bacterias 
fijan nitr6geno y 
obtienen productos 
fotosintOticos elaborados 
por la planta. 


(b) Bacteroides en un 

noduio radicular de una 
planta de soja. En esta 
imagen de MET se observe 
una celula de un noduio 
radicular de una planta de 
soja llena de veslculas con 
bacteroides. Las c£lulas de 
la izquierda no est£n 
infectadas. 




Las bacterias penetran 
en la corteza dentro del 
filamento de infecciOn, 

Las celulas de la corteza 
y del pericido comtenzan 
a dividlrse, el filamento 
de infecciOn se ramiftca 
y las vesiculas que 
contienen bacterias 
forman brotes en las 
celulas corticales. 
Mediante este proceso 
se forman los bacteroides. 


El nOdulo desarrolla tejido 
vascular que le suministra 
nutrientes y transporta 
compLiestos nitrogenados 
hada el dlindro vascular 
para su distribution 
a toda la planta. 


Bacteroide 


lar 

noduio 


La raiz emite senales qulmicas 
que atraen a las bacterias 
Rhizobium . La bacteria emite 
senales que estimulan 
el alargamiento de los pelos 
radicuiares que forman un 
filamento de infection por 
invaginacidn de la membrana 
plasm^tica. 


Bacterias 


Celulas en 


Filamento 
de infecciOn 
Pelo 
radicular 
infectado 


Rhizobium division 


COlulas en division 


Noduio radicular 
en division 


Bacteroide 


"recimiento continua 
reglOn afectada de 
la corteza y el pericido, 
y estas dos masas de 
celulas en division se 
fusionan y forman 
el noduio. 


k Fig. 37-11. Desarrolio de un noduio radicular en una planta de soja. 
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para fabricar ammoacidos, que luego son transportados hacia los 
brotes a travbs del xilema. 

Biologia molecular de \a formation de un nodulo radicular 

iComo reconoce una especie de legumbre a una deierminada 
' cepa de Rhi^obium entre to das las cepas bacterianas del suelo? Y 
^Cbmo se desarrolla un nodulo a partir del encueniro con ese 
Rhizobium especifico? Basandose en estas dos prcguntas, Los in- 
vestigadores ban descubierto un l di£logo quimico* emre las bac¬ 
terias y la rail. Cada uno responde a las seriates quimicas del otro 
expresand o ciertos genes cuyos productos contribuyen a la for- 
macibn del nodulo. 

La planta inicia la comunicacion cuando sus raices secretan 
flavonoides, moleculas que penetran en cblulas de Rhizobium 
que viven cerca de la raiz. La estructura de los flavonoides es 
variable, lo que le da espedficidad a la serial. Cada especie de 
legumbre secreta un flavonoide en particular que solo puede 
ser detectado y absorbido por una determinada cepa de Rhizo- 
bium . La serial de la planta activa una proteina reguladora de un 
gen en la bacteria, que, a su vez, activa un grupo de genes bac- 
terianos llamados nod, genes de "nodulacibn”. Estos genes nod 
producen enzimas que catalizan la produccibn de moleculas es- 
pecificas de la especie, llamadas factores Nod. Los factores 
Nod T secretados por las cdulas bacterianas, dan la serial para 
que la raiz inicie cl proceso de infeccibn que permite a Rhizo¬ 
bium penetrar en ella y comenzar a formar el nbdulo radicular. 
Las respuestas de la planta requieren la activa cion de genes lla¬ 
mados genes de nodulina temprana a traves de una via de 
transduccibn de seriales en la que participa el Ca 2+ coma segun- 
do mensajero (vease cap. II). Mediante la comprensibn de la 
biologia molecular de la formacibn del nodulo radicular, los in- 
vestigadores intentan descubrir como inducir la’ captacibn de 
Rhizobium y la formadbn del nodulo en plantas de cultivo que, 
normalmente, no poseen relaciones simbibticas fijadoras de ni- 
trbgeno. 

La fijacion simbidtica de nitrogeno y la agriatltum 

Los beneficios agricolas de la fijacion simbibtica de nitrogeno 
son la base de la roiaetbn de los cultivos. En esia practica se cul- 
tiva el primer ario una planta no leguminosa, como el malz, y al 
ario siguiente, alfalfa o alguna otra legumbre para restaurar la 
concentracibn de nitrogeno fijado en el suelo. Para asegurarse de 
que las legumbres encuentren su Rhizobium especifico se remo- 
jan las semillas en un cultivo de la bacteria o se espolvorean con 
esporas de la bacteria antes de sembrarlas. En lugar de cosechar- 
se, el cultivo de legumbres se entierra, de moda que se descom- 
pone como “estiercal verde” y asi disminuye la necesidad de fer- 
tilizantes industriales, 

Ademas de las legumbres existen muchas familias: de plantas 
con especies que se benefician de la fijacion simbibtica de nitro¬ 
geno. Por ejemplo, los arboles de aliso y ciertos tipos de cesped 
tropical poseen bacterias grampositivas del grupo de los actino- 
micetos (fig- 27-13). El anroz, un cultivo de gran importancia co- 
mercial, se beneficia de forma indirecta de la fijacion simbibtica 
de nitrogeno. Se cultiva un helecho acuatico flotante, llamado 
Azolla , que posee cianobacterias simbibtieas fijadoras de nitrbge- 
no que aumentan la fertilidad del arrozal, A1 crecer, el arroz da 
sombra y destruye el helecho AzdRa, y la descomposicion de es- 
ta sustancia organica agrega nuevos compuestos de nitrogeno al 
arrozal. 


Micorrizas y nutrition vegetal 

Las micorrizas ("raices hongos”) son raices moditicadas 
formadas por asociadones mutualisms de hongos y raices 
(figs. 31-15 y 36-10), Los hongos se benefician con el suminis- 
tro de azucar de la planta huesped. A cambio, el hongo au- 
menta la superficie de absorcibn de agua y absorbe de forma 
selectiva fosfato y otros minerales del suelo que son milizados 
por la planta. Los hongos de las micorrizas secretan tambien 
factores de crecimiento que estimulan el crecimiento y la rami- 
ficacibn de las raices, y antibioticos que pueden ayudar a pro- 
teger a la planta de las bacterias patbgenas y de los hongos del 
suelo. 

Las micorrizas no son raras, se Forman en la mayorfa de las 
especies vegetales. En realidad, esta simbiosis entre vegetal y 
hongo podria Haber sido una de las adaptaciones evolutivas 
que permitieron a las plantas colonizar la tierra en primer lu¬ 
gar, En las raices fosilizadas de algunas de las primeras plantas 
se ven micorrizas. Cuando los ecosistemas terrestres eran j 6ve- 
nes, el suelo probablemente no era muy rico en nutrientes. Es 
posible que los hongos de las micorrizas, que son mas eficien- 
tes en la absorcibn de minerales que Las raices tnismas, hayan 
ayudado a la nutricion de las primeras plantas, Incluso hoy, las 
primeras plantas que se establecen en suelos pobres en nu¬ 
trientes, como campos labrados abandonados o colinas erosio- 
nadas, son ricas en micorrizas. 

Los dos tipos principals de micom^as 

Las raices modificadas que se forman por la simbiosis de 
hongos y plantas tienen dos formas principals: ectomicorrizas 
y endomicorrizas. En las ectomicorrizas, el micelio (masa de 
hifas ramificadas; vease el capitulo 31) forma una lamina den- 
sa, o manto, sobre la superficie de la raiz (fig. 37-12a), Las 
hifas de los hongos se extienden desde el mamo hacia el suelo 
y aumentan en gran medida la superficie de absorcibn de agua 
y minerales. Las hifas crecen tambibn dentro de la corteza de 
la raiz. Estas hifas no penetran en las cblulas de la raiz, sino 
que forman una red en el apoplasto, o espacio extracelulau 
que facilita el intercamhio de nutrientes entre el hongo y la 
planta. En comparacibn con las raices “no infectadas” las ecto- 
micorrizas son mas gruesas, mas cortas y tMs ramificadas. No 
forman pelos radiculares, que serlan superfluos dada la exten- 
sa superficie del micelio del hongo. Cerca del 10% de las fami- 
lias de plantas poseen especies formadoras de ectomicorrizas, 
y la gran mayoria de estas especies son leriosas, entre ellas, los 
miembros de las familias de pinos, cipreses, robles, nogales. 
sauces, abedules y eucaliptus. 

For el contrario, las endomicorrizas no poseen un manto 
denso alrededor de la raiz (fig. 37-12b). Se necesita un micors- 
copio para ver las finas hifas del Kongo que se extienden desde 
el suelo hacia dentro de la raiz. Las hifas se extienden tambien 
dentro de las celulas de la raiz (de ahl el nombre de cndomico- 
rrizas), pues digteren pequenos trozos de la pared celular. Sin 
embargo, la hifa del hongo no perfora la membrana plasmati- 
ca ni penetra en el citoplasma de la cblula. Crece dentro de un 
tubo formado por la invaginacion de la membrana de las celu¬ 
las de la raiz. Esto es similar a to que ocurre si introducimos 
suavemente un dedo en un globo inflado; las hifas del hongo 
son como el dedo, y el globo es como la membrana de fas ce¬ 
lulas de las raices. Una vez que las hifas del hongo penetran, 
algunas forman estructuras ramificadas densas como pequerios 
arboles, llamadas arbusculos (arboles pequerios), que son im- 
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a) Ectomkorrizas. El manto del 
micelio del hongo forma una 
/aina alrededor de la ralz. Las 
nifas del hongo se extienden 
desde el manto hada el sueto, y 
absorben agua y minerals, 
especial me nte fosfato. Las hifas 
tambien se extienden dentro de 
ios espacios extracelulares de la 
corteza de la ralz y proporcionan 
una superfide extensa para el 
ntercambio de nutrientes entre 
el hongo y la planta hu£sped. 



Manto 
(vaina 
del Kongo) 


100 pm 


Manto 
(vaina del hongo) 


Htfas 
del hongo 
entre las 
celulas de 
la corteza 



Endodermis ^ 


<4k£.W) 

(MO coloreada) I 



Epidermis 


C&ulas corticales 


Endodermis 


Vesicula 


■Banda 
de Caspary 

/"\ 

Arbusculos^-^. 


Corteza 


Hifas del 
hongo 


Pelo 


radicular 


I 10 Mm , 


(MO con tincidn) 


b) Endomicorrizas. No se forma un 
manto alrededor de la rafz, slno que 
^as hifas microscdpicas del hongo se 
extienden dentro de fa ralz. Dentro 
de fa corteza de la rafz f el hongo 
entra en contacto con ta planta a 
trav§s de las ramificadones de las 
nifas que forman arbOsculos, lo que 
e proporcfona una enorme superfide 
de contacto para et intercambio de 
nutrientes. Las hifas penetran en las 
paredes celulares de las celulas de la 
corteza, pero no penetran la 
membrana plasmatica. 


4 Fig. 37-12. Micorrizas. 


ro names zonas de transference de nutrientes entre el hongo 
v la planta. Las hifas tambien pueden formar vesiculas ovales, 
cue almacenan alimento para el hongo. A simple vista, las en- 
z; micorrizas parecen ralces “normaies" con pelos radiculares, 
zero si se observan al microscopic, se descubre una relation 
sirnbibtica de enorme importancia para la nutrition de la plam 
z Las endomicorrizas son mucho mas frecuentes que las ec- 
: micorrizas y estan presences en mas del 85% de las especies 
zgetales, incluidos importances cultivos como el maiz, el tri- 
go y las legumbres. 

imiwitancia de las micorrizas ot fa agricultimi 

Las raices se pueden transformar en micorrizas solo si se po- 
nen en contacto con la especie de hongo apropiada. En la mayo- 
ria de los ecosistemas naturales, estos hongos est&n presentes en 
; snelo, y las plantaciones desarrollan micorrizas. Pero si se re- 
_zgen las semillas de un medio y se plantan en otro suelo, las 
: zmas tend ran signos de desnutricion (en particular, deficienria 
it idsforo) por ausencia de los socios que forman las micorrizas. 
En experimentos en los que se fumiga para destruir los hongos 
id suelo, se observan resukados similares. Los resukados de es- 
r experimentos ya se estan apllcando en la agricultura y en los 
bosques. Por ejemplo, la inoculation de semillas de pino con es- 
poras de hongos micorrizas promueve la formation de micorri- 
zas en las plantaciones. Las plantaciones de pinos infectados cre- 


cen m£s vigorosas que los Arboles que no participan de esta a sa¬ 
tiation con hongos. 

Plantas epifitas, parasitas y carnivoras 

Cast todas las especies de plantas estabiecen relaciones mu- 
tualistas con hongos, bacierias o am bos. Existen algunas plan¬ 
tas que poseen adaptaciones nutricionales que les permiten 
utilizar otros organismos en forma no mutualista, aunque son 
mas raras. En la figura 37-13 se muestra un resumen de tres 
tipos de adaptaciones poco usuales: plantas epifitas, parasitas 
y carnivoras. 


Evaluation de conceptos 


1. Compare y contraste los nodulos radiculares y las 
micorrizas. 

2, Contraste las epifitas con las plantas parasitas. 

Waiise las respuesfas en d Apindice A. 


capItulo 37 Nutrition de las plantas 767 




































Una epifita (del griego epi, sobre, phyion t planta) se 
alimenta por si misma pero crece sobre oua planta, gc- 
neralmente, unida a las ratnas o troncos de otros arbo- 
ks. Las epifitas absorben agua y minerales de la lluvia, 
principalmeme, a trav&s de las hojas y no de las raices, 
Algunos ejemplos son el beliecho cuerno de ciervo v 
mnchas orquideas. 


Heiecho cuerno de dervo, una epifita, Este 
helecho tropical (del g£nero Platycerium) crece 
sobre rocas, acantilados y arboles, Posee das 
tipGs de frondas: frondas ramificadas similares 
a cuernos y frondas drculares que forman un 
collar alrededor de la base del helecho. 


PLANTAS PARASITAS 


A difereneia de las epifitas, las plantas parasttas absorben aziicar y minerales de sus huespedes, aunque algunas especies pardsitas son fotosm- 
leticas. Muchas especies poseen raices que Funcicman como haustorios, proyecciones que absorben nutrientes que penetran en la planta hues- 
ped. 




Mu6rdago, parasito fotosmtitico. El 

mu^rdago (genera Phoradendron) me en la 
naturaleza como parasito del ruble y de otros 
arboles. En Navtdad se puede observar davado 
en fos marcos de las puertas. 


Pipa India, parasite no fotosintefieo. Uamacc 
tambhln flor fantasma, esta espede (Monouopa 
untflora) absorbs nutriantes de las htfas del hongc 
de las micorrizas de plantas verdes. 


Floema del humped 


Cuscuta, parasite no fotosintetico* La 

cuscuta o “cabelles de £ngel" (genera cuscuta), 
que forma las JJ cuerdas" anaranjadas que se 
observan sobre esta planta, obtiene sus 
nutrientes de su huesped. En el corte 
transversal se muestra un haustorio horadando 
et floema del humped (MO) 


PLANTAS CARNlVORAS 


Las plantas carnivoxas son Fotosimeticas pero obtienen parte del nitrogeno y minerales de insectos y otros animales pequenos que mgierem 
Las plantas carnlvoras viven en pantan os acidos y on otros habitats en donde l os suelos son pobres en nitrogeno y otros minerales. Las distm- 
las plantas trenipas de insectos estan formadas por hojas modiflcadas, generalmetite, equipadas con glandulas que secretan enzimas digestive 
For suerte para los animates* jesras plantas son rarasi 




Rodo de sob Esta planta (genero Drosera) 
Ifqutdo pegajosc que briEla como 
insectos se acercan y quedan 
pegados a los pelos de la hoja r que envuelven 
a la press. 


Venus atrapamoscas. Los dos EbbuEos de las 
hojas se derran en medio segundo, a I redbir 
et estimulo de impulses electricos 
p raven ientes de los petos sensitives. Pese a su 
nombre comOn p Dionaea musdpula at raps 
hormigas y sal tamo ntes. 


Plantas jaim Nepenthes, Sarraeenia , y otros 
generos poseen un embudo lleno de agua. 
Los insectos caen en & y son digendos por Eas 
enzimas. 


■ \ 4 - 

' . 
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Revision del capltulo 


RESUMEN DE CONCERTOS CLAVE 


ConctpLo 


Las plaruas necesitan determinados elementos 
quimicos para completar su ciclo vital 

► Aimque las plantas obtienen la mayor parte de su masa organica a 
paitir del C0 2 del aire, lambien dependen de los nutrientes del 
suelo en forma de agua y mine rales. Las rami ficacio ties de las raices 
y de los brotes ayudan al vegetal a entrar en comae to con el medio 
que le propordona los recursos necesarios (pp. 756-757). 

Macroruiiricutes y micromitriemes (p. 757). Los macronumen- 
tes, elementos necesarios en cantidades reLativameme grandes, son 
el carbono, el oxigeno, el hidrdgeno, el nitrbgeno y otros compo- 
# nentes importantes de las sustancias organicas. Los micronutrien- 
tes T elementos necesarios en muy pequerias cantidades, tienen fun- 
ciones caialiticas como cofactores de enzimas, 

Sintomas de deficimcia de minerales (pp. 758-759).La defs- 
ciencia de un mitriente mdvil, por lo general, afeeta a los Organos 
mas antiguos en mayor medida que a los mas jovenes; la deficien¬ 
cy de nuLrientes menos mOviles afectar& mas a los organos mas j6- 
venes de la planta. La deficientia de macronutrientes es m&s fre- 
cuente, en especial, la deficiencia de nitrOgeno, fdsforo y potasio 


Concepto 


La calidad del suelo es an factor import ante para la 
distribution y el crecimiento de las plantas 

> Textura y composition de los sue los (pp. 759-760) bn d suelo 
existen particulas de distintos tamanos provenienies de la degrada¬ 
tion de rocas y sustancias organicas (humus) en diversas etapas de 
descomposicion. El acido derivado de las raices ayuda a la planta a 
captar mmerales, por accidn del H* que desplaza a los cationes mi¬ 
nerales de las panicuias de arcilla. 

> ( onservaeion del suelo y agriculture sustentables (pp. 760- 
762). A diferencia de lo que ocurre en los ecosistemas naturales, ia 
^gricultura agota los minerales del suelo, sobrecarga las reservas de 
3gua y aumenta la erosidn. El objetivo de las estrategias de conser¬ 
vation del suelo es mimmizar este dario. Los investigadores tratan 
de disminuir la cantidad de fertilizante que se agrega al suelo sin 
sacrificar el rendimiento de los cukivos. 


Concepto 


Ll nitrogeno es el mineral que ejerce mayor efecto 
-obre el crecimiento de las plantas 

p Bacterias del suelo y dispombilidad de nitrogeno {pp. 763- 

764). Las bacterias fijadoras del nitrogeno convierten el N 2 atmos- 
:erico en minerales nitrogenados que la planta puede absorber y 
utilizar como fuente de nitrogeno para Ia sintesis de sustancias or¬ 
ganicas. 

Mejora del rendimiento proteico de los cukivos (p. 764). El 
objetivo de esLa investigation es tratar la forma de desnutricion hu- 
marta mas difundida: la deficiencia de proteinas. 


Concepto 


Las adaptariones nutricionales de las plantas a me- 
rindo conllevan relaciones con otros organtsmos 

El papel de las bacterias en la tijacion simbiotica de nitroge¬ 
no {pp. 764-766), El desarrollo de nodulos radiculares fijadores de 


nitrogeno depende del dialogo quimico entre las bacterias Rhizo- 
bium y las cdulas de las raices de las plantas huesped especi'ficas. 
Las bacterias de un nodulo obtienen azucar de las plantas y le pro- 
porcionan nkrOgeno fijado. 

Mieorrizas y nutrition vegetal (pp. 766-767). 

Las micorrizas son raices modificadas fomiadas por asociaciones 
mutualistas entre un hongo y la rate. Las hifas del bongo en las ec- 
tomicorrizas y endomicorrizas absorben agua y mmerales y se lo 
suministran a la planta huesped. 

Plantas epifitas, paras it as y carnivoras (p, 767). Las plantas 
epifitas crecen sobre la superficie de otras plantas, pero reciben 
agua y minerales de la lluvia Las plantas parasitas absorben nu- 
triemes de la planta huesped. Las plantas carnivoras supkmentan 
su nutrition mineral mediante la digestion de animates. 


EVALUACION DE CONOCIMIENTOS 


Antoevaluacion 

L La mayor parte de la masa organica de una planta proviene de: 

a. Agua. 

b. Dirixido de carbono. 

c. Minerales del suelo. 

d. Oxlgeno atmoslerieo 

e. Nitrdgeno. 

2. Los micronutrientes son necesarios en cantidades muy pequeftas 

pues: 

a. La mayoria de ellos son moviles en la planta. 

b. La mayoria funcionan como cofactores de enzimas, 

c. Las scmillas poseen cantidades suficientes de la mayoria de los 
micronutrientes, 

d. Desem perian un papel sec un dario en el crecimiento y la salad de 
la planta. 

e. Solo las zonas en crecimiento de la planta requieren micronu¬ 
trientes. 

3. Es valido considerar que el agua es un nuLriente de las plantas pues: 

a. La planta muere sin una fuente de agua. 

b. El alargamiento de ia ctflula depende sobre todo de la absorddn 
osmOLica de agua, 

c. Los iiomos de hidrogeno y oxigeno de las moleculas de agua se 
incorporan a moleculas organicas. 

d/La Lranspiracton depende del suministro constante de agua a las 
hojas. 

e. La mayor parte de la masa de los compuestos organicos de la 
planta proviene del agua. 

4. Basandonos en nuestra visidn retrospectiva, la conclusion mas razo- 

nable que podemos extraer del famoso experimento de van Hel- 

mont del cultivo de un sauce es que: 

a. El aumento de la masa del ^rbol se debe sobre todo a la fotosin- 
tesis. 

b. El aumento de la masa del &rbol no se puede atribuir al consu- 
mo del suelo. 

c. Ia mayor parte del aumento de la masa del arbol se debe al con- 
sumo de O,* 
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d. E! suelo sdlo da apoyo [fsico al &rbol pero no k suministra nu¬ 
trientes. 

e. Los arboles no requieren agua para crecer. 

5. Es mas probable que la deficiencia de un mineral afecte a ks hojas 
mas antiguas que a las mas jovenes si 

a, El mineral es un micronutrienie. 

b* El mineral es muy movil dentro de la plants. 

c. El mineral es necesario para la slntesis de dorofik. 

d. El mineral es un macronutrienie. 

e. Las hojas mas antiguas estan expuestas a la tuz solar directa, 

6. Se cultivaron dos grupos de tomates en condlciones de laboratorio. 
En uno de ellos se agrego humus al suelo y en el otro no. Las hojas 
de las plantas cultivadas sin humus fueron mas amarillentas (menos 
verdes) que las de las cultivadas en el suelo enriqueddo con hu¬ 
mus. La niejor explicacion para esta diferencia es que: 

a. Las plantas sanas utilizaron el alimento contenido en las hojas en 
descom position del humus para obtener energia para fabricar 
dorofik, 

b. El humus permitio que el suelo est£ menos compactado, de mo¬ 
de que el agua pudo penetrar con m£s facilidad a las raices. 

c. El humus contenla minerales como magnesio y hierro, necesarios 
para la sintesis de dorofik. 

d. El calor que liberan las hojas en decomposition del humus ace- 
lerO el crecimiento y la sintesis de dorofik. 

e. Las plantas sanas absorbieron dorofik del humus, 

7. Es probable que las rekeiones esgecfficas entre una legumbre y su 
cepa de Rhizokum simbidtica se deban a que: 

a. Existe tin grupo espetifico de genes de nodulina temprana en ca¬ 
da legumbre. 

b. Cada cepa de Rhizobium posee una forma de nitrogenasa que so¬ 
lo funciona en la legumbre hudsped apropiada. 

c. Cada legumbre se encuentra en un suelo que solo posee la cepa 
de RhkpMuwi espectfica de esa legumbre. 

d. Existe un reconocimiento especifico entre las seriates quimicas y 
los receptores de senates de la cepa de Rhizobium y las especies 
de legumbre. 

e. las raices de las legumbres secreLan enzimas que destruyen todas 
las cepas de Rhizobium incompatibles* 

8. Las micorrizas mejoran k nutrition de las plantas gracks a que: 

a. Absorben agua y mine rales a travds de las hifas del bongo, 

b. Proporctonan aziicar a ks cdlulas de k raiz T que no poseen do- 
roplastos propios. 

c. Convlerten ei nitrogeno atmosferico en amoniaco, 

d. Fermi ten que Las raices parasiten a plantas vecinas. 

e. Estimulan el desarrollo de pelos radieulares. 


9. iEn que ambiente esperarfamos mayores diferentias en tamano y 
apariencia general entre dos grupos de plantas de k misma espe- 
cie T uno con micorrizas y olfo sin micorrizas?: 

a. En un ambiente en el que hay abundances bacterias fijadoras de 
nitrogeno. 

b. En un suelo con drenaje mapropiado. 

c. En una zona con veranos calidos e mviemos fries. 

d. En un suelo con una deficiencia rektiva de nutrientes minerales. 

e. Cerca de una fuente de agua, como un estanque o un rio. 

10. Las adaptaciones carnivoras de las pkntas compensan sobre todo 
un suelo que ciene un contenido rektivamente bajo de potasio: 

a. Potasio. 

b. Nitrogeno. 

c. Calcio, 

d. Agua. 

e. Fosfato. 


Interrelation evolutiva 

Suponga que ehminemos las plantas de la ftgura 37-9. Escriba un pa- 
rrafo en el que explique la forma en que las bacterias del suelo pudie- 
ron sustentar el recidado del nitrOgeno antes de que las plantas terres- 
tres evolucionaran. 

Problemas cientificos 

La precipitation acida contiene una concentration de iones hidrOgeno 
(H + ) anormalmente aha. Un efecto de la precipitation acida es produ¬ 
ct la depletion de los nutrientes del suelo de ks plantas como el cal¬ 
cic (Ca 2+ ), el potasio (K + ) y el magnesio (Mg 24 ), Sugiera una hipotesis 
que permita explicar el modo en que la precipitadon de acido lava es- 
tos nutrientes del suelo. ^Cdrao podria probar su hipritesis? 


Ciencia, tecnologia y sociedad 

Cerca del 10% de las tierras de cuitivo de los Estados Unidos se rie- 
gan. La agriculture es, k mayor fuente de consume de agua en los es¬ 
tados aridos del oeste, como Colorado, Arizona y California, Las po- 
blaciones de estos estados estan aumentando, y existe un conflicto 
continue entre las ciudades y las zonas rurales por el agua, Para asegu- 
rar un suministro adecuado de agua a la poblacion urbana en aumen- 
to, las ciudades estan comprando los derechos de agua a los agriculto- 
res. Esta es k forma menos cam de obtener mas agua para ks ciuda¬ 
des, y a su vez, los agricultores pueden ganar mis dinero con la venta 
de los derechos de agua que con los cultivos. Analice las posibles con- 
secuencias de este comercio, ^Es tsi a la mejor manera de asignar el 
agua a los que k necesitan? ^Por qua o por qat no? 
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A Fig, 36*1. Raff testa amoldti , la flor gigante de Indonesia, 


Conceptos clave 


38-1 La polinizacion per mite que los gametos se 
encuentren dentro de la flor 
38-2 Despues de la fecundation, los ovulos se 

desarrollan hasta convertirse en semillas y los 
ovaries en frutos 

38-3 Muchas plamas coo (lores se clonan a si 
mismas por reproduction asexual 
38-4 La biotecnologia vegetal esta transformando la 
agricultura 


Panorama general 


Sembrar o no sembrar 

L a planta parasita Rujjflesiu amoldii, que se encuentra sola- 
mente en el sudeste aslatico, pasa la mayor parte de su vi- 
da invisible para los paseantes, creciendo dentro de la ma- 
zera de una %id que le sirve de hiiesped. La planta se hace notar 
de manera espectacular cuando produce un brote floral del tama- 
no de un repollo, que, finalmente, se desarrolla y se transforma 
en una flor gigante, tan grande como el neumatico de un auto- 
movil (fig, 38-1). Con un olor que recuerda a un cuerpo en pu- 
refaccidn, la flor aLrae moscas carroneras que transponan el po¬ 
rn de una flor a otra. Pocos dias despues de abrirse, la flor se co- 
a y se retrae, habiendo completado su funcion. Una sola flor 
femenina produce hasta 4 millones de semillas. Sin embargo, la 
.production sexual, como en Rofflesia, no es la dnica manera 
por la cual las plamas con flores (angiospermas) se reproducen. 
Muchas especies tambi£n se reproducen asexualmeme, produ- 
nendo una descendencia que es gentiicamente idendca a su pro¬ 
genitor. 

La propagation de las plamas con [lores por reproduccion se¬ 
rial y asexual constituye la base de la agricultura. Desde la apa- 
'cion de la agricultura, aproximadamente, hace 10 000 ahos, los 


criadores de plantas han manipulado geneticamente los rasgos de 
unos pocos cientos de especies silvestres de angiospermas me- 
diante selection artificial, transformandolas en los cultivos que 
cosechamos actualmente. La veloddad y la extension de la mo- 
dificacion vegetal aumento intensamente en las decadas recientes 
con la llegada de la ingenieria gentiica, 

En los capfmlos 29 y 30 enfocamos la reproduccion vegetal 
desde una perspectiva evolutiva, presentando la descendencia de 
las angiospermas y otras plantas terrestres a partir de sus algas 
ancestrales, En este capftulo exploraremos la biologia reproduc- 
tiva de las plantas con (lores de forma mucho mas detallada, por- 
que se trata del grupo de plamas mas importante en la mayoria 
de los ecosistemas terrestres y de la agricultura. Despues de dis- 
cutir la reproduccion sexual y asexual de las angiospermas, exa- 
minaremos la moderns biotecnologla vegetal y el papel de los se¬ 
res humanos en la alteration genetica de las especies cultivables. 


Concepto 


La polinizacion permite que los 
gametos se encuentren dentro 
de la flor 

Recuerde, como se menciono en los capimlos 29 y 30, que los 
ciclos Vitales de las plantas estan caracterizados por una alteman- 
cia de generaciones, por la cual, las generaciones haploide (rc) y 
diploide (2n) se tuman, produciendose la una a la otra (veanse 
figs. 29-5 y 30-10). La planta diploide, que es el esporofito, pro¬ 
duce esporas haploides por meiosis, Estas esporas se dividen por 
mitosis, dando origen a los gametofitos, las pequenas plantas ha¬ 
ploides masculina y femenina que producen los gametos mascu¬ 
line y femenino (celula espermatica y ovocelula). La fecundacidn 
produce un cigoto diploide, que se divide por mitosis y forma 
nue% r os esporofiLos. 

En las angiospermas, el esporofito es la generacidn dotniname, 
en lo que se refiere a que es la planta mas grande, mas conspicua 
y la de vida mas prolongada que vemos. A lo largo de la evolution 
de las plantas con semillas, los gametofitos fueron reduciendo su 


771 











Antera 
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Ovario 


(ovocelula) (n) 


Gameto masculine 
(c£lufa esperm^tica) (n) 
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(se desarrolla a 
partir del bvuto) 


Semi lia 


Estamfc 


(a) Una flor "ideal" 


Carpelo 


Referenda* 


Haploide (n) 
DiploEde (2n) 


Antera en el 
extremo del 
estambre 


Tube polfnico- 


Estigma 


-Grano de polen germlnado 
(n) (gametofito masculino) sobre 
el estigma del carpelo 


^Ovario (base del carpelo) 
✓Oviflo 

^Saco embrionario (n) 
(gametofito femenino) 
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(b) Ciclo vital simplif icado de una angiosperma. Semilla 

En !a figura 30-10 puede verse una versibn m3s germtnada 

detallada del dclo vital, que incluye la meiosis. 


Embribn (2 m 
(esporofito) 


Fruto simple 

(se desarrolla a partir del ovario.' 


A Fig. 38-2. Panorama general de la reproduction de las angiospermas. 


tamano y se hicieroT? totalmente dependientes de la generation de 
esporofitos para su nutridon. Los gametofitos de las angiospermas 
son los mas reducidos de todas las plamas y estan constimidos so- 
lamente por unas pocas celulas. Los esporofitos de las angiosper¬ 
mas desarrollan una estructura reproductiva unica: la flor. 

La figura 38-2 repasa el ciclo vital de las angiospermas, que 
se muestra con mayor detalle en la figura 30-10. Los gametofitos 
masculino y femenino se desarrollan en las ant eras y en los bvu- 
los T respectivamente. La polinizacion mediante el viento, el agua 
o los animales, transporta el grano de polen que contiene un ga¬ 
metofito masculino al estigma de una Hon La germinacibn del 
polen conduce al gameto masculino {c£luk espennatica) produ- 
cido por el gametofito masculino hada un gametofito femenino, 
contenido en un ovulo embebido en el ovario de una flor. La 
union del gameto masculino y la ovocelula (fecundacion) se pro¬ 
duce dentro de cada 6vulo, en el ovario. El dvulo se desarrolla y 
se transforma en una semilla, mientras que el ovario se transfor¬ 
ma en un fruto (otra estructura unica de las angiospermas). En 
esta seccion estudiaremos el papel de la flor en el desarrollo del 
gametofito y el proceso de la polinizacion. 

Estructura de la flor 

Las flores, los brotes reproductivos del esporofito de las an¬ 
giospermas, estan compuestas tipicamente de cuatro espirales o 
venicilios de hojas muy modificadas I km ad as brganos florales, 
que est&n separadas par internodos muy cortos. A diferencia de 
los brotes vegetativos, que crecen de manera indetermmada, las 


flores son brotes determinados, es decir, dejan de crecer despues 
de que se formen la flor y el fruto. 

Los organos Horales -sepalos, petalos, estambres y carpe- 
los- estan adheridos a una parte del tallo denominada receptacu- 
lo, Los estambres y carpelos son los organos reproductivos, 
mientras que los sepalos y petalos son est£riles. Los sepalos, que 
encierran y protegen la yema de la flor antes de que se abra, son. 
generalmente, verdes y tienen mas aspecLo de hojas que los res- 
tantes brganos Horales. En muchas especies, tos petalos tienen 
colores mas brillantes que los sepalos y hacen a la flor atractiva 
para los insectos y otros polinizadores. 

Un estambre esi A constituido por un tallo que se dencmina fi- 
lamento y una estructura terminal llamada antera; dentro de la 
antera hay camaras que se denominan sacos de polen, en las que 
se produce el polen. Un carpelo tiene un ovario en su base y un 
cue Ho largo y delgado 11amade estilo, En el extreme del estilo 
hay una estructura pegajosa que se Llama estigma, que sirve co- 
mo plataforma de aternzaje para el polem Dentro del ovario hay 
uno o mas ovulos, cuyo numero depende de la especie. La Hot 
que se muestra en la figura 38-2 tiene un solo carpelo, pero mu¬ 
chas especies tienen Ho res con multiples carpelos. En la mayoria 
de las especies, dos o mas carpelos est&n fusionados en una es- 
Lructura unica; el resultado es un ovario con dos o mas camaras, 
cada una de las cuales contiene uno o m&s dvulos, El term!no 
pisiilo se usa a veces refiriendose a un carpelo unico o a un gru- 
po de carpelos fusionados. La figura 38-3 muestra ejemplos de 
las variadones en la estuetura de la flor que evolucionaron du¬ 
rante los 140 millones de anos de historia de las angiospermas. 
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Figura 38-3 

de las variaciones florales 


I tn el capitulo 30 se describieron las caracteristicas gene rales de las an- 
:r spermas (vease fig, 30-12). Veremos aqm algunas difereneias cn los 
-sgos florales. Segun las especies, las floras pneden variar en cuanto a 
a presencia o ausencia de sCpalos, petalos, estambres o carpelos. Las 
flares comp 1 etas lienen los cuatro organos florales b&sicos (vease fig. 
Las (lores mcompletas carecen de uno o m&s de estos organos. 


Por ejemplo, la mayoria de las (lores de las gramlneas carecen de peta- 
los. Algunas flores mcompletas son esierites* carecen de estambres y car- 
pelos liincionales. Las flores tambien pueden variar en lamafio, forma, 
color, aroma y disLribuddn de los drganos florales. Gran parte de esta 
diversidad se debe a adaptaciones de la flor a los disiintos grupos de po- 
Linizadores (v£ase fig. 30-13). 


StMETRIA LOCALIZACION DEL OVARIO DISTRIBUCION FLORAL 


^ flores pueden diferenciarse por su simetiia. 
En la simetiia bilateral, la flor puede dividirse 
dos partes iguales median[e una sola llnea 
anaginam. En la simema radial, los sepalos T 
pernios, estambres y carpelos irradian hacia 
ifum desde un punto central. Los organos flo¬ 
rales tambien pueden encomrarse fusionados o 
^ parados, Por ejemplo, ios petal os de los nar- 
dsos estan fusionados fomiando un embudo. 



La localization del ovario puede vanar en re- 
ladon con los estambres, petalos y sepalos. 
Un ovario se llama superior si dichas partes 
estan adheridas por debajo de el. semi-infe¬ 
rior si estan adheridas a la misma altura de el T 
e inferior si est^n adheridas por abajo 


La disiribucion floral tambien puede variar. 
Algunas especies tienen flores individitales y 
otras tienen agrupaciones que se denominan 

innorcscendas. 



Ovario semi-inferior Ovario inferior 




Inflorescencia 
del altramuz o lupino 


Inflorescencia del 
grrasol. El disco central 
de un girasol en realidad 
esta formado por dentos 
de minuscuias flores 
in com pi etas. Los que 
parecen petalos son, 
predsamente r flores 
esteriles. 



VARIACIONES REPRODUCTIVAS 




—i mayoria de las especies tienen un 
5olo tipo de flor que tiene estambres 
.arpdos funcionales, Todas las flo- 
r completas y algunas flores incom- 
r»ems tienen estambres y carpelos 
: -ndonales: En la mayoria de las flo- 
"es mcompletas. los estambres o los 
^rpelos estan a use rites o no son fun- 
uafes. Las flores mcompletas, que 
ienen solamente estambres funcio- 
nales se llaman estaininadas, y aque- 
Has que tienen solamente carpelos 
-ndonales se llaman carpeladas. Si 
las llores est-amitiadas ) r carpeladas se 
-cuentran en la misma plama, se di- 
- que la especie es morsoica (de la 
;] abra griega que significa H tina ca~ 

. Lina especie dioiea (“dos casas") 
:ene flores es taminadas y carpeladas 
- n piantas separadas. 



iVlaiz, una especie men oka, Una "esplga" de 
mafz (Izquierda) esta formada por granos (frutos 
de una semilla) que se desarrollan a partir de una 
inflorescencia de flores carpeladas fertilizadas, 
Cada grano deriva de una unica flor. Cada "hebra 
de seda" consta de un estigma y un largo estilo. 
Las "borlas" (derecha)son inflorescences 
estaminadas. 



Sagittaria lati folia (Saeta de agua o flee ha 
de agua), una especie dioica. La fbr 

estaminada (izqulerda) carece de carpelos, y fa 
flor carpeiada (derecha) carece de estambres. 
Tener estos dos tipos de flores en piantas 
sen a ra das reduce la endnoamia. 
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Desarrollo del gametofito y polinizacion 

Las anteras y los ovulos tienen esporangios, estmciuras don- 
de se producen esporas por meiosis y se desarrollan los gameto- 
fitos, Los granos de polen, cada uno de los cuales esta constitui- 
do por un gametofito masculine maduro rodeado por la pared de 
la espora, se forman dentro de los sacos de polen (microsporan- 
gios) de las anteras. Un gametofito femenino, productor de ovo- 
celulas o saco embrionario, se forma dentro de cada ovulo, 

Hn las angiospermas, la polinizacion es la transference de po- 
len desde una antera a un estigma. Si la polinizacion es satisfac- 
toria, el grano de polen produce una estructura denominada tu- 
bo polfnico, que crece y se introduce dentro del ovario por el es- 
tilo y descarga los gametos masculinos (celulas espermaticas) en 
La vecindad del saco embrionario, produciendose la fecundactdn 
del gameto femenino (ovocdula) (vease la fig. 38-2b), El cigoto 
da origen a un embrion y cuando el embrion crece, el ovulo que 
Lo contiene se Lransforma en una semi 11a. La totalidad del ovario, 
mientras tanto, se desarrolla y forma un fruto que contiene una 


o mas semillas, dependiendo de la especie, Los frutos, que se dis- 
persan al caer al suelo, o al ser transportados por el viento o por 
animales, contribuyen a diseminar las semillas a una relativa dis- 
tancia de su plants* de origen, Cuando las condiciones de hiz, 
suelo y temperatura son adecuadas, la semilla germina y el em- 
bridn transportado en la semilla crece y desarrolla la pi&ntula. 

Verexnos ahora con mayor detalle el desarrollo de ios gameto- 
fitos de las angiospermas y el proceso de polinizacidn. Tenga en 
cuenta, sin embargo, que hay muchas variaciones en los detalles 
de estos procesos, segun la especie de que se trate. 

Dentro de los microsporangios (sacos de polen) de una ante- 
ra hay muchas celulas diploides llamadas microsporocitos, tam- 
bien conocidas como celulas madre de las microsporas {fig. 38- 
4a). Cada microesporodto se divide por meiosis y forma cuatro 
microsporas haploides, cada una de las cuales puede, final men- 
te, originar un gametofito masculine haploide, 

Una microspora se divide por mitosis y citonesis, producien- 
do dos cdulas independiemes denominadas celula generativa y 
c&ula vegetariva (o celula del tubo polmico). Estas dos celulas. 


(a) Desarrollo de un gametofito masculmo 
{grano de polen), Los granos de polen se 
desarrollan dentro del microsporangio (sacos 
de polen) de las anteras en las puntas de los 
estambres. 


Saco de 
polen 


Cada uno de los 

microsporangios 

contiene 

microsporocitos 

diploides (celulas 

madre de las 

microsporas), 

Cada miemspo- 
rocito se divide por 
meiosis para 
produdr cuatro 
microsporas 
haploides, cada 
una de las cuales 
se desarrolla hasta 
formar un grano 
de polen. 

© Un grano de polen 
se transforma en un 
gametofito rnas- 
culino cuando su 
nUcleo generative 
se divide y forma 
dos gametos mas¬ 
culinos o celulas 
espermaticas, Esto 
generalmente 
sucede cuando un 
grano de polen cae 
sobre el estigma de 
un carpelo y 
comienza a erecer 
el tubo polinico, 
(Vease fig. 38-2L) 


(microsporangio) 


Microspo- 
rocito 


Microspo¬ 
ras (4) 


Cada una 
de las 4 mi 
crosporas 

C £1 ufa ge¬ 
nerativa 
(formara 
dos game 
tos mas¬ 
culinos) 



(b) Desarrollo de un gametofito femenino 
(saco embrionario). El saco embrionario se 
desarrolla dentro de un ovulo, que esta 
rodeado por el ovario en la base del carpelo. 


Megaspo- 

rangio 

Megaspo- 

rocito 


i 


Integumentos 

Micrdptlo 


Megaspora 

superviviente 


Gametofito femenino 

(saco embrionario) 



Gametofito 

masculino 

(grano de polen) 

Nucleo de 
a celula 
vegetative 


Grano de 
IM polen de 
la artemrsa 



Celulas anti- 
podales (3) 


Integumentos 


Referencras 


Ha pi old e (n) 9 -I 

Diploide {2n)|§l 





Nucteos 
polares (2) 

Gvocelula (1) 

Sin^rgldas (2) 


Saco 

embrionario 


Q Dentro del 

megasporangio de 
ovulo hay una gra^ 
celula diploide 
denominada 
megasporocito 
(celula madre de 
las megasporas) 

© El megaspororitc 
se divide por 
meiosis y da lugar a 
cuatro celulas 
haploides, pern, 
en la mayorfa de las 
espedes, solo una 
de ellas sobrevive 
como megaspora. 

© Tresdivislones 
mitdticas de la 
megaspora 
forman el saco 
embrionario, un 
gametofito 
femenino 
multicelular EE 
ovulo ahora esta 
formado por el 
saco embrionario 
rodeado por los 
integumentos 
(tejido de 
protection). 


A Fig. 38-4. Desarrollo de las gametof itos (granos de polen y sacos embrionarios) de las angiospermas. 
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^nio con la pared de k espora, const!tuyen un grano de polen, 
cue en esta etapa de su desarrollo es un gametofito masculine in- 
-aduro. La pared de la espora generalmeme exhibe un patrdn 
. kborado unico de dicha especie vegetal particular. Durante la 
nuduracion del garnetofiLo masculine, la celula generativa pene- 
ra en la celula yegetativa. La cbluia vegetaliva dene ahora dentro 
:: ella una celula compleiamente iibre (la celula generativa). La 
.f.ula vegetaliva produce el tubo polinico, una estructura esen- 
al para k liberacidn de las celulas espermaticas hacia la ovoce- 
tda. Durante la elongaddn del tubo polinico, la celula general!- 
^ por lo general, se divide y produce dos celulas espermaticas, 
que permanecen dentro del tubo poltmco (vease fig. 30-10). El 
cube polinico crece a traves del largo estilo del carpelo y se intro¬ 
duce en el ovario, donde libera las celuks espermaticas en la ve- 
andad de un saco embrionario. 

L no o mas ovulos, cada uno de los cuales contiene un megas- 
■ nmgio, se fonna dentro de las camaras del ovario (fig* 38- 
4b) Una celula del megasporangio de cada bvulo, el megasporo- 
.o celula mad re de la megaspora), crece y se divide por rneio- 
--i y produce cuatro megasporas haploides. 

Los detalles del proximo paso varian extensamente, depen- 
indo de la especie. En la mayoria de las especies de las angios- 
rermas, solamente una megaspora sobrevive. Esta megaspora 
cononua su crecimiento, y su nucleo se divide por mitosis tre$ 
sin citocinesis, dando como resultado una celula enorme 
r ocho nucleos haploides. Las membranas dividen esta masa, 
>duciendo un gametofito femenino multicelular: el saco em- 
-nonario. En un extreme del saco embrionario hay ires celulas: 
u ovocelula y dos celuks llamadas sinergidas. Las sinergidas 
^unquean a la ovocelula y tienen la funcion de atraer y guiar al 
cro polinico hacia el saco embrionario. En el extremo opuesto 
saco embrionario hay ires celulas antipodales/cuya funcion 
. desconoce. Los dos nucleos reslantes, denominados nucleos 
" ares, no se reparien en celulas independientes sino que com- 
rarten el citopksma de la gran celula central del saco embriona- 
_ : El 6vulo, que finaknente se transformara en una semilla, aho- 
~ esta constituido por el saco embrionario rodeado por dos in- 
irumentos (eapas de tejido protector del esporofito que final- 
_ :nie se desarrollan y forman k cubiena de la semilla). 

La polinizacibn, o transferencia de polen de la antera al estig- 
cia, es el primer paso en una cadena de sucesos que pueden con- 
-ucir a la fecundation. Esta etapa se realiza de varias maneras. 
-~ algunas angiospermas, incluidas las grammeas y muchos ir- 
v es, el viemo es el agente poliniiador. En dichas plantas, la 11- 
>. ration de enormes cantidades de polen compensa el azar de 
ii:e mecanismo de dispersion. En ciertas epocas del ano, el aire 
- ; --i cargado con granos de polen, como puede confirmar cual- 
__:er persona que padezea alergia al polen. Algunas plantas 
ruaiicas dependen del agua para k dispersion del polen. Sin 
rzbargo, la mayoria de ks angiospermas dependen de los insec- 
pajaros u otros animales que traskdan el polen direetamen- 
:e a otras Pores. 

Mecanismos que impiden la autofecundacion 

Por lo general, una de ks grand es ventajas de la reproduction 
vxual es que aumenta la diversidad genetica de la descendencia, 
■..rementando, de esa manera, la probabilidad de que por lo 
menos algunos de los descendientes sobrevivan ante desaflos co- 
~ r el camblo ambiental y los agentes patdgenos (vease capitulo 
_3 Sin embargo, algunas flores, como los guisantes, se autofe- 
:.undan. Este proceso, denominado autofecundacion, puede ser 
, xa cualidad deseable en algunas plantas de cukivos porque ase- 


gura que una semilla va a desarrolkrse. Sin embargo, muchas es- 
pecies de angiospermas, tienen mecanismos que hacen dificil o 
imposible que una Qor se fecunde a si rmsma. Las distintas ba- 
rreras que impiden la autofecundacion contribuyen a la variedad 
genetica, al asegurar que las celulas espermaticas y las ovoctiulas 
provengan de progenitores diferentes. En las especies dioicas, 
por supuesto, las plantas no pueden autofeeundarse porque tie¬ 
nen Pores estaminadas o Pores carpekdas (v^ase fig. 38-3). Y en 
algunas plantas que tienen flores con estambTes y carpelos fun- 
cionales, esLos drganos florales maduran en momentos diferen¬ 
tes, o estan ordenados estructuralmente de manera tal que es im¬ 
probable que un animal polinizador transfiera el polen de la an¬ 
tera al estigma de una misma Por (fig* 38-5). Sin embargo, el 
mecanismo mas frecuente contra la autopolinizacion en las plan¬ 
tas con flores se conoce como autoincompatibilidad. que es la 
capacidad de una planta de rechazar su propio polen y, algunas 
veces; el polen de individuos estrechamente emparentados. Si un 
grano de polen aterriza sobre el estigma de una flor de la misma 
planta, un bloqueo bioquimico impide que e! polen complete su 
desarrollo y fecunde al gameto femenino. 

Los investigadores estan descifrando los mecanismos molecu- 
lares que participan en la autoincompatibilidad. Esta respuesta 
vegetal es analoga a la respuesta inmunologica de los animales, 
ya que ambas estan basadas en k capacidad de los organism os de 
diferentiar las celuks “propias"' de las "ajenas”. La diferencia cla¬ 
ve es que el sistema inmunolOgico de los animales rechaza las ce¬ 
lulas ajenas o extrahas, como, por ejemplo, cuando el sistema 
instala una defensa contra un patdgeno o intenta rechazar un or¬ 
gan o traspkntado. La autoincompatibilidad de las plantas, por el 
contrario, es un rechazo de las propias celulas. 

El reconocimiento del polen como “propio' 5 se basa en genes 
de autoincompatibilidad, denominados genes 5. En la dotation 
genica de una pobkciOn vegetal, puede haber docenas de alelos 
de un gen S. Si un grano de polen tiene un alelo que coincide con 
un alelo del estigma sobre el que se deposita, el tubo polinico no 
crece. Segun las especies, el reconocimiento como propio bio- 
quea el crecimiento del tubo polinico por uno de dos mecanis- 



Flor pin 


Flor thrum 


A Fig. 38-5. Los tipos de flores pin y thrum reducen la autofecun¬ 
dacion. Algunas espedes producen dos tipos de flores: flores pin (tipo 
alfifer), que tienen estilos largos y estambres cortos, y flores thrum (tipo 
borla), que tienen estilos cortos y estambres largos, Un insecto que se ali- 
menta del nectar recolectara polen en diferentes partes de su cuerpo: el 
polen de una flor pin se depositary en una flor thrum y viceversa. 
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mos moteculares: autoincompatibilidad del gameiofito o autoin- 
compatibilidad del esporofito. 

En la autoincompatibilidad gametofitica, el alelo 5 en el geno- 
ma del polen es responsabk del bloqueo de la fecundation, For 
ejemplo, un grano de polen Sj de un esporofito progenitor 5 { S 2 
no fecundate a los gametos femeninos de una flor S^, pero si lo 
har& a los de una flor S 2 S r Un grano de polen S 2 no fecundara 
nmguna de las dos [lores. Este tipo de reeonocimiento como pro- 
pio implies la destruction enzim&tica del RNA dentro de un tu¬ 
be polinico mdimentario. Las enzimas que hidroiizan al RNA en 
el esdlo del carpelo pueden entrar dentro del tubo polinico y ata- 
car su RNA solamente en el caso de que el polen sea reconocido 
como “propio*. 

En la autoincompatibilidad esporofitica, la fecundation se 
bloquea por los productos genicos del alelo 5 en los lejidos del 
esporofito progenitor que se adhiere a la pared del polen. Por 
ejempto, un grano de polen S t o un grano de polen S 2 de un es¬ 
porofito progenitor no fecundaran gametos femeninos de 
una 11 or 5^ ni tampoco de una flor S 2 S y La autoincompatibili¬ 
dad esporofitica implica que existe una via de transduction de 
senales en las ctiulas epidennicas del estlgma que impide la ger- 
minacidn del grano de polen. 

Algunos cultivos, como las variedades cultivadas no hL 
bridas de guisantes, tnaiz y inmates, se autopolinizan siste- 
maticamente con resultados satisfaciorios. Sin embargo, los 
criadores de plamas, algunas veces, hibridan diferentes va- 
riedades de una planta de cultivo para obtener los mejores 
rasgos de estas variedades y contrarrestar la perdida de vi¬ 
gor que puede resultar de una exeesiva endogamia (vease 
capitulo 14), Para obtener semi 11 as hibridas, actualmente los 
agricultores deben impedir la autofecundacibn, bien elimi- 
nando laboriosamente las anteras de las plantas progenito- 
ras que proporcionan las semillas o desarroliando plamas 
masculinas esteriles. La dltima option es cada dia mas im- 
portante. Final rnente, tambien seria posible imponer la au- 
toincompatibilidad en especies de cultivo que son normal- 
mente compatibles con su propio polen. La investigation 
basica de los mecanismos de la autoincompatibilidad pue¬ 
de, por lo tanto, permitir aplicaciones agricolas. 


Concepto 


Despues de la fecundacion, los 
ovulos se desarrollan hasta 
convertirse en semillas y los 
ovarios en frutos 

Hemos descrito los procesos del desarrollo de los gametofitos 
y la polinizacion. Ahora veremos la fertilizacidn y sus productos: 
semillas y frutos. 

Fecundacion doble 

Tras depositarse en un estlgma receptivo, el grano de polen 
absorbe humedad y germina; es dear, produce un tubo polinico 
que se extiende hacia abajo entre las cdulas del estilo en direc¬ 
tion al ovario (fig. 38-6). El nucleo de la celula generativa se di¬ 
vide por mitosis y forma dos celulas espermaticas. Dirigido por 
un estimulo quimico, posiblemente, calcio, el extreme del tubo 



Grano — 
de polen 


Ntideqs 

polares 


O 51 un grano de 
polen germina, un tubo 
politico crece hacia abajo 
por el estilo en direeddn 
al ovario. 


Estigma 

Tubo polinico 

Dos celulas 
espermaticas 

Estilo 

Ovario 

6vulo (que contiene 
a I gametofito 
fementno, o saco 
embrionario) 


Micrbpilo 


Eva luacion de conceptos 


}. Mencione algunos ejemplos de cbmo la forma se 
adapta a la funcion en la estructura de la flor. 

2. Diferencie polinizacion de fecundacion. 

3. Dadas las aparentes desvemajas de la autofecunda- 
cion como una "estrategia" reproductiva en la na- 
turaleza, es sorprendente que aproximadamente el 
20% de las especies de angiospermas se reproduz- 
can principalmeme por autofecundacibn, Aunque 
es sutnamente frecuente en la naturaleza, la auto¬ 
fecundacibn ha sido Ikmada “ cal lej bn evolutivo 
sin salida*. Sugiera una razbn por la cual la auto¬ 
fecundacibn podria haber sido seleccionada en la 
naturaleza y todavla continual- siendo "un callejon 
evolutivo sin salidaT 

Vbanse las respuestas cn d Apendice A ♦ 


© El tubo polinico 
descarga dos celulas 
espermaticas en el 
gametofito femenino 
(saco embrionario) dentro 
del ovulo. 



Nudeos polares 


hue vo 


Dos c&lulas 
espermaticas a 
punto de ser 
liberadas 


© Una celula esperma- 
tica fertilize a la ovocelula, 
formando el cigoto. La otra 
celula espernrktica se 
combtna con ios dos nudeos 
polares de la gran celula 
central del saco embrionario, 
dando origen a una celula 
triploide que se desarrolla y 
forma un tejldo nutritive 
denominado endospermio. 



endospermio 
nudeos polares 
^lula esperm^t 


Cigoto (2n) (ovocelula 
mas celula espermatica) 


A Fig. 38-6. Crecimiento del tubo polinico y fecundacion doble. 
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: oliniCG enira en el ovario, penetra a craves del micrppilo (una 
“ -r.didura en los integumenios del ovulo), y descarga su$ dos ce- 
hias espermaticas cerea o dentro del saco embrionario. 

Los siguientes aeontecimientos son una caracteristica dlstinti- 
2 del dclo vital de las angiospermas. Una celula espermatica fe- 
mnda la ovocelula para formar el cigoto. El otro gamete mascu- 
“ □ se combina con los dos nucleos polares para formar un mi- 
- e:- trtploide (3n) en el centre de la gran celula central del saco 
“ibrionano. Esta enorme celula da origen al endospermo, un 
ido de la semilla que almacena nutrientes. La union de dos ce- 
—"ss esperm£ticas con nucleos diferentes del saco embrionario se 
::“omina fecundacion doble. La fecundation doble asegura 
el endospermo se desarrollara solamente en los ovulos don- 
fa ovocelula ha sido fecundada, previniendo de esa manera 
: 3C las angiospermas malgasten nutrientes, 

Los tejidos que rodean al saco embrionario han impedido a 
Ls invesrigadores la observation directa de la fecundacion de las 
_ antas en crecimiemo en condiciones nomiales. Recientemente, 
nr embargo, los cientificos han aislado c^lulas e spermatic as de 
iranos de poien germinados y ovocelulas de sacos embrionarios 
■ observaron la mezda de los gametos vegetales in vitro (en un 
mbiente artificial). El primer episodic celular que tiene lugar 
lespues de la fusion de los gametos es el aumento de las concern 
iradones de calcio citoplasm&tico (Ca z+ ) de la ovocelula, como 
coarre tambi£n durante la fusidn de los gametos animates (vease 
.apitulo 47). Otra semejanza con los animales es el estableci- 
“ii-nto de un bloqueo a la polispermia, la lecundacidn de un ga- 
~-to femeninq por mas de una celula espermatica. Por esa ra- 
i n. los gametos masculinos del maiz [Zea mays) no pueden fu- 
r.: narse con cigotos in vitro. En el maiz T esta barrera a la polls- 
rermia ya se establece 45 segundos despues de la fusion inieial 
ce ia celula espermatica con la ovocelula. 

Del ovulo a la semilla 

Despues de la fecundacion, cada ovulo se desarrolla hasta for- 
rcar una semilla, y el ovario, a su vez, origina un fruto que encie- 
ni a la(s) semilla(s). A medida que se desarrolla el embriOn a 
:;:r del cigoto, la semilla almacena protelnas, aceites y almidon 
cantidades variadas, segtin la especie. Esta es la razon por la 
.ual las semillas son los principales sumideros de hidratos de 
urbono (v£ase capitulo 36). lnicialmeme, estos nutrientes se ah 
-ucenan en el endospermo, pero en muchas especies, en una 
:jpa mas tardia del desarrollo de la semilla, la funeion de alma- 
■enamiento del endospermo se traslada en mayor o menor pro- 
r. rcion a los gruesos cotiledones del embriom 

Dcsarroilo del endospermo 

Por lo general, el desarrollo del endospermo precede al del 
imnridn. Despues de la fecundacion doble, el nucleo triploide de 
j :eiula central del ovulo se divide, formando una *superc£lula 1T 
“ .utinucleads de eonsistencia lechosa. Esta masa liquida, el en- 
-. spermo, se hace multi celular cuando la citocinesis divide al ch 
. plasma formando membranas entre los nucleos, Finalmente, 

,-:as celulas w desnudas ,s producen paredes cdulares, y el endos- 
r-rmo se solidifica. La ‘1eche ,? de coco es un ejemplo de endos- 
>::mo liquido; la “pulpa" de coco es un ejemplo de endospermo 
i : ido. La parte blanca de las palomitas de maiz iambi£n es en- 
rospermo solido, 

En ios granos y en la mayoria de las otras mono corile dbneas, 

. ismbien en muchas eudicotiledoneas, el endospermo almacena 
nutrientes que pueden ser usados por la pl&ntula despues de la 


germinacion. En otras eudicotiledoneas (incluidas las semillas de 
los guisames), las reservas de alimentos del endospermo se ex- 
portan totaimente a los cotiledones antes de que la semilla fina¬ 
nce su desarrollo; en consecuencia, la semilla madura carece de 
endospermo. 


Desarrolfo del embiidn 

La primera division mitOtica del cigoto es transversal, y seg- 
menta al huevo fecundado dando lugar a una celula basal y a una 
celula terminal (fig. 38-7). La celula terminal origina finalmen- 
te la mayor parte del embriOn, La celula basal continua dividien- 
dose transv r ersalmeme, produciendo hebras de celulas que cons- 



6vuio 

NOdeo 

dei endospermo 

fntegumentos 

Cigoto 


Cigoto @ 

/ 

Celula terminal 


-Celula basai 


/Proem brion 
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A Fig. 38-7. Desarrollo del embrion de una planta eudicotiledo- 
nea. Al mismo tlempo que el 6vuio se transforma en una semilla ma- 
dura y los integumentos se endurecen y engrosan para formar la cubier¬ 
ta de la semilla, el cigoto da origen a una planta embrionaria con orga- 
nos rudimentarros. 
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tituyen el denominado suspensor, que fija el embrion a su pro¬ 
genitor. El suspensor eumple la funcidn de aportar nutrientes al 
embridn desde la planta progenitora y en algunas plantas, desde 
el endospermo. A medida que el suspensor se alarga, empuja 
tambkn al embrion mas profundamente dentro de los tejidos 
protectores y nutritives, Mientras tamo, la celula terminal se di¬ 
vide varias veces y forma un proembrion esferico que se adhiere 
al suspensor Los cotiledones comienzan a formarse como protu- 
berandas sobre el proembrion. Una eudicotiledonea, con sus dos 
cotiledones, tiene una forma de corazdn en esta etapa. En las mo- 
noeotiledoneas se desarrolla solo un cotiledon. 

fnmediatamente despuCs de que aparecen los cotiledones in- 
dimentarios, el embrion se alarga. Como una lengueta entre los 
cotiledones se encuentra el brote apical del embrion, que inclu- 
ye el brote del meristema apical, En el extreme opuesto del eje 
del embridn, donde se adhiere al suspensor, se encuentra el ^pi¬ 
ce embrionario de la raiz, que incluye el meristema apical de la 
raiz. Despues de que la semilia genuine, el meristema apicale de 
los extremes de los brotes y rakes desarrollaran el crecimiemo 
primario tamo tiempo como la planta viva (vease fig. 35-1 OX 

Bstmciura de la semilia madura 

Durante las ultimas etapas de su maduradrin, la semilia se des- 
hidrata hasta que su contenido de agua es, aproximadamente, so¬ 
lo 5 - 15% de su peso. El embrion, rodeado por una reserva de 
alimentos (cotiledones, endospermo o ambos), adquiere un esta- 
do de latencia; detiene su erecimiento y su meiabolismo pracrica- 
mente se interrumpe, El embrion y su reserva de alimento estan 
envueltos por una cubierta de la semilia dura y protectora, 11a- 
mada testa que se forma a partir de los integumemos del ovulo, 

Podemos observar con mayor detalle un tipo de semilia eudi- 
cotiledonea al abrir la semilia de un guisame comum En esta eta¬ 
pa, el embrion esta constituido por una estructura alargada, el eje 
embrionario, adherido a los cotiledones camosos (fig, 38-Ba). 
Debajo del punto en el cual se unen los cotiledones, el eje embrio¬ 
nario se denomina hipocotilo (del griego hypo, debajo). El hipo- 
cotilo termina en'Ia radtcula o raiz embrionaria. La portion del 
eje embrionario por encima del punto donde se unen los cotile¬ 
dones es el epicotilo (del griego, epi, encima). Esta constituido 
por el extremo del brote que tiene un par de hojas minusculas. 

Los cotiledones del guisanie comun ya poseen almidon antes 
de que la semilia genuine, porque absorbieron los hidratos de 
carbono del endospermo cuando se desarrollo la semilia. Sin em¬ 
bargo, las semillas de algunas eudicotiledoneas, como las habas 
de ricino (Ririnus commtmis), retienen su resent alimentaria en el 
endospermo por lo cual sus cotiledones son muy delgados (fig* 
38-8b) Los cotiledones absorben los nutrientes del endospermo 
y los transfieren al resto del embrion cuando la semilia germina. 

El embrion de una monoeotiledonea tiene un solo cotiledon 
(fig. 38-8e) Los miembros de la familia de las grammeas, como 
el maiz y el trigo, tienen un tipo de cotiledon especializado de¬ 
nominado escutelo (del latin, scutella, peque.no escudo). El escu- 
telo es muy delgado, con una gran superfieie comprimida contra 
el endospermo, del cual el escutelo absorbe los nutrientes duran¬ 
te la germinacibm El embrion de una semilia de grammea esta re- 
cubierto por dos vainas: el coledplilo, que recub re al joven bro¬ 
te, y la coleorriza, que reeubre a la raiz joven. 


Del ovario al fruto 

Mientras las semillas se estan desarrollando a partir de los 
dvulos, el ovario de la flor se desarrolla formando un fruto, que 
protege a las semillas que encierra, y cuando madura, contribu- 


Cubierta 
de la 
semilia 

"Radtcula- 


'Eprcdtilo 

“Hipocbtilo 

- Cotiledones 


(a) Alubia comun, una eudicotiteddnea con cotiledones grue 

Los cotiledones carnosos almacenan nutrientes absorbidos de^ 
endospermo antes de que la semilia genuine, 

Cubierta 
la sem *^ 

m EHL ^-Endospermo, 

-Cotiledones^ 

Epicotilo 


— HipocbtlJo- 
-Radlcula 

(b) Ricino, una eudicotiledonea con cotiledones delgados* L:_ 

cotiledones delgados y membranosos (se muestran en una vista 
y desde los angulos) absorben el alimento del endospermo cua 
la semilia germina. 



Escutelo 

(cotiledon) 

Coleoptilo- 

Coleorriza 


Perkarpio fu 
-con la cubiena 
de la semilia 

■ Endospermo 
-Epicotilo 
-Hipocbtilo 
' Radfcula 


(c) Maiz, una monoeotiledonea. Comotodas las monocotiledon 
el maiz tiene un sob cotiledon. El maiz y otras gramfneas tienen 
gran cotiledon denominado escutelo El brote rudlmentarfej esta 
envainado en una estructura llamada colebpttlo, y la coleorriza re 
fa raiz joven. 


A Fig. 38-8. Estructura de una semilia. 


ye a su dispersion por el viento o por los animates. La fee 
cibn desencadena cambios hormonales que hacen que el ova 
comience su transformation en un fruto. Si una Hor no ha sk 
polinizada, el fruto, habiiualmeme, no se desarrolla y la flor ? 
tera se marchita y se desprende. 

Durante el desarrollo del fruto, la pared del ovario se transit 
ma en el pericarpio, la pared engrosada del fruto. Mientras 
ovario crece, las otras partes de la flor se marehitan y se despr 
den. Por ejemplo, el extreme puntiagudo de una vaina de guis 
te es el resto del estigma de una flor del guisame. 

Los frutos se clasifican en varies tip os, segun el origen del j 
sarrollo (fig. 38-9), La mayoria de los frutos derivan de un in 
co carpelo o de varios carpelos fusionados y se denominan fr 
los simples. Algunos frutos simples son carnosos, como el 
locotdn, mientras que otros son secos como la vaina del guc 
te o la nuez (vease fig. 30-8). Un fruto agregado results de ur 
unica flor que tiene mas de una carpelo independieme, cada i 
de los cuales forman un pequeno fruto, Estos “pequenos frutos" 
estan agrupados en un solo recepkculo, como en la frambuesa 
Un fruto multiple se desarrolla a partir de una infiorescencia, ur 
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- mjunto de flores agrupadas estrechamente. Cuando las paredes 
;e varios ovarios empiezan a engrosarse, se fusionan y quedan 
‘ zorporadas en un solo fruto, como sucede en la piria. 

En algunas angiospermas, otras panes de la flor, ademas de 
/i ovarios, contribuyen a formar lo que habitualmente se llama 
Dichos fmtos se llaman fmtos accesorios. En las flores de 
-2 manzana, por ejemplo, el ovario esta en el interior del recep- 
z:ulo (v£ase fig. 38-2b), y la parte pulposa de este fmto simple 
i jriva prindpalmeme del reeeptaculo agrandado; solamente el 
. 3razon de la manzana deriva del ovario. Otro ejemplo es la fre- 
un fruto agregado que consiste en un receptaculo aumentado 
.: tamano embebido con diminutos fmtos, cada uno con una se- 
milk, 

Por to general, un fruto madura, aproximadamente, al mismo 
~rnpo que sus semillas completan su desarrollo. Mientras que la 
-jduradbn de un fruto seco, como la vaina de las semillas de so- 
implica la maduracion y desecacion de las tejidos del fruto, el 
?roceso en un fmto pulposo es mas elaborado, lnteracciones 
3 r-rmonales coxnplejas producen un fmto comestible que result# 
. ra tentacidn para los animales, y as! contribuyen a dlspersar las 
Emilias. La "pulpa” del fruto se dace mas blanda por la accion de 
. mponentes digestivos enzimaticos de las paredes celulares, Ge- 

- eralmertte, hay un cambio de color desde el verde hack otro co- 
_or. como el rojo t el anaranjado o el amarillo. El fruto se hace mas 
: j.ce, ya que los icidos organicos o las nioleculas de almidOn se 
“insforman en azucar, que puede alcanzar una concentracion 
-el 20% en un fruto tnaduro. 


Germination de la semilla 

Cuando una semilla madura, se deshidrata e inicia una fase 
que se conoce como dormancia o estado latenLe (de la palabra 
latina que significa “dormir”), una condition de actlvidad meta- 
bolica extremadamenie baja con suspension del crecimiemo y 
del desarrollo, Las condiciones necesarias para intermmpir la 
donnancia varian emre las distintas especies de plantas, Algunas 
semillas germinan tan pronto como se encuentran en un ambieu- 
te adecuado, Otras semillas, a pesar de estar sembradas en un si- 
lio favorable, permanecen en la fase de donnancia hasta que al- 
guna serial ambtental especifica ocasiona la interruption de la 
dormancia. 

Domuuiria de la semilla: 

tmn adaptation a los petiodos rigurosos 

La donnancia de la semilla aumenta las posibilidades de que 
la germinacion se produzca en el momemo y en lugar mas ven- 
tajoso para la plantula. La interruption de la dormancia gene- 
ralmente, requiere ciertas condiciones ambientales. Por ejemplo, 
las semillas de muchas plantas deserticas, solo germinan despu£s 
de Iluvias torrenciales. Si germinaran despues de una leve lloviz- 
na, el suelo podria estar demasiado seco para soportar la plan Lu¬ 
la. En los lugares donde son eomunes los incendios, muchas se¬ 
millas requieren un intenso calor pata intermmpir la dormancia; 
las plamulas son, por esa razon, mas abundantes despues de que 
el fuego haya eliminado la vegetation competidora, Cuando los 


Ovario 



Fruto del guisante 

a) Fruto simple, Un fruto simple se 
desarrolla a partir de un urtico carpelo (o 
/arios carpelos fusionados) de una flor 
ejemplos: guisante, Iknbn y cacahuete). 



Fmto de fa frambuesa Fruto de la piha 

(b) Fruto agregado. Un fruto agregado se (c) Fruto multiple, Un fruto multiples se 

desarrolla a partir de varios carpelos desarrolla de varies carpeios de varias 

independientes de una flor (ejemplos: flores (ejemplos: pifia e htgo). 

frambuesa, zarzamora y fresa). 


a Fig. 38-9. Origen del desarrollo de los frutos. 
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inviemos son crudes, las semillas requeriran exposiciones exten- 
sas a! fno. Las semillas sembradas durante el verano o el otono 
no germinan hasta la primavera siguiente, asegurandose una lar- 
ga temporada de credmiemo antes del siguiente inviemo, Algu- 
nas semillas pequerias, como las de algunas variedades de lechu- 
ga, requieren luz para germinar, y solo interrumpiran la dorman- 
cia si estan enterradas de una manera suficientemente superficial 
para que las pi&ntulas puedan empujar y atravesar la superfide 
del suelo. Algunas semillas tienen cubiertas que es necesario de- 
bilitar por accidn quimica mientras pasan a trav£s del tracLo di- 
gestivo de un animal y s por esa raz6n, probablemente se trans- 
ponen a cierta distancia antes de germinar. 

El periodo durante el cual una semilla en fase de dormancia 
continua viable y capaz de germinar varia desde unos pocos dlas 
hasta decadas, o aun mas, dependiendo de las especies y de las 
eondidones ambientales. La mayoria de las semillas son sufttien- 
temente resistentes como para aguantar un aho o dos hasta que las 
eondidones sean- favorables para germinar. Por esa razon, el suelo 
tiene un banco de semillas no germinadas que pueden haberse 
acumulado durante varies arios. Esta es una de las razones por las 
que la vegetacion reaparece tan rapidamente despues de un incen- 
dio, sequia, inundarion o alguna otra catastrofe ambientaL 

Desde la hasta la plan tula 

La germinacitin de las semillas depende de un proceso fisico 
denommado imbibidon, es decir T captacidn de agua debido al 
bajo potential de agua de la semilla seta. La imbibition de agua 
hace que la semilla se expanda, rompa su cubierta, y desencade- 
ne cambios metabolicos en el embrion que le permiten continuar 
su cretimiento. Despues de la hidratacion, las enzimas comien- 
zan a digerir los materiales almacenados en el endospermo o en 
los cotiledones, y los nutrientes se trasladan a las regiones en ere- 
cimiento del embrion, 

El primer organo que emerge de la semilla en germination es 
la radicula, la ralz embrionaria. Luego, el extremo del brote debe 
atravesar la superfide del suelo. En las alubias y en muchas otras 
eudicotileddneas, se forma un gancho en el hipocotilo, y el cre- 
cimiento empuja este gancho por encima de la superfide (fig, 
38-1 Oa). Estimulado por la !uz, el hipocotilo se endereza, ele- 
vando los cotiledones y el epicbtilo, For lo tanto, el delicado bro¬ 
te apical y los cotiledones son arrastrados hacia arriba en lugar de 
ser empujados con la punta hacia arriba a traves del suelo abra¬ 
sive. Ahora, el eplcdtilo abre sus primeras hojas de follaje (hojas 
verdaderas, denominadas asi para distinguirlas de los cotiledo¬ 
nes, u “hojas de la semilla’*). Las hojas se expanden, se hacen ver- 
des, y comienzan a formar alimentos mediante la fotosimesis. 
Los cotiledones se retraen y se desprenden de la plamula una vez 
que sus reservas de nutrientes han sido agotadas por el embrion 
en germinacion, 

El maiz y otras gramineas, que son monocotiledoneas, uiilizan 
un metodo diferente para atravesar el suelo cuando germinan 
(fig. 38-1 Ob), El coleoptilo, la vaina que encierra y protege al 
brote embrionario, avanza hacia arriba a traves del suelo hacia el 
aire. El extremo del brote crece a continuation en forma recta a 
traves del tunel que le proportions el coledptilo tubular y final- 
mente atraviesa el extreme del coleoptilo. 

La germinacion de la semilla es un estado precario en la vida 
de una planta, La gruesa semilla da origen a una fragil plantula 
que estara expuesta a los depredadores, parasitos, al viento y a 
oLros peligros. En la vida silvestre, solamente una pequena frac¬ 
tion de las plantulas resiste lo suficiente como para como para 
convertirse en progenitoras. La production de un enorme nume- 



(a) Alubia comun. En la alubia cornua la formation de un gancho en 
el hipotdtilo tira de los cotiledones. 



(b) Maiz. En el maiz y otras gramineas, el brote crece recto hacia arriba 
a traves del tubo del coledptilo. 


A Fig. 38-10. Dos tipos frecuentes de germinacion de una semilla. 


ro de semillas compensa estos obsticulos a la supervivencia indi¬ 
vidual y ofrece a la selection natural sobradas variaciones gene- 
ticas para elegir. Sin embargo, este medio de reproduction resul- 
ta muy caro en terminos de los recursos consumidos para la for¬ 
mation de las Cores y del fruto. La reproduction asexual, por lo 
general, mas simple y menos peligrosa para la descendencia, 
constituye un medio alternative de propagation de las plantas. 


Evaluation de conceptos 


!. Algunas especies dioicas tienen genotipo sexual XY en 
los machos y XX en las hembras. Despues de la 
fecundation doble ^cuales seran los genotipos de los 
nucleos del endospermo y del embrion? 

2. Explique de que manera las estructuras basicas de las 
semillas y de los frutos facilitan la reproduccion. 

3* <?Cual es la ventaja de la dormancia de la semilla? 

Wttttse los respuesrfl^ en el Apendke A. 
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Concept© 


Muchas plantas con flores se 
clonan a si mismas por 
reproduccion asexual 

Imagine que le cortan sus dedos y observa que a partir de 
ellos se desarrolia una copia exacta de usted. Esto seria un ejem- 
pio de reproduccion asexuab en la cual ia descendencia deriva 
de un solo progenitor sin recombinacion genetica (lo que, por 
supuesto, no se produce en ios seres humanos}, El resultado se- 
na un cion, un organismo geneticamente identico, producido 
asexualmente, 

Como mochas plantas sin semillas y algunas gimnospermas, 
muchas especies de angiospermas se reproducen tamo asexual 
como sexualmente. Si se reproduce asexualmente, una plants 
transmite la totalidad de sus genes a su descendencia. Si se repro¬ 
duce sexualmente, una plants transmite solamente la mitad de 
sus genes. Cada forma reproductiva ofrece ventajas en determi- 
nadas situaciones. 

Si una planta esta excelentemente adaptada a un ambiente es- 
table, la reproduccion asexual tiene ventajas, Una planta puede 
clonar muchas copias de si misma, y si las condiciones amblen- 
tales permanecen estables, estos clones tambien tendran una 
buena aptitud para dicho ambiente. Adem&s, la descendencia no 
es tan fragil como las plantulas producidas tnediante reproduc- 
cion asexual en las plantas con semillas. Los descendientes son, 
por lo general, fragmentos vegetativos maduros de la planta pro- 
genitora, razon por la cual 5 la reproduccion asexual en las plan¬ 
tas tambien se conoce como reproduccion vegetal iva. Un cion 
disperse de paste de las praderas puede recubrir un area tan den- 
samente que la misma u otras especies tienen muy poca proba- 
bilidad de competir con eb 

En ambientes inestables, donde la evolucidn de los patogenos 
y otras variables afeetan a la supervivencia y al exito reproducti¬ 
ve, la reproduccion sexual puede ser una ventaja porque genera 
variacion en la descendencia y en las poblaciones, Por el contra- 
rio, la uniformidad genotipica de las plantas que se reproducen 
asexualmente las coloca en un gran riesgo de extinct on local si se 
produce un cambio ambiental catastrofico, como la aparicidn de 
una nueva enfermedad. Mas aun, las semillas (que cast siempre 
se producen sexualmente) facilitan la dispersion de su descen- 
dencia a sitios mas alejados. Y finalmente, la dormant ia de las se¬ 
millas permite la suspensidn del crecimiento hasta que las con¬ 
diciones hostiles del ambiente se vuelvan mas favorables, 

Mecanismos de reproduccion asexual 

La reproduccion asexual en las plantas es tlpicamente una ex¬ 
tension de su capacidad de crecimiento indeterminado. Recuer- 
de que las plantas tienen tejidos meristematicos con celulas indi- 
ferenciadas que se dividen y pueden sostener o renovar su creci- 
miento indefinidameme. Adem&s, las celulas parenquimaticas de 
las plantas se pueden dividir y diferenciar en tipos de celulas m&s 
especializadas, permitiendoles a las plantas regenerar sus partes 
perdidas. Los fragmentos vegetativos desprendidos de algunas 
plantas pueden desarrollarse y formar un descend!ente com pie- 
to; un tallo amputado, por ejemplo, puede desarrollar rafees ad¬ 
ventitias y transformarse en una planta completa. La fragmenta¬ 
tion, ia separation de una planta progenitora en partes que se 
desarrollan formando plantas completas, es una de las formas 



A Fig. 38-11. Reproduccion asexual en los alamos temblones 
(Populus tremula). Algunas arbdedas de Alamos temblones, como la 
que se observa en Ja fotografia, en realidad est3n com pu estas por miles 
de Wholes generados por reproduced asexual, Cada arbofeda deriva 
del ristema de raices de un progenitor Observe que las diferencias ge- 
n^ticas entre las arboledas que descienden de diferentes progenitores 
tienen un momento diferente para el desarrollo del color y de la caida 
de las hojas en otono. 

mis frecuemes de reproduccion asexual. Por ejemplo, en algunas 
especies, el sistema de ralees de un solo progenitor origina mu- 
chos brotes adventieios que constituyen sistemas de brotes inde¬ 
pen dientes. El resultado es un cion form ado por reproduction 
asexual de un progenitor (fig. 38-11}. Dicha propagation ase¬ 
xual ha producido el mas antiguo de todos los clones vegetales 
conocidos, un anillo de arbustos de creosota en el desierto del 
Mojave, en California, que se cree que tiene por lo menos 12 000 
arios de antiguedad. 

Un mecanismo completamente diferente de reproduction ase¬ 
xual ha evolucionado en los dientes de leon y en algunas otras 
plantas. Estas plantas pueden, algunas veces, producir semillas 
sin polinizacion o fecundaciOn. Esta reproduccion asexual de las 
semillas se denomina apomixis (de la palabra griega que signifl¬ 
ea c 1ejos del acto de mezclar”), porque no hay unidn entre la c£- 
lula espermatica y la ovocelula. En lugar de esto, una celula di¬ 
pt oide del ovulo origina al embrion, y el 6vulo madura forman¬ 
do semillas, que en el diente de leon se dispersan por action del 
viento, Por lo tanto, estas plantas se clonan a si mismas median¬ 
ts un proceso asexual, pero tienen la ventaja de la dispersion de 
las semillas, que generalmente esta asociada con la reproduccion 
sexual 

Propagation vegetativa y agricultura 

Con el objetivo de mejorar los cultivos y las plantas omamen- 
tales, los seres humanos han inventado varios m£todos de propa¬ 
gation asexual de las angiospermas. La mayoria de estos metodos 
estan basados en la capacidad de las plantas de formar raices ad¬ 
ventitias o brotes. 

Clones de los esquejes o estacas 

La mayoria de las plantas domesticas, kriosas ornamentales, y 
los arboles de huerto se reproducen asexualmente a partir de 
fragmentos de plantas denominados esquejes o estacas. En algu- 
nos casos, se uiilizan esquejes de brotes o del tallo. En el extre- 
mo cortado del brote se forma una masa de celulas indiferencia- 
das, en division, que se denomina callo, y luego se desarrollan 
raices adventitias a partir del callo, Si el fragmento del brote con- 
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tiene un nodo, las raices adventitias se Forman sin una etapa pre¬ 
via de calio. Algunas plantas, mcluyendo las violetas africanas* 
pueden propagarse a partir de hojas unicas en vez de tallos, En 
otras plantas, los esquejes se extraen de tallos de almacenamien- 
to especializados. For ejemplo, una planta de patata puede divi- 
dirse en varios fragmentos, cada uno con una yema vegetativa u 
“ojo" que regenera una planta compleLa, 


Injertos 

Una modificaciOn de la reproducdon vegetaLiva a partir de los 
esquejes consiste en injertar una pequefia rama o yema de una 
planta en una planta de una especie estrechamente emparentada, 
o en una varied ad dife rente de la misma especie, El injerto per- 
miLe combinar en una sola planta las mejores cualidades de dife- 
rentes especies o variedades. La planta que proporciona el siste- 
nia de raices se denomina portainjerto o patron; la pequefia ra- 
ma implantada en el patron se conoce como injerto. For ejem- 
plo, injertos de variedades francesas de vinas que producen me¬ 
jores uvas se traspkntan sobre las raices de patrones de varieda- 
des americanas, que son mas resistentes a ciertos patdgenos del 
suelo. Los genes del injerto determinan la calidad de la fruta, que 
no esta afectada por la constitucidn generica del patron. Sin 
embargo, en aigunos cases el patron altera las caracteristicas del 
brote que se desarrolk a panir del injerto. For ejemplo, los arbo- 
les frutales enanos, que permiten una cosecha mas facil de las 
frutas, se forman injertando pequenas ramas normales en patro¬ 
nes de variedades enanas que retrasan el crecimiento vegetative 
del brote* Como las semillas se producen a partir de la planta de- 
rivada del injerto, cuando se siembran, originan plantas de la es¬ 
pecie del injerto. 


Clottacum en el tufro de ensayoy teancas relndonndns 

Los biologos especialistas en plantas ban adoptado metodos in 
vitro para crear y clonar nuevas variedades de plantas. Es posible 
que crezcan plantas completas cultivando pequenos explantes 
(porciones de tejido cortados del progenitor) o inclusive eelulas 
parenquimatosas aisladas en un medio artificial que contiene nu- 
trientes y hormonas (fig. 38-12a). Las c^Iulas cultivadas se di- 
viden y forman un calio indiferenciado. Cuando el equilibrio 
hormonal del medio de cultivo se tnanipula, el calio puede gene- 
rar brotes y raices con c£lulas totalinente diferenciadas (fig, 38- 
12b) Las pequenas plantulas del tubo de ensayo luego pueden 
ser trasladadas al suelo, donde continuan su crecimiento. Una 
sola planta puede ser clonada en miles de capias, subdividlendo 
los callos a medida que crecen. Este metodo se utiliza para pro- 
pagar orquideas y para clonar arboles de pino que producen ma- 
dera a una velocidad inusualmente r&pida, 

El cultivo de tejidos vegetales tambien facilita la ingenieria ge- 
netiea, La mayoria de las tdcnicas para introducir genes extranos 
en las plantas requieren pequenas pordones de tejido vegetal o 
eelulas vegetales aisladas como material de inicio. En biologia ve¬ 
getal, el t^rmino transgenico se utiliza para describir a los orga- 
nismos geneticamenie modificados, que ban sido manipulados 
artifidaimente para expresar un gen de otra especie. El cultivo en 
tubo de ensayo ha hecho posible regenerar plantas geneLlcamen- 
te modifieadas a partir de una tlnica eelula vegetal en la que se 
ha incorporado un DNA ext ratio. Las tdcnieas de ingenieria ge- 
netica se abordan con mayor detalle en el capftulo 20, 

Aigunos investigadores estan acoplando los metodos de culti¬ 
vo de tejidos con una tecnica que se conoce como fusion de pro- 
toplastos, con el objeto de obtener nuevas variedades de plantas 



(a) Apenas unas pocas eelulas de 
una zanahoria originan este 
callo f una masa de eelulas 
indiferenciadas. 


(b) El calio se diferencia para 
format una planta complete 
con hojas, tallos y raices. 


A Fig. 38-12, CJorracion de zanahorias en un tubo de ensayo 

(V£ase tambten fig. 21-5). 


que puedan clonarse. Los protoplasms son c£iulas vegetales a las 
que se les ban eliminado las paredes celulares mediante un trata- 
miento con enzimas (celulasas y pectinasas) aisladas de hongos 
(fig, 38-13) Antes de cullivarlos, pueden seleccionarse los pro- 
toplastos con mutaciones que pueden mejorar el valor agricoia 
de la planta. En aigunos casos, es posible fusionar dos protoplas¬ 
ms de diferentes especies de plantas que de otra manera seriar. 
reproductivamente incompatibles, y luego cultivar los protoplas- 
tos hibridos. Cada protoplasto puede regenerar una pared y fi- 
natmente formar una pequena planta hibrida. Un dxito de este 
metodo es un hibrido entre una patata y un parieme silvestre \k- 
mado hierba mora, La hierba mora es resisLente a un herbicida 
frecuentemente utilizado para eliminar maleza. Los hibndos 
tambien son resistentes, por lo que es posible 'desmalezar" un 
campo con el herbicida sin inatar a las plantas de patata. 

El cultivo in vitro de eelulas y tejidos vegetales es fundamen¬ 
tal para la mayoria de los tipos de biotecnologia vegetal, El otro 
proceso basico es la capacidad de producir plantas transgenicas 
a traves de varios metodos de ingenieria genetica. En la proximo 
seecion describiremos con mayor detalle la biotecnologia vegetal 



A Fig, 38-13, Protoplastos 

Estas eelulas vegetales sin pare¬ 
des se preparan tratando las 
lulas o los tejidos con enzimas 
que degradan las paredes aisla¬ 
das de ciertos tipos de hongos 
Los investigadores pueden fusio¬ 
nar protoplastos de diferentes es¬ 
pecies para format hfbridos y 
tambien pueden cultivar las c£lu- 
las hibridas para producir una 
nueva pianta. 
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Evaluation de conceptos 


L Explique coma la reproduction sexual y asexual contri- 
buyen al exito reproductive de las plantas. 

2. El pl&tano sin semi lias, la Fruta mas popular del mundo, 
esta perdiendo la batalla comra dos epidemias de bon¬ 
gos. i?ov que dichas epidemias const kuyen, generalmen- 
te, un riesgo mayor para I os cultivos que se propagan 
asexualmente? 

Veamt las respucstas en d Apendice A 


Con cep to 


La biotecnologia vegetal esta 
transformando la agricultura 

La biotecnologia vegetal tiene dos significados. En un sentido 
general, se refiere a innovaciones en la utilizadon de las pi an las 
° sustancias obLenidas de las plantas) para fabricar product os 
miles para los seres humanos, un esfuerzo que comenzo en la 
“ rehistoria, En un sentido mas espeeifico, la biotecnologia se re- 
ere al uso de organismos transgenicos en la agricultura y en la 
-Austria. En efecto, en las ultimas dos decadas, la ingenieria ge- 
neiica se ha transformado en una fuerza tan poderosa que los ter- 
r-mos ingafyria genetica y biotecnologia se ban transformado en 
smonimos en los medios masivos de comunicaciOm En esLa tilti- 
ma section ampliamos la discus ion iniciada en el capitulo 20, 
- xammando coma los seres human os ban alterado las plantas pa¬ 
ra que sirvan a sus propositos. 

Seleccion artificial 

Los seres humanos ban intervenido en la reproduction y en la 
. nstitucion genetica de las plantas durante miles de anos. No es 
ixagerado decir que el maiz es un menstrua aminaiural creado 


vias de desarrollo, pern las variedades mas irecuentes son pobres 
en protefnas, por lo que las dietas deben suplemenLarse con otras 
fuentes, como las alubias. Las proteinas, en las variedades popu- 
lares de maiz, tienen poca canridad de lisina y triptofano, dos de 
los ocho aminoacidos esendales que los seres humanos no pue- 
den sintetizar y deben obtener de su dieta (vease fig. 41-10). Ha- 
ce cuarenta anos, los investigadores descubrieron un mutante eo- 
nocido como opaque-2, que tiene niveles mucho mas elevados de 
lisina y triptofano. Esta variedad de maiz es mas nutritiva, como 
se refleja en el becho de que cerdos alimentados con maiz opaque- 
2 aumentan de peso tres veces mas r&pido que aqudlos alimenta¬ 
dos con el maiz normal. Sin embargo, como frecuentemente su- 
cede en la cria de las plantas, un rasgo muy deseable estaba vin- 
culado con otros indeseables. Los granos de maiz opaque-2 tienen 
un endospermo blando que dificuka su cosecha y los hace m£s 
vulnerables al ataque de las plagas. Uttltzando los metodos con- 
vencionales de hibridacidn y seleccion artificial, los criadores 
transformaron el endospermo blando del opaque-2 en un tipo de 
endospermo duro mas deseable, una transition que les ilevd a 
cientos de cientifieos casi 20 anos de trabajo. Si hubieran existido 
metodos modernos de ingenieria genetica, un laboratorio potlria 
haber insenado genes que codificaran protelnas con alto corneiii- 
do de lisina y tripotofano en las variedades de maiz con endosper- 
mo duro durante un periodo de solo unos pocos anos, 

A diferencia de los criadores de plantas tradicionales, los 
biotecndlogos vegetales modernos, al comar con L£enicas de in¬ 
genieria genetica, no estan Limitados a la transference de genes 
entre especies estrechamente relacionadas o variedades de la 
misma especie. For ejemplo, las tecnicas tradicionales de cria 
no podrian ser utilizadas para insenar un gen deseado desde el 
narciso al arroz, porque las numerosas especies intermedia* en¬ 
tre el arroz, el narciso y sus ancestros comunes, estan extingui- 
das. En teoria T si los criadores dispusieran de las especies inter¬ 
medias, durante el curso de varios siglos probabtemente po¬ 
drian mtroducir un gen del narciso en el arroz, mediante la hi¬ 
bridacidn tradicional y los metodos de cria. Sin embargo, con 
la tecnologia de la ingenieria genetica, dicha transferencia geni- 
ca puede realizarse mucho m£s rapidamente y sin necesidad de 
usar especies intermedias. 



A Fig, 38-14, El maiz: un producto de la seleccion artificial. E3 maiz 


:or el hombre. Abandonada a su propia naturaleza, el maiz se hu- 
extinguido rftpidamente por la sencilla razon de C[ue no pue- 
diseminar sus semillas, Los granos de maiz no solamente estan 
renmanentemente adheridos al eje central (mazorca o espiga), si- 
-v que tambien estan protegidos permanentememe por gruesas 
vainas de hojas superpuestas (chala). Estos atributos no se orb 
cmaron por seleccion natural, sino por la seleccion artificial 
realizada por el hombre (fig, 38-14) (en el capitulo 22 se 
menta el concepto basico de seleccion artificial). En rea- 
dad + los hombres del Neolitico domes!icaron a la mayor 
rzne de nuestras especies de cultivo durante un periodo 
relativameme eorto, hace, aproximadamente, 10 000 anos. 

; ero la modificacion genetica comenzo mucho antes de que 
hombres comenzaran a alterar los cultivos mediante se- 
eedon artificial. Por ejemplo, las especies de trigo que utiliza- 
~ nos P^ r ^ la mayor parte de nuestra alimentacion son el resultado 
ze la hibiidaeidn natural entre diferentes especies de gramineas, 
zita hibridacion es frecuente en las plantas y ha si do explotada 
cor los criadores de plantas para introducir variaciones geneticas 
iioionales para la seleccion artificial y la mejora de los cultivos, 

_ n ejemplo moderno es la cria selectiva del maiz, 

El maiz es una materia prima importable en muchos paises en 


moderno (abajo) deriva del teosinte (arriba), Los granos del teosinte son 
mindsculos, y cada ftla tiene una vaina o cascara (chala) que debe reti- 
rarse para obtener el grano. Las semillas se desprenden durante la ma- 
durez, permitiendo su dispersion, lo que probablemente hizo dificii su 
cosecha a los agncultores primitivos. Los agricultores del neolitico selec- 
cionaron las mazorcas m<ls grandes y ios granos de mayor tamaho r asi 
como tambien la ad he rend a permanente de las semillas a la mazorca, y 
el tierre de la totalidad de la mazorca por medio de una vaina gruesa. 
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Redaction del hambre y la desnutricion 
mondial 

Ochocientos millones de personas en la Tierra padecen defi- 
ciencias nutricionales, Cuarema mil personas mueren cada dfa 
por desnutricion, y la mitad de ellas son nirios, Hay muchas dis- 
crepancias acerca de las causas del hambre. Algunos sostienen 
que la escasez de aiimenios no se debe a la falta de produccion 
alimeniaria, sino a desigualdades en la distribucion; los que son 
verdaderamente pobres, simplemente no pueden pagar su comi- 
da. Olios consideran la escasez de alimentos como una e video- 
cia de que el mundo est£ superpoblado, e$ decir, que la espede 
humana ha excedido la capacidad del planeta para contenerla 
(vease capitulo 52), Cualesquiera que fueran las causas demogra- 
ficas y sociales de la desnutricion, el aumemo de la produccion 
de alimentos es un objetivo de los seres humanos. Como la tie¬ 
rra y el agua son los recursos m&s limitados de la produccion all- 
memaria, la mejor option sera aumentar el rendimiento de las 
tierras disponibles. En realidad, hay muy poca tierra “extra” en 
condiciones de ser arada, especialmente, si los pocos espacios 
que quedan con vida silvestre deben ser conservados, Basandose 
en estimaciones conservadoras del credmiento demografico, los 
granjeros del mundo debe nan producir un 40% mas de granos 
por hectarea para alimentar a la poblacibn humana en el ano 
2020. La biotecnologia vegetal puede contribuir a hacer posible 
que este rendimiento de las cosethas, 

Actualmente, la adopcion comercial por parte de los granjeros 
de cultivos transgenicas ha sido uno de los ejempios mas impae- 
tantes de adopcion rapida de tecnologia en la historia de la agri- 
cultura. Estos cultivos incluyen variedades transgenicas e hibri- 
dos del algodon, matz y patatas que contienen .genes de la bacte- 
ria Bacillus thuringfemis. Estos “transgenes” codifican una protei¬ 
ns (toxina BO que controls de manera efectiva numerosas y gra¬ 
ves ptagas de insectos. El uso de estas variedades vegetales redu¬ 
ce de forma importante la necesidad de rociar los cultivos con in¬ 
sect! cidas quimicos. La toxina B£ utilizada en los cultivos se pro¬ 
duce en las ptantas como una protoxina inoFensiva que solamen- 
te se transforma en toxica si es activada por condiciones de alca- 
linidad, como sucede en el intestine de los insectos. Como los 
vertebrados tienen estomagos con alto contenido acido, la proto¬ 
xina se destmye antes de transformarse en su forma activa. Por 


< Fig. 38-15, Papaya modiftca- 
da geneticamente, El virus de la 
mancha en forma de anilfo ha de- 
vastado el cultEvo de papaya en to- 
do el mundo. Una variedad trans- 
g£nica de papaya salvb a la Indus- 
tria en Hawai. La papaya modifrea- 
da genbticamente que se observa a 
la izquierda es m^s resistente a! vi¬ 
rus de la mancha anular que la pa¬ 
paya no tran$g£nita de la derecha. 



esa razon, la toxina Bt es completamente inocua para los verte- 
brados, incluidos los seres humanos. 

Tambien se ha logrado un progreso considerable en el desa- 
rrollo de plantas transgenicas de algodon, rnaiz, soja, remolacha 
y trigo, que sean tolerantes a numerosos herbiddas. El cultivo de 
estas plantas puede reducir los costos de produccion y permitir 
a los granjeros su siembra junto con herbiddas que no danaran 
a las plantas transgenicas cultivadas, en lugar de realizar pesados 
trabajos de labranza que pueden ocasionar la erosion del suelo. 
Los investigadores tambien estan realizando modi fic ad ones ge- 
neticas mediante plantas con resistencia aumentada a las enfer- 
medades. En un case, una papaya transgbnica resistente al virus 
de la mancha anular se introdujo en Hawai, salvando de esa ma- 
nera la industria de la papaya (fig. 38-15). 

La cahdad nutricional de las plantas tambien se ha mejorado. 
Se est£ desarrollando el “arroz dorado", una variedad transggnu 
ca que posee algunos genes del narciso que incrementan las can- 
tidades de vitamina A, para prevenir la ceguera que se expande 
en muchos de los pobres del mundo, cuya dieta tiene una defi¬ 
ciency crOnica en vitamina A (fig. 38-16). 

El debate sobre la biotecnologia vegetal 

Una gran parte del debate referido a los organismos genetica¬ 
mente modificados o transgenicos en fa agricultura es de carac- 
ter politico, social, econbmico y etico, y va mis alb del alcance 
de este libro, Pero debemos tenet en cuenta las preocupaciones y 
cuestionamientos biobgieos sobre los cultivos modificados gene- 
ticamente. Algunos biblogos, particular men te ecologistas, estin 
preocupados por los riesgos desconocidos asociados con la libe- 
radon de trang^nicos en el ambiente. La discusion mas impor- 
tame se centra en la extension en la cual los transgenicos const!- 
tuyen un riesgo desconocido que, potendalmente, podria ser 
perjudicial para la saiud humana o para e! ambiente, Aquelbs 
que proponen avanzar mas lentamente con la biotecnologia en la 
agricultura (o detenerla) eskn preocupados por k naturaleza tm- 
parable del “experimento". Si un ensayo dinico con un medica¬ 
ment o produce resuitados perjudiciales precoces, el estudio se 
detiene. Pero tal vez no tengamos la capacidad de detener el “en- 
sayo 1 ’ de nuevos organismos introducidos en la biosfera. 

El capltulo 20 presenta los cuestionamientos y preocupacio¬ 
nes clave referidas a la biotecnologia en general. Aqul describire- 
mos de forma mas detallada los aspectos que se refieren a la bio¬ 
tecnologia vegetal Los estudios de laboratorio y de campo con- 
tlnuan examinando las posibles consecuencias del uso de culti¬ 
vos transgenicos, incluyendo las consecuencias en la saiud hu¬ 
mana y en bs organismos que no son diana y el potencial del es¬ 
cape transg£nico. 


Probfemos en la saiud humana 

Una preocupacidn es que la ingenieria genetica pueda trans- 
ferir alergenos, es decir, moleculas ante las cuales algunos seres 
humanos son alergicos, desde una fuente genica a una planta uti¬ 
lizada como all memo. Sin embargo, los biotecnologos se estan 
dedicando a elimitiar los genes que codifican proteinas alergeni- 
cas de la soja y otros cultivos, Por ahora s no hay evidencias crei- 
bles de que las plantas transgenicas especificamente diseriadas 
para el consume humano puedan Lener efectos adversos en la sa¬ 
iud humana, De hecho, algunos alimentos transgenicos constiLu- 
yen una alternativa mas sana que, los alimentos no transgenicos. 
El maiz Bt, por ejemplo, contiene un 90% menos de una mico- 
toxina cancerigena denominada fumonisina, que es muy resis- 
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Arroz modEficado geneticamente 



Arroz normal 


< Fig. 33-16. Granos de 
"arroz dorado" intercalados 
con granos del arroz comun. 

El color dorado y el aumento deJ 
valor nutritional del arroz dora¬ 
do se atnbuyen a su capacidad 
de forma r beta-carotenos, Los 
tres transgbnicos que dieron a I 
arroz dorado la capacidad de 
producir beta-ca rote nos en sus 
granos fueron introducidos de 
Jos narcisos ( Narcissus ), 


frnte a la degradation y que se ha encontrado en concentratio¬ 
n's alarmantemente efevadas en algunas partidas de productos 
procesados del maiz, abarcando desde los copos de maiz hasta la 
:erveza. La fumonisina es produeida por un bongo (Fusariumj 
; ;ue infecta al mail danado por los insectos. Como el maiz B£, por 
.0 general, sufre menos el dano de los insectos que el maiz no 
:ransgenico T contiene mucha menor cantidad de fumonisina. 

No obstante, a causa de estas preocupaciones relacionadas 
on la salud, los detractores de los organismos transgbnicos pro- 
P°nen etiquetar con claridad todos los alimentos que contengan 
nroductos de organismos geneticamente modificados. Aigunos 
tarabifen argumentan k necesidad de regulaciones estrictas que 
:mpidan la mezcla de alimentos transgenicos con otros no trans- 
zenicos durante el transporte, almacenamiento y procesado de 
, alimentos. Sin embargo, aigunos defensores de la biotecnolo- 
z:a responden que no se ban planteado exigences similares 
c uandp los cultivos "transgenicos” producidos por ,1a tecnica tra- 
~utional de k cria de plantas se colocaron en el me read o, Por 
ejemplo, el Critical es un cultivo completamente nuevo que se 
sintetizo anificialmente hace unas dbcadas mediante k hibrida- 
::on del trigo y el centeno dos generos diferentes que no se en- 
: recruzan en la naturaleza, En la actualidad, el tritical es eultiva- 
ao mas de 3 millones de hectareas en todo el mundo. 

Fosibles efectos en organismos que no son diana 

Muchos ecologistas estan preocupados porque el crecimiento 
zc los cult!vos transgenicos podria tener efectos imprevistos so- 
:re organismos no diana. Un estudio indica que las larvas (oru- 
zzs) de las mariposas monarca respondieron adversamente e in¬ 
clusive murieron despues de consumtr en el laboratorio hojas de 
ilgodbncillo (su alimento predilecto) impregnadas de polen del 
maiz Bt transgenico. Este estudio ha sido desacreditado desde en¬ 
hances y constitute un buen ejemplo de k naturaleza de k cien- 
aa * capaz de eorregirse a si misma. Como se demostrd posterior- 
mente, cuando los investigadores originales sacudieron las inflo- 
■escencias del maiz macho sobre las hojas de algodoncilio en el 
iboratorio, filament os estaminados, sacos abiertos de polen, y 
mas partes florales tambi£n cayeron como una lluvla sobre las 
nojas. Despues se comprobo que fueron estas otras partes flora- 
.es, y no el polen, las que contenian la toxina Bt en alias concen- 
madones. A diferentia del polen, estas partes florales eliminadas 
cn condiciones normales del campo, no serian transportadas por 
dento a las plantas de algodoncilio vecinas, Solamente una li- 
nea de maiz BL responsable de menos del 2% de la produccibn 
comercial de maiz Bt (y actualmente interrumpida), producia po- 
kn con alias concentraciones de toxina Bt. 


Considerando los efectos negativos del polen Bt sobre las ma¬ 
riposas monarca, se deben sopesar tambibn los efecLos de una al- 
tematlva al cultivo de maiz Bf: rociar el maiz no Bt con pestici- 
das quimicos. Aigunos estudios recientes han demostrado que 
dicho rociado era niucho mas perjudicial para la poblaciOn ved- 
na de mariposas monarca que k produccion de maiz Bf. Aunque 
los efectos que no son diana del polen del maiz Bf en las larvas 
de mariposas monarca parecen ser menores, la controversia ha 
destacado la necesidad de poner a prueba todos los cultivos 
transgenicos en estudios de campo seguros. 

Consideration del problema del escape transgenico 

La mayor preocupacibn que tienen aigunos cientificos con 
respecto a los cultivos transgenicos es k posibiHdad de que los 
genes introducidos escapen desde un cultivo transgenico a male- 
zas emparentadas mediante una hibridacibn cultivo a maleza, El 
temor es que la hibridacibn espontanea entre, por ejemplo, un 
cultivo modificado geneticamente para aumentar su resistencia a 
los herbicidas y un pariente silvestre, pueda dar origen a una "su- 
permaleza”, que tendria una ventaja selectiva sobre otras malezas 
silvestres y seria mucho mas dificil de controlar en el campo. Ai¬ 
gunos cultivos efectivamente se hibridan con malezas emparenta¬ 
das y el escape transgenico de cultivo a maleza es una posibili- 
dad. Su probabilidad depends de la capacidad del cultivo y de k 
maleza de hibridarse y de cbmo los transgenes afectan la aptitud 
general de los hibridos. Un rasgo deseable del cultivo —un feno- 
tipo enano, por ejemplo- puede ser desventajoso para una male¬ 
za silvestre. En otros casos, no hay malezas emparentadas en las 
proxlmidades con las cuales hibridarse; por ejemplo, la soja no 
tiene parientes silvestres en los Estados Unidos. Sin embargo, la 
canola, el sorgo y muchos otros cultivos se hibridan facilmente 
con malezas silvestres. 

A causa de las preocupaciones sobre el escape transgenico se es- 
tan realizando esfuerzos para producir la esterilidad masculina en 
los cultivos transgenicos, Estas plantas todavia produciran semi lias 
y frutos si son polinizadas por plantas no transgenicas de los alre- 
dedores, pero no produciran polen viable, Otro sistema consiste en 
introducir el transgen demro del DNA del cloroplasto del cultivo. 
El DNA del cloroplasto en muchas especies de plantas se hereda es- 
trictamente de la planta matema, de manera que los transgenes del 
cloroplasto no pueden ser transferidos mediante el polen (en el ca- 
pltulo 15 puede verse un comentario sobre la herencia matema). 

La “tecnologla exterminadora” constituye otro enfoque poten- 
cial para reducir el problema del escape transgenico. La tecnolo- 
gia extenninadora utiliza genes "sulcidas” que destruyen las se- 
cuencias criticas del desarrollo, impidiendo el crecimiento del 
polen o la maduracion de las semillas. Las plantas que estan ge¬ 
neticamente modificadas para experimentar el proceso extermi- 
nador crecen normalmente hasta las ultimas etapas de madura- 
cibn de k seniilla o del polen. En este momento, un gen que ex- 
presa una proteina toxica "exterminadora” para las plantas, pero 
inofensiva para los animales, se activa solamente en las semillas 
o polen prbximos a su maduracion. Aunque las semillas o el po¬ 
len que se forman son practicamente maduros, no son viables. 
Las proteinas exterminadoras se producen exclusivameme si las 
semillas originales son pretratadas con un compuesto quimico 
especifico. La mayor parte de la investigacibn se ha centrado en 
aplicar esta tecnologia para eliminar las semillas, obligando a los 
granjeros a proveerse de semillas transgenicas todas las tempora- 
das. Sin embargo, aplicar la tecnologia para eliminar los granos 
de polen en desarrollo puede ser una estrategia efectiva para re¬ 
ducir el escape transgenico. 
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El debate permanente acerca de los organismos transgenicos en 
la agricultura ejemplifica uno de los temas de este libra de texto: 
las relaciones de la cieneia y la tecnologia con la sociedad. Los 
avances tecnologicos cast siempre implican el riesgo de resultados 
inesperados. En la biotecnologfa vegetal, un riesgo igual a cero es 
probablememe inalcanzable. Basandose en la consideraciOn de ca- 
da caso individuahnente, los eientlficos y el publico deben estable- 
cer los posibles beneficios de los productos transgenicos en rela- 
cion con los riesgos que la sociedad esta dispuesta a correr. El me- 
jor escenario para estas discusiones y decisiones debe basarse en 
los dates de la informacidn cientlfica y de las pruebfe realizadas, 
mas que en temores reflexives o en un optimismo ciego. 


Evaluation dc conceptos 


1. Compare la cria traditional de una planta con los 
procedimientos de ingenieria gen£rica. 

2. Explique los riesgos y beneficios de los cultivos 
transgenicos. 

Venn sc his respucstas en l4 Apendice A 


ion del capitulo 



RESUMEN DE CONCEPTOS CLAVE 


La polinisacion permite que los gametos se 
encuentren dentro de la flor 

L> ES esporofito, la generation dommante, produce esporas que se de- 
sarrollan dentro de las (lores en gametofitos masculinos (granos de 
polen) y gametofitos ferneninos (sacos embrionarios) 

(pp. 771-772). 

- Estruciura de la flor (p. 772). Los cuatro organos fiorales son 
sepalos, petal os, estambres v carpelos, 

Desarrollo del gametofito y polmizacion (pp. 774-775). El po¬ 
len se desarrolla a partir de las microsporas dentro de los microspo- 
rangios de las anteras; los sacos embrionarios se desarrollan a partir 
de las megasporas dentro de los ovulos, La poUnizaciPn t que prece¬ 
de a la feeundaciOn, es el depOsho del polen sobrfc el estigma de un 
carpelo. 

► Mecanismos que imp t den la auto fecundation (pp. 775-776), 

Algunas plantas rechazan el polen que tiene un gen 5 coincldenie 
con un alelo en las celulas del estigma, El reconocimlento del polen 
cotno “propio” desencadena una via de transduction de seriales que 
conduce a un bloqueo del eredmiemo del mbo polinico. 


Concepts 


Despues de la fecundacion, los ovulos se desarrollan 
hasta convertirse en semillas y los ovartos en frutos 

Fecundation doble (pp. 776-777). El tubo polinico descarga dos 
celulas espermaueas dentro del saco embrionario; una fecunda a la 
ovocSula, mientras que la otra se combina con los nucleos polares, 
dando origen al endospermo, donde se almacenan los nutrientes, 

l> Del ovulo a la semltia (pp. 7 77-778). La cubierta de la semilla 
enderra al embriOn junto con el suplemenm alimentario que se en- 
cuentra en los cotiledones o en el endospermo. 

t> Del ovario al Iruto (pp. 778-779). El fruto protege a las semillas 
que encierra, coniribuye a su dispersion por medio del viento, y 
aurae a los animates que diseminan las semillas. 

► Germination de la semilla (pp, 779-780). La dormancia asegura 
que las semillas germinan solo cuando las condiciones para la su- 
pervivencia de la p lan tula son Optimas La interruption de la dor- 
mancia por lo general requiere senates ambientales, como los cam- 
bios de tempera tura o de Hum in acton. 


Con cep to 


Muchas plautas con (lores sc clonan a si mismas 
por reproduction asexual 

► La reproduccion asexual facilita que los clones se diseminen: la re¬ 
production sexual genera la variation gendica que hate posible la 
adaptation evolutiva (p. 781). 

Mecanismos de la reproduction asexual (p. 781), Una manera 
imponame de reproduction asexual es la fragmentation de una 
planta progenitora en partes que se transforman en plantas cornple- 
tas. 

1 Propagation vegetativa y agriculmra (pp. 781-782). La dona¬ 
tion de las plantas a partir de sus esquejes o estacas es una pr&ctica 
antigua. Actualmente podemos clonar plantas a partir de una unica 
celula, que puede ser manipulada gen£tieamente antes de la dona¬ 
tion. 


Conceplo 


La biotccnologia vegetal esta transformando 
la agricultura 

► Selection artificial (p. 783). U hibridacion interespecifica de las 
plantas es Frecuente en la naturaleza y ha side utilizada por los cria- 
dares de plantas, antiguos y modemos, para introducir genes nue- 
vos. 

► Reduccion del hambre y de la desmtlricidn mundial (p. 784). 

Las plantas modi [lead as geri&icamente podrian aumentar la c anti- 
dad y calidad de los aliment os en todo el mundo. 

El debate sobre la biotccnologia vegetal (pp. 784-786). Existen 
ciertas preocupaciones aterca de los riesgos desconocidos de liberar 
organ ismos modificados geneticamente al medio ambiente, pero 
deben tenerse en cuenta los beneficios potendales de los cultivos 
transgenicos. 


EVALUACION DE CONGCIM1ENTGS 


Autoevaluacion 

1. Lo m^s probable es que una planta que tiene petalos pequenos y 
verdes, sea poUnkada: 

a. Por una abeja. 

b. For un pajaro. 

c. Por un murctelago, 

d. Por action del vienio. 
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2. El grano de polen es a - como- es al gametofito femenino; 

a. El gametofito masculino; el saco embrionario 

b. El saco embrionario; el Ovulo 

c. El ovulo; el esporofito 

d. La antera; la semilla 

e. El petalo; el sepalo 

3. Una semilla se desarrolla a partir de 

a. LJna ovocelula. 

b. Un grant) de polen. 

c. Un Ovulo. 

d. Un ovario. 

e. Un embrion. 

4. Un Fruto es un(a): 

a. Ovario maduro. 

b. Ovulo maduro. 

c. Semilla mas integumentos, 

d. Carpelo fusionado. 

e. Saco embrionario a grandad o. 

5. tCual de las siguiemes condidones es necesaria para que cast todas 
las semillas i menu m pan su dormancia?: 

a. Exposition a la luz, 

b. Imbibition. 

c. Abrasion de la eubiena de la semilla. 

d. Exposicibn al frio. 

e. Cobertura de suelo fertil. 

6. Las fuenies de variabilidad genetica en una especie que se propaga 
asexualmente involucra lodes los siguientes procesos excepto: 

a. Fusion de protoplasios. 

b. Mutacion. 

c. Hibndacion. 

d. Ingenieria genetica. 

7* Los biotecndlogos especiabstas en plantas utilizan la fusion de pro- 
toplastos principal men te para: 

a. CuInvar celulas vegetales in vitro, 

b. Propagar asexualmente las variadades vegetales deseables. 

c. Introducir genes bacterianos en un genoma vegetal 

d. Estudiav los acontecimiemos precoces que suceden a la fertiliza¬ 
tion. 

e. Producir nuevas especies hibridas. 

8, La celula basal formada en la primera division de un cigoto vegetal 
se desarrollar^ hasta convertirse en: 

a. El suspensor que fija al embrion y transfiere los nutriemes. 

b. El proembriOn, 

c. El endospermo que mure al embrion m desarrollo. 

d. El aptce radical del embriOn. 

e. Dos cotiledones en las eudicotiledOneas, pero uno en las mono- 
coiiledOneas. 

9. Los cuestionamientos al desarrollo de cultivos Be continUan en au- 
mento porque: 

a. Los cukivos Bt ban demostrado ser tOxicos para el ser humano. 


b. El polen de estos cultivos es perjudieial para las larvas de mari- 
posas monarca en el campo. 

c. Si los genes de la toxina Bt "escapan” hacia especies de maiezas 
reiacionadas de malas hierbas, las especies hibridas podrian tener 
e Fectos ecologicos daninos, 

d. Bacillus ihuringiensis es un patOgeno para el ser humane. 

e. La toxina Bt reduce la calidad nutritiva del cultivo. 

10. El “arroz dorado” es una variedad transgenica que: 

a. Es resistente a varios herbicidas, haciendo que sea pracrico en 
campos de arroz donde se utilizan estos herbicidas. 

b. Es resistente a un virus que ataca los campos de arroz con fre- 
cuenda. 

c. tncluye genes bacterianos que producen una toxina que reduce 
el dark) ocasionado por las plagas de insectos. 

d. Produce granos mas grandes, de color dorado, que aumeman el 
rendimiento de los cultivos. 

e. Contiene genes del narciso que aumentan el contenido de vita- 
mina A. 

Wanse Ins respuestns en el Apetidice A, 

Interrelaeion evolutiva 

Con respecLo a la reproduction sexuaL algunas especies vegetales se 
autofecundan totalmente, otras son completamente auLoineompadbles, 
y algunas ban adoptado una “estrategia mixta” con una autoincompati- 
bilidad partial Estas estrategias reproduclivas varfan en su implication 
en la potencialidad evolutiva. £?or ejemplo de que forma ^COmO fun- 
cionarla una especie auto incompatible Funcionar como una pequena 
poblaciOn fundadora o poblaciOn rescan te en un cuello de botella de- 
mograhco t comparada con una especie que se autofecunda? 


Problemas cientificos 

Quienes critican a los alimentos modificados geneticamente argumen- 
tan que la insertion de genes cxl ratios puede causar un trastomo en el 
funcionamienio celular normal y que podrian aparecer sustancias 
inesperadas y potencialmente perjudiciales. Las sustancias toxicas in- 
termediarias, que normalmente se producen en muy pequenas cantida- 
des, podrian aumemar de manera considerable o podrian aparecer 
nuevas sustancias. Existe tambien un riesgo potencial de que la modi- 
ftcaddn genetica pueda producir p£rdida de sustancias importances pa¬ 
ra man tener un metabolismo normal Si usted fuera el jefe de los con- 
sultores cientificos de su pals, ^cOmo responderia a estas criticas? 

Cicncia, tccnologia y sociedad 

Los seres humanos se han dedicado a la manipulation genetica du¬ 
rante milenios, produciendo variedades animates y vegetales median- 
Le cruzamiento selective y procesos de hibridacion que modifican los 
genomas de los organismos de manera significativa. ^Por que piensa 
listed que la moderns ingenieria genetica, que con frecuenda implica 
la introduction o modification de solamente uno o unos pocos ge¬ 
nes, se ha encontrado con tanta oposicion en la opinion publica? 
iAlguna forma de ingenieria geneuca es mas preocupante que otras? 
Explique. 
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Respues tas de 
las p lan tas a las 
senales internas 
y externas 


Conceptos clave 


39-1 La via de transduce ion de senales conecta la 
recepcion de las senales con la respues la 
39-2 Las hormonas vegetales ayudan a coordinar el 
crecimiento, el desarrollo y las respues tas 
a los estimulos 

39-3 Las respuestas a la luz son fiindamentales para 
la vida de las plantas 

39-4 Las plantas responden a una gran variedad de 
estimulos ademas de la luz 
39-5 Las plantas se defienden de los 
herbivores y de los patogenos 


Panorama general 


Los estimulos y la vida sedentaria 

A pesar de estar ancladas al suelo mediame sus raices, las 
plantas deben responder a cualquier cambio ambiental 
que aparezea en su entorno. For ejemplo, la inclination 
de una pequena graminea hacia la luz (fig. 39-1) comienza por 
la detection de la direction, cantidad y color de la luz. Despues 
de Integrar esta information, las c&ulas del extremo de la plan- 
tula experimentan modificaciones bioqmmicas complejas que in- 
fluyen en la distribucidn de senales quinneas en la planta. For 
ultimo, los cambios en la distribucidn de esios compuestos qui- 
micos reguladores del crecimiento conducen a la inclinacion de 
la planta hacia la luz. Este es un ejeinpto de como se adaptan 
constantemente la morfologia y la fisiologla de una planta al am- 
biente por medio de complejas interacciones entre los estimulos 
procedemes del ambiente y las senales internas. 

En este capltulo se describe como responden las plantas a las 
senales externas e internas. Como organism o, las plantas y los 
animates responden a los esLlmuIos ambientales de maneras muy 
diferentes, Los animates, que pueden despiazarse, responden 
principal mente moviendose hacia los estimulos positives y ale- 
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A Fig. 39-1. Una piantula de gramfnea se inclina hacia la fuz. 


jandose de los negatives, Como no pueden desplazarse, las plan¬ 
tas, por lo general, responden a las sefiales ambientales ajustan- 
do su patron de crecimiento y desarrollo. Por esta razdn, las 
plantas de una misma especie difieren en la forma de su cuerpo 
mucho mas que los animates de una misma especie. Todos los 
leones tienen cuatro patas y casi las mismas proporciones corpo- 
rales, pero los robles se diferencian considerablemente en su nu- 
mero de ramas y en su forma. Comenzaremos nuestro estudio de 
las respuestas de las plantas, describiendo el papel de la trans¬ 
duction de senales en las celulas vegetales. 


Concepto 


La via de transduccion de senales 
conecta la recepcion de las 
senales con la respuesta 

Todos los organismos reciben senates espetificas del ambien¬ 
te y responden a elias mejorando su supervivencia y exito repro¬ 
ductive. For ejemplo, las abejas, que en sus ojos poseen fotorre- 
ceptores sensibles a la luz ultravioleta, pueden percibir patrones 
en los petalos de las flores que las orientan hacia el nectar, patro¬ 
nes que son completamente invisibles para los seres humanos. 
Las plantas tambien poseen re cep tores celulares que utilizan pa¬ 
ra detectar cambios importantes en su ambiente, como el aumen- 
to de la concentration de una hormona de crecimiento, la lesion 
provocada por una oruga que mastica las hojas o la reduction del 
periodo diumo cuando se acerca el invierno. 

Para que un estimulo desencadene una respuesta, ciertas ce¬ 
lulas deben tener un receptor apropiado, una molecula afectada 
por el estimulo. Por ejemplo, nuestra incapacidad para ver luz 
ultravioleta se debe a que nuestros ojos carecen de fotorrecepto- 
res para esa longitud de onda. Cuando recibe un estimulo, el re¬ 
ceptor inicia una serie de pasos bioquimicos, una via de trans¬ 
duccion de senales, que acopla la reception con la respuesta. Las 
plantas son sensibles a una gran variedad de estimulos, cada uno 
de los cuales inicia una via de transduction de senales especifica. 















En el capitulo 11 se introdujeron los conceptos generates de la 
transduccion de senates en las celulas. En este capitulo aplicare- 
mos estos conceptos a las plantas. 

Imagine una patata olvidada en la parte trasera de un armario 
de 1a eocina. Este tallo subterr^neo modificado, o tuberculo, ha ge- 
nerado brotes a partir de sus bjos" (yemas axilares). Estos brotes, 
sin embargo, se parecen muy poco a los de una planta tipica* En 
lugar de tenet hojas verdes y anchas y tallos robustos, estas plan¬ 
tas tienen una palidez "fantasmal”, poseen hojas no expandidas y 
carecen de raices alargadas (fig. 39-2a). Estas adapLaciones mor- 
fologicas para el crecimiento en la oscuridad, denominadas, en 
conjumo, etiolation, tienen sentido si tenemos en euenta qtie una 
planta joven de patata en la naturateza, por lo general, encuentra 
solo oscuridad cuando brota debajo de la tierra. En estas circuns- 
tancias, las hojas expandidas serfan un obstaculo para la penetra¬ 
tion en el suelo y se danarian cuando los brotes empujasen la plan¬ 
ta a traves del suelo. Como las hojas no estan expandidas y son 
subterraneas, hay poca perdida de agua por evaporation y poca 
necesidad de que el extenso sistema de raices reemplace la perdi¬ 
da de agua por transpiration. Ademas, la energia gastada en pro¬ 
duct clorofila verde seria un desperdicio por la ausencia de luz pa¬ 
ra la fotosintesis. Por el contrario, una planta de patata que crece 
en la oscuridad destina la mayor eantidad de energia posible al 
alargamiento de los tallos. Esta adaptation pennite que los brotes 
quiebren el suelo antes de que las reserves de nutrientes del tu¬ 
berculo se agoten. La respuesta de etiolation es un ejemplo de co¬ 
rn o la morfologia y fisiologia de una planta se sintonizan con el 
ambiente que la rodea mediaote interactiones complejas entre las 
senales del ambiente y las senales intemas. 

Cuando un brote alcanza la luz del sol, la planta experimenta 
piofundos cambios que, en conjunto, se denominan desetiolacion 
( proceso que de manera informal se conoce como enverdecimien- 
to). La velocidad de alargamiento de los tallos disminuye, las hojas 
se expanden, las raices se alargan y el brote produce clorofila. En re- 




w Mutes ae id exposition a \d iuz. 

Una patata que ha ^ 
oscuridad tiene 0 ,lw, 
y detgados y hojas no expandidas, 
adaptaciones morfoldgicas que 
pemniten a los brotes penetrar en 
el suelo. Las raices son cortas, 
pero tienen poca necesidad de 
absorber agua porque los brotes 
tienen poca perdida de agua. 


(b) Despues de la exposition 
du-rante una semana a la 
luz natural del dia, La planta 
de la patata comienza a 
parecerse a una planta tipiea, 
con hojas anchas y verdes, 
tallos robus-tos y cortos, y 
largas raices. Esta 
transformation comienza con 
la recepdbn de luz por un 
pigmento espedfico, el 
fito-cromo 


A Fig. 39-2. La desetiolacion (enverdetimiento) inductda por la 
luz en patatas que creeen en la oscuridad. 
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A Fig, 39-3. Revision de un modelo general para las vias de trans¬ 
duccion de senales. Como se meneionb en el capitulo 11, una hormo- 
na u otra serial que se une a un receptor espedfico estimula a la ttiula 
para producir moleculas intermediarias, como los segundos mensajeros. 
Estas moleculas intermediarias desencadenan diferentes respuestas de la 
celula ante la serial original. En este diagrams, el receptor esta en la su¬ 
perfine de la celula dtana. En otros casos, las hormonas entran en las ce¬ 
lulas y se unen a receptores especfficos dentro de ellas. 


sumen, comienza a patecerse a una planta tlpica (fig* 39-2b), Usa- 
remos esta respuesta de desetiolacion como un ejemplo de la forma 
en que la reception de una serial por las celulas vegetales -un este 
caso, la luz- se transduce en una respuesta (enverdecimiento). A lo 
largo de este trayecto, expioraremos como los estudios con mutan- 
tes proportionan indicios sobre las funciones que desempenan las 
moleculas en Us etapas del procesamiento celukr de una senal; re¬ 
ception, transduccion y respuesta (fig. 39-3). 

Recepcion 

En primer lugar, las senales son detectadas por los receptores, 
proteinas que experimentan cambios en su conformacidn en res¬ 
puesta a un esLimulo especifico. El receptor que partitipa en la de¬ 
setiolacion es un tipo de fitocromo, un fotorreceptor que examina- 
remos con mayor detalle en un apartado posterior de este capitu¬ 
lo. A diferencia de muchos receptores, que estan mcorporados a la 
membrana plasmatica, el fitocromo, que actua en la desetiolacion, 
se encuentra en el citoplasma. Los investigadores demostraron la 
necesidad del fitocromo para la desetiolacion en estudios con el to- 
mare, un pariente cercano de la patata. El mutante nurea del toma- 
te, que tiene niveles de fitocromo inferiores al normal, enverdece 
rnenos que el tipo silvestre de tomate cuando se expone a la luz. El 
nombre aiirea proviene del latin 6t de color dorado". En ausencia de 
clorofila, los pigmentos amarillos de la planta, denominados caro- 
tenoides, son mas evidemes. Los investigadores produjeron una 
respuesta de desetiolacion en celulas mdividuales de la hoja de au - 
rea T tnyectando fitocromo de otms plantas y exponiendo las celu¬ 
las a la luz. Dichos experimentos indican que el fitocromo tiene la 
fimcibn de detectar la luz durante la desetiolacion. 

Transduccion 

Los receptores son sensibles a senales quimieas y ambiemales 
muy debiles. Algunas respuestas de desetiolacion se desencade¬ 
nan por niveles demasiados bajos de luz. Por ejemplo, niveles de 
luz equivalentes a unos pocos segundos de luz lunar son sufi- 
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cientes para ocasionar un retraso en el alargamiemo del tallo en 
plantulas de avena que crecieron en la oscuridad. ^Cdmo se am¬ 
plifies la informadon de estas senates que son muy d£bites, y cd- 
mo se transduce su reception en una respuesta espectfica de la 
plants? La respuesta se produce por medio de segundos mensa¬ 
jeros, pequenos corapuestos quimicos secretados intemamente 
que iransmiLen y amplifican la serial del receptor a otras protei- 
nas que originan la respuesta. En la desetiolacion, por ejemplo, 
cada molecula de fitocromo activada puede dar origen a cientos 
de moleculas de un segundo mensajero, cada una de las cuales 
puede provocar la activacion de cientos de moleculas de una en- 
zima especifica, Usando estos mecanismos, el segundo mensaje¬ 
ro de una via de transduccion de senates angina una rapida am¬ 
plification de la senal En el capiLuio 11 examinamos el papel de 
Los segundos mensajeros en general (v£ase fig. 11-12). Aqui con- 
side ramos la production y funcion de los segundos mensajeros 
en la desetiolacion. Con suite con frecuencia la figure 39-4 
mientras lee la siguiente description de este proceso complejo. 

La luz induce un cambio en la estmetura del fitocromo que 
origina el aumento’ de los niveles del segundo mensajero GMP ci- 
clico (cGMP) y del Ca 2+ . La modification en los niveles de cGMP 
puede producir cambios ibnkos dentro de la celula, influyendo 
en las propiedades de los canales idnicos. El GMP cidico tambien 
activa a las proteincinasas, enzimas que influyen en la activacidn 
de otras enzimas por fosforilacion, proceso por el cual un grupo 
Fosfato se une a la protelna en un sitio espetifico. La inyeccidn de 
cGMP en las ctiulas de la hoja del lomate aurcu inducen una res¬ 


puesta de desetiolacion parcial, incluso sin anadir fitocromo. Los 
cambios en los niveles de Ca z+ en el citosol tambien desempenan 
un papel importante en la transduccion de senates del fitocromo. 
La concentration de Ca- + es, por lo general, muy baja en el cito¬ 
sol (a l rede dor de 10~ 7 M). Pero la activacion del fitocromo pue¬ 
de abrir los canales de Ca 2+ y origina un aumento transitorio de 
100 veces en los niveles de Ca 2 + del citosol. AI igual que el eGMR 
el Ca 2+ citosolico puede inOuir en La actividad de canales ionicos 
especificos y en las protdncinasas. 

Respuesta 

En ultima tnstancia, una via de transduccion de senales pro¬ 
duce la regulation de una o mas actividades ceiulares, En la ma- 
yoiia de los casos, estas respuestas ante un estimulo implican el 
aumento de actividad de ciertas enzimas. Hay dos mecanismos 
principales por los cuales una via de senalizacidn puede activar 
una enzima. Un mecanismo consiste en estimular la transcrip- 
cion del mRNA de dicha enzima (regulacion transcriptional). El 
otro mecanismo consiste en activar las moleculas enzimaticas 
existentes (modificacion postraduccional), 

Regiifnndii tmnsaipcional 

Los Factores de transcription se unen dtrectamente a regiones 
especlficas del DNA y controlan la transcription de genes espe¬ 
cificos (vease la fig. 19-5). En el caso de la desetiolacion induci- 



»|^Mernbrana piasmatica 


Respuesta 

— 

Factor de 
transcripcion 1 


NUCLEO 



Pared 
cel u Ear 


Producddn del 
segundo mensajero 

la utiliza al cGMP edma 
mensajero, que ajtfva 
una'^roteingnasa^ espjedfte^ La 


Proteincinasa 
especifica 1 I 
V activada 



sot ra prote i no nasa 
espedfica. 


© El fitocromo receptor 
detecta la senal luminosa 
y luegb activa al 
me nos dos vias de 
transduccion de senales. 




Ca 2 



Q 

o a 

Q Q 
Q 

Canal de Ca 2+ 
abierto 




Hite 


^te. 




Factor de 
transcripcion 2 



Proteincinasa 
especifica 2 
activada 


,'.as vfas 
olicas condo cen 
a la expression de genes 
para proteinas qua 

Proteinas de 
respuesta 
de la 

desetiolacion 



j desetioladdn 
(enverdecimlento) 






A Fig, 39-4, Un ejemplo de transduccion de senates en las plantas: el papet del fitocromo en la respuesta de desetiolacion (enverdeei- 
m ten to). 
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da por el fitocromo, se activan por fosforilacidn varlos factores de 
transcripcion en respuesta a unas condiriones de luz apropiadas. 
La activacion de algunos de estos factores de transcripcion de¬ 
pende del cGME miemras que la de otros requiere Ca i+ . 

El mecanismo por el cual una serial promueve una nueva via 
de desarrollo puede depender de la activacion de faciores de 
iranscripcidn positives (proteinas que mimentan la transcripcion 
de genes especificos), de faciores de transcripcion negatives 
(protelnas que dtsminiiyen la transcripcion), o de ambos, Por 
ejemplo, existen mutantes de Arabidopsis que, con excepcion de 
su color palido, tienen una morfologia que corresponde al creci¬ 
miento en un ambiente luminoso (hojas expandidas, tallos cor- 
tos y robustos) cuando en realidad crecen en la oscuridad (aun- 
que no son verdes, ya que el ultimo paso en la production de 
elorofila requiere luz directa). Estos mutantes tienen defectos en 
un facLor de transcripcion negative que inhibe la expresion de 
otros genes normaImente acLivados por la luz. Cuando el factor 
negativo se elimina por la mutation, se activa la via que casi 
siempre esta bloqueada. En consecuencia, estos mutantes, con 
excepcion de su coloration palida, tienen el aspecto de haber 
crecido en un ambiente con luz. 

Modi/icadon postmdwccioiicii de las proteinas 

Aunque la sintesis de nuevas protelnas por transcripcion y 
traduecidn son hechos inoleculares importantes que se asocian 
con la desetiolatibn, tambien lo son las modiflcaeiones postra- 
ductionales de las protelnas existentes. En la mayoria de los ca- 
sos, estas p rot etnas exisLentes se modifican por fosforiktion. Mu- 
ehos segundos mensajeros, entre ellos el cGMP, e inclusive algu¬ 
nos receptores, como denas formas de fitocromo, activan direc- 
tamente las proteincinasas. Con frecuencia, Una proteincinasa 
fosforilara a otra proteincinasa, que luego fosforilara a otra, y asi 
sucesivamente. Dichas cascadas de cinasas pueden finalmente 
asociar los esrimulos iniciales con respuestas a nivel de la exp re- 
sidn de genes, por lo general, mediante la fosforikeion de faeto- 
res de transcripcion. Por estos mecanismos, mochas vias de 
transmisidn de senates regulan en ultima instancia la sintesis de 
nuevas protelnas^ casi siempre activando o desactivando Oencen- 
diendo T ‘ o “apagando”) genes especificos. 

Las vias de serialization tambien deben Lener mecanismos pa¬ 
ra kpagarse”, una vez que la senal inicial ya no esta presente. Por 
ejemplo, ^que pasa si colocamos otra vez la patata dentro del ar- 
mario de la eocina? Las proteinfosfatasas, enzimas que desfosfo- 
rilan proteinas especificas, paiticipan en estos procesos de l( en- 
cendido 5 ’ y “apagado". En un mo memo concreto, la actlvidad de 
una celula depende del balance de la actividad de machos tipos 
de proteincinasas y de proteinfosfatasas. 

Proteinas de la desefiolnoon Cetwerdedmiento^) 

iQue clase de proteinas se transcribers o activan por fosforik- 
rion durante el proceso de desetiolacion? Muchas son enzimas 
que actuan de manera directa en la fotosintesis; otras son enzi¬ 
mas que participan aportando los precursores quimicos necesa- 
rios para la production de elorofila; algunas otras afectan a los ni- 
veles de las hormonas vegetales que regulan el crecimiento. Por 
ejemplo, los niveles de dos tipos de hormonas, la auxina y los 
brasinoesteroides, que fatilitan el alargamiento del tallo, dismi- 
nuyen tras la activacion de los fitocromos, esto es, reducen el 
alargamiento del tallo que acompana a k desetiolacion. 

Memos descrito en detalle la transduction de sefiales implica- 
da en la respuesta de desetiolacion de una patata para darle una 


idea de la complejidad de las modiflcaeiones bioquimicas que 
subyacen en este proceso. Cada hormona vegetal y cada esti- 
mulo ambiental desencadenan una o mas vias de transduccion 
de senales de complejidad comparable, Como en el caso del 
mutante del tomate aurea, las tecnicas de biologia molecular 
combinadas con los estudios de los mutantes estan ayudando a 
los investigadores a identificar estas diferemes vias. Pero la bio¬ 
logia molecular esta basada en una larga historia de minuciosas 
investigaciones fisiologicas y bioquimicas sob re la forma en que 
funcionan las plantas, Como leera en la proxima section, las 
observadones y experiment os clasicos p rope rtiona ton a los 
biologos los primeros indicios de que las senales quimicas, las 
hormonas, son reguladores i memos del crecimiemo y desarro- 
llo de las plantas. 


Evaluation de conceplos 


L El medicamento Viagra que se utiliza para tratar la dis- 
funcibn erectil inhibe a una enzima que hidroliza al GMP 
ciclico, Supomendo que las celulas de la lioja del tomate 
tengan una enzima similar, ^cree usted que la aplicadon 
de sildenafil causaria una desetiolacion normal de las 
hojas de tomate (mreal 

2. La cicloheximida es un farmaco que inhibe la sintesis 
proteica, Explique que efecto tendra k cicloheximida en 
la desetiokeidn, 

Vetrnsc ks respuestas eir el Apendice A. 


Concepto 


Las hormonas vegetales ayudan 
a coordinar el crecimiento, 
el desarrollo y las respuestas 
a los estunulos 

La palabra hormona deriva de un verbo griego que signifies 
“excitari Presentes en todos los organismos multicelukres, las 
hormonas son sustancias qufmicas que coordinan las diferemes 
partes de un organismo. Por definicidn, una hormona es un com- 
puestp que se produce en un sitio del cuerpo y luego se transpor¬ 
ta a otras partes del cuerpo, donde se une a un receptor esped- 
fico y desencadena respuestas en las celulas y lejidos efectores. 
Otra caracieristica importame de ks hormonas es que solo se ne- 
cesitan cantidades minusculas para producir eambios sustancia- 
les en un organismo. Las concentraciones de hormonas o las ta- 
sas de su transporte pueden cambiar en respuesta a un estimulo 
ambiental. Con frecuencia, la respuesta de una plama depende 
de la imeraccion de dos o mas hormonas. 

El descubrimiento de las hormonas vegetales 

El concepto de mensajeros quimicos en las plantas surgid a 
partir de una serie de experimentos clasicos que estudiaron cd- 
mo responden los tallos a k luz, El brote de una pknta domdsti- 
ca en el alfeizar de una ventana crece hacia k luz. Si usted gira k 
plama, esta reorienta su crecimiento hasta que sus hojas se colo- 
can enfrente de la ventana. Cuatquier respuesta de crecimiento 
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Figura 39-5 

iQue parte de un coleoptilo percibe la 
luz y como se transmite la serial? 

EXPER1MENTO 


En 188G r Charles Darwin y su hijo Francis di- 
sefiaron un experiment para determiner qu£ parte del coledptilo 
detecta la luz. En 1913, Peter Boysen-Jensen dirigia un experimen- 
to para determinar ctimo se transmite la serial del fototropismo. 


RESULTADOS 


Control 




Cara del 
coledptilo 
en la sombra 


Cara iluminada 
del coledptilo 


Darwin y Darwin (1880) 




CONCLUSION 


En el experimento de Darwin y Darwin se pro¬ 
duce Ja respuesta fototrdpica solo cuando Ja luz puede alcanzar el 
extremo o apice del coledptilo. Por esa razdn, el los concluyen que 
solo el apice detecta fa luz. Boysen-Jensen observd que la respues¬ 
ta fototroprca se produce si ef apice se separa mediante una barre- 
ra permeable (geiatina), pero no cuando se separa por una barrera 
impermeable sdltda (un mineral denominado mica). Estos resulta- 
dos sugirieron que la serial es un compuesto qufmico mbvil activa- 
do por la luz. ■ 


que tenga como resultado la curvature de la totalidad de los or- 
ganos de la planta hacia un estlmulo o en direccion comraria se 
denomina tropismo (del griego tropos , girar, oriemarse hacia), El 
erecimiemo de un brote hacia la luz se llama fototropismo posi¬ 
tive, mientras que el erecimiemo en direccion comraria a la luz 
se denomina fototropismo negative. 

En un bosque o en otro ecosistema natural, donde las plantas 
pueden ser numerosas, el fototropismo dirige el erecimiemo de las 
piantulas hacia la luz del sol, que impulsa la fotosintesis. ^Cual es 
el mecanismo de esta respuesta adaptativa? Gran parte de lo que 
sabemos sobre fototropismo se aprendio estudiando las piantulas 
de las gratrrineas, en particular, la avena. El brote de una plantula 
germinada de graminea esta encerrado en una vaina denominada 
coledptilo (vease fig. 38-10b), que crece hacia arriba en linea rec¬ 
ta si la pequena planta se deja en la oscuridad, o si se alumina de 
manera uniforme por todos lados. Si el coledptilo en erecimiemo 
se ilumina desde un solo lado, crece hacia la luz. Esta respuesta es 
el resultado de un erecimiemo diferenciai de cdlulas en las caras 
opuestas del coledptilo; las celulas de la cara mas oscure se alargan 
mas rapido que las celulas de la care mas iluminada. 

Charles Darwin y su hijo Francis realizaron algunos de los ex- 
perimentos mas amiguos sobre fototropismo a finales del siglo 
xix. Observaron que una plantula de graminea solo podia incli- 
narse hacia la luz si estaba presente el extremo o apice del co¬ 
ledptilo (fig. 39-5). Si se eliminaba el apice, el coledptilo no se 
curvaba. La pequena planta dejaba de crecer hacia la luz si se cu- 
bria die ho extremo con una cubierta opaca; ni una cubierta 
transparente ni un blindaje opaco colocado por debajo del £pice 
del coledptilo impedian la respuesta fototrdpica. Los Darwin 
concluyeron que el extremo o apice del coledptilo era el respon- 
sable de deteaar la luz. Sin embargo, la verdadera respuesta de 
erecimiemo, la curvature del coledptilo, se producia a cierta dis¬ 
tance, por debajo del extremo del coledptilo, Los Darwin postu- 
laron que se transmiua alguna serial desde el extremo superior 
hacia la region del coledptilo que se alargaba. Algunas deeadas 
mas tarde, e! danes Feter Boysen-jensen demostro que la serial 
era una sustancia quimica mdvil. Separd el extremo del resto del 
coledptilo mediante un bloque de gelatina, que impedta el con- 
tacto celular, pero permitia el paso de los compuestos quimicos. 
Estas piantulas respondieron de manera normal, mclin&ndose 
hacia la luz. Sin embargo, si el apice del coledptilo se separaba de 
la parte inferior usando una barrera impermeable, con un mine¬ 
ral como la mica, la respuesta fototrdpica no se producia. 

En 1926, el estudiame graduado hokndds Frits Went aislo el 
mensajero quimico del fotoLropismo modificando los experimen- 
los de Boysen-jensen (fig* 39-6). Went elimind el apice del co¬ 
ledptilo y lo cdlocd en un bloque de agar, un material gelatinoso. 
El mensajero quimico del extremo, razond Went, deberia difun- 
dirse en el agar, y el bloque de agar deberia ser capaz de sustituir 
al apice del coledptilo. Went eoloed bloques de agar sobre co- 
ledprilos decapitados que se mantuvieron en la oscuridad. Un 
bloque centrado en la pane superior del coledptilo produjo el 
erecimiemo recto hacia arriba del tallo. Sin embargo, si el bloque 
se colocaba fuera del centre, el coledptilo comenzaba a mclinar- 
se, alejandose del lado del bloque de agar, como si estuviere ere- 
ciendo hacia la luz. Went Ilego a la conclusion de que el bloque 
de agar contema un compuesto quimico producido en el apice 
del coledptilo, que este compuesto quimico estimulaba el creci- 
miento cuando descendia y que el coledptilo se curvaba hacia la 
luz porque tenia una mayor concentracion de la sustancia quimi¬ 
ca promotora del erecimiemo en la cara oscura del coledptilo. Pa¬ 
ra este mensajero quimico u hormona, Went eligid el nombre de 
auxina (del griego auxdn, aumentar). Mas tarde, la auxina fue 
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Figura 39-6 


c.La distribucion asimetrica de un com- 
puesto quimico promotor del desarrotlo determina que 
un coleoptilo crezca hacia la luz? 

EXPERIMENT© . 


En 1926 h el experiment© de Frits Went identifi¬ 
ed que un compuesto quimico promotor del credmiento hace que 
el coleoptilo crezca hacia la luz. Puso colebptilos en la oscuridad y 
eliminb sus apices, colocando algunos de los apices en bloques de 
agar, que predijo que absorbenan el compuesto quimico. En un co¬ 
leoptilo de control instalb un bloque que careda del compuesto 
quimico. En los otros colocb bloques que contenfan el compuesto 
quimico, centrado en la parte superior del colebptilo para que se 
distribuya de un modo uniforme, o bien de manera asimetrica para 
aumentar la concentration en una cara. 


RESULTADOS 


El coleoptilo crecib de forma recta cuando el 
compuesto quimico estaba distribuido de un modo uniforme. 
Cuando no estaba distribuido uniformemente, el coleoptilo se cur- 
v6 hacia fuera desde la cara que tenia el bloque, comb si estuviera 
creciendo hacia la luz, aunque estaba situado en la oscuridad. 



El control 
(bloque de 
agar que 
carece del 
compuesto 
quimico) no 
tiene efecto 


Apice seccionado y colocado 
en un bloque de agar 

El compuesto quimico 
promotor del credmiento 
se difunde en ef 
bloque de agar 


El bloque de agar con el 
compuesto quimico 
estimula el credmiento 

Los bloques 
descentrados producen 
una cun/atura 


Control 



CONCLUSION 


Went conduyb que el colebptib se curvaba 
hacia la luz porque su cara oscura tiene una mayor concentracibn 
del compuesto quimico promotor del credmiento, ai que denomi- 
nb auxina. 


purificada por Kenneth Thimann en el Institute de Tecnologia de 
California y se demostrb que su estructura era la del acido indo- 
lacerico (A1A). 

La hipotesls clasica sobre las causas del credmiento hacia la 
luz de los coleopLiios de las grarmneas, basada en el trabajo de 
los Darwin y Went, es que la distribucion asimetrica de la auxi¬ 
na desplazandose hacia abajo desde et apice del colebpLilo hace 
que las celulas de la cara oscura se alarguen mas rapido que las 
celulas de la cara mas lluniinada, Sin embargo, los esmdios del 


fototropismo de organos diferentes a los colebptilos de las grami- 
neas no conftrman demasiado esta idea. Por ejemplo, no hay evi¬ 
dences de que la iluminaribn desde una de las caras provoque 
una distribucion asimetrica de la auxina en el tallo de los giraso- 
les, rabanos y otras eudicotiledbneas. Existe, por el contrario, 
una distribucion asimetrica de ciertas sustancias que pueden ac- 
tuar como inhibidore^ del credmiento, con mayor concentracibn 
de estas sustancias en la cara iluminada del tallo. Los primeros 
esmdios sobre fototropismo proporcionaron la base de la poste¬ 
rior investigacion de las hormonas vegetales, 

Estudio de las hormonas vegetales 

En el cuadro 39-1 se presentan las principales clases de hor¬ 
monas vegetales; auxina, citocininas, giberelinas, brasinoesteroi- 
des, &eido abscisico y etileno. Es probable que muchas molecu- 
las que actban en defensa de las plantas contra los agentes patb- 
genos tambi£n sean hormonas (estas moleculas se describiran en 
otro apartado de este capitulo). Las hormonas son molbcutas re- 
lativamente pequeftas. Su transporte de c£lula a celula, con fre- 
cueneia, implica el paso a travbs de paredes celulares que impi- 
den el movimiemo de las moleculas m&$ grandes. 

Por lo general, las hormonas controlan el credmiento y el de- 
sarrollo, afectando a la divisibn, el alargamiento y la diferencia- 
cibn de las celulas. Algunas hormonas tambibn son mediadoras 
de las respuestas fisiolbgicas a corto plazo de las plantas a los es- 
timulos ambien tales, Cada hormona tiene multiples efectos, de- 
pendiendo de su sitio de accion, su concentracibn y del estado 
de desarrollo de la planta. 

Las hormonas vegetales se producen en concentraciones muy 
bajas, pero una cantidad minima de hormona puede tener un pro- 
fundo efecto en el credmiento y desarrollo de un brgano de la 
planta. Esto implica que la serial hormonal deha ser amplificada de 
alguna manera. Una hormona puede actuar alferando la expresibn 
de ciertos genes, afectando la attividad de enzimas existentes o 
modificando las propiedades de las membranas. Cualquiera de es¬ 
tas acciones podria reorganizar el metabolismo y el desarrollo de 
una celula que responde a un pequeno numero de moleculas de 
hormona. Las vias de Lransduccibn de senates amplifican la serial 
hormonal y la conectan con una respuesta celular especffica. 

La respuesta a una hormona, por lo general, no depende tan- 
to de la cantidad de hormona como de su concentracion relativa 
en comparacibn con otras hormonas. El equiiibrio, mas que las 
hormonas de individuates, es lo que permite controlar el cred¬ 
miento y el desarrollo. Estas tnteracciones se comprobaran en la 
siguiente description de la funcibn hormonal. 

Auxina 

El termino auxina se uttliza para cualquier sustancia qulmica 
que promueva el alargamiento de los coleoptilos, aunque las au- 
xinas, en realidad, tienen multiples funciones en las plantas con 
[lores. La auxina natural que esta presente en las plantas, es el 
acido indolacetico, o ALA, pero muchos otros compuestos, inclu- 
so algunos sinttiicos, tienen actividad de auxinas. Sin embargo, 
a lo largo de este capitulo, el termino auxina se utiliza de mane¬ 
ra espedfica para referirse al A1A, Aunque el AIA fue la primera 
hormona vegetal que se descubrio, queda mucho por aprender 
acerca de la transduccibn de la serial de la auxina y la regulacibn 
de la biosintesis de auxina. 

La velocidad a la cual la auxina es transportada por el tallo ha¬ 
cia abajo desde el apice del brote es casi de 10 mm/hora, una ve¬ 
locidad mucho mas rapida que la de la difusibn, aunque es infe- 
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| Cuadro 39-1. 

Panorama general de las hormonas vegetales 

Hormona 

Donde se produce o se encuentra en las 
plantas 

Funciones principales 

Auxina (AIA) 

Embribn de la semilla, meristemas de yemas apicales, ho¬ 
jas jbvenes 

Estimula el alargamiento del tallo (solo a baja concentra- 
cionb el crecimiento de la raiz, ia diferenriaciOn celular y la 
ramilicaciOn; reguia el desarrollo del fruto; fadlita la do mi- 
nancia apical; actua en el fototropismo y gravitropismo; pro¬ 
mueve la difereridacldn del xilema; retrasa la abscisibn de la 
hoja. 

CUorirrinas 

Sintetlzada en las raices y transportada a oiros brganos 

Afecta el crecimiento y a la diferertciacibn de la ralz; estimula 

Ea division y el credmiento de la celula; estimula la germina¬ 
tion; retrasa la senescencia. 

Gibe rel Inas 

Meristemas de las yemas apicales y raices, hojas jovenes, 
embriones 

Promueve la germination de la semilla y de la yema, la elon¬ 
gation del tallo y el crecimiento de la hoja; estimula la flora- 
cibn y el desarrollo del fruto; afecta el crecimiento y la dife- 
rendacibn de la ralz. 

Brasinoesteroides 

Semillas, frutos, brotes, hojas y yemas florales 

Inhibe el crecimiento de la raiz; retrasa la abscisibn de las 
hojas; promueve la diferenciacibn del xilema 

Acido abscisico 

Hojas, tallos, raices, frutos verdes 

Inhibe el crecimiento; cierra los estomas durante el estrfis 
por falta de agua; promueve la dormancia de la semilla. 

Etileno 

Tejidos del fruto en maduradbn, nodos de los tallos, hojas 
y flores envejecidas 

Promueve la mad u rad bn del fruto, se opone a algunos efec- 
tos de la auxina; promueve o inhibe el crecimiento y desa¬ 
rrollo de las raices, hojas y flores, dependiendo de las espe- 
cies. 


rior a la de la translocation en el Roema. Parece que la auxina se 
transport a de mode directo a traves del tejido parenquimatoso, 
de una celula a la on a. Se desplaza solo desde el a pice o extremo 
del brote hacia la basely no en la direction inversa, Este trans- 
porte unidirectional de la auxina se denomina transpane polar 
El transpone polar no tiene nada que ver con la gravedad; se ha 
demostrado experimentalmente que la auxina viaja hacia arriba 
cuando el tallo o segmento de coleoptilo se coloca con la cara su¬ 
perior hacia abajo. La polaridad del desplazamiento de la auxina 
se atribuye a la distribution polar de la proteina de transpone de 
la auxina en las celulas. Concentrados en el extremo basal de una 
celula, los transponadores de auxina desplazan a la hormona ha- 
da afuera de la celula. La auxina entonces penetra en la celula ve- 
cina por su extrenTo apical (fig. 39-7). 

El papd de la auxina en el alargamiento celular. Aunque la 
auxina afecta a varies aspectos del desarrollo de la plants, una de 
sus funciones principales es estimular el alargamiento de las cb- 
lulas dentro de los brotes jovenes en desarrollo, El meristema 
apical de un brote es el sitio principal de sintesis de auxina. Co- 
mo la auxina se desplaza desde el apice del brote hacia abajo a la 
region donde se produce el alargamiento celular (vease fig. 35- 
15), la hormona estimula el crecimiento de las celulas, probable- 
mente, al unirse a un receptor en la membrana plasmatica. La au¬ 
xina estimula el crecimiento solo por encima de un intervalo de 
concentraribn, desde mas o menus 1CH hasta 1CH M. A concen- 
traciones superiores, la auxina puede inhibir el alargamiento ce¬ 
lular, posiblemetue, al inducir la produccibn de etileno, una hor¬ 
mona que, por lo general, inhibe el alargamiento. Volveremos a 
esta interaction hormonal cuando hablemos del etileno. 

De acuerdo con un modelo denominado hipotesis del creci¬ 
miento acido, las bombas de protones desempenan un papel im¬ 


portance en la respuesta de crecimiento de Las celulas ante la au¬ 
xina, En la region de alargamiento de un brote, la auxina estimu¬ 
la las bombas de protones de la membrana plasmatica, Este bom- 
beo de H + aumenta el voltaje a traves de la membrana (potential 
de membrana) y disminuye el pi 1 en la pared celular en unos mi¬ 
nutes (fig. 39-8). La acidification de la pared activa enzimas de- 
nominadas expansinas que rompen las unlones cruzadas (puen- 
Les de hidrogeno) entre las microfibrillas de celulosa y de otros 
constituyentes de la pared celular, desarmando la trama de la pa¬ 
red (las expansinas pueden inclusive debilitar la integridad del 
papel de filtro constituido por celulosa pura). El aumento del po- 
tencial de membrana fadlita el ingreso de iones dentro de la ce¬ 
lula, io que ocasiona una captacibn osmotica de agua y un au- 
memo de la turgencia* El aumento de la turgencia y de la plasti- 
cidad de la pared celular posibilita que ia celula se alargue. 

La auxina tambien altera rapidamente ta expresion de los ge¬ 
nes, ocasionando que las celulas en la region del alargamiento 
produzcan nuevas proteinas en pocos minutes, Algunas de estas 
proteinas son factores de transcription de vida cona que repri- 
men o activan k expresion de otros genes. Para lograr un creci¬ 
miento sostenido despues de este esfuerzo initial, las celulas de- 
ben fabricar mas material para la pared y el dtopiasma. La auxi¬ 
na tambien estimula esta respuesta de crecimiento prolongado. 

Formation de raices laterales y adventicia. La auxina se co¬ 
me rcializa para la propagation vegetativa de las plantas median- 
te esquejes o estacas Tratar una hoja o tallo desprendidos con un 
pelvo de enraizamiemo que contenga auxina, con frecuencia, 
ocasiona la formacibn de raices adventicias cerca de la superficie 
del esqueje. La auxina tambien pamripa en la ramificacion de las 
raices. Los investigadores han descubierto que un mutante de 
Arabidopsts que presenta una proliferacibn extrema de las raices 
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Fig Lira 39-7 

iQue origins el movimiento polar de la 
auxina desde el extremo del brote hasta fa base? 

EXPERIMENT'D I 


Para investigar cbmo se transporta la auxina 
en una sola direccidn, tos investigadores disenaron un experimento 
para tdentifiear la localizacidn de la proteina transportadora de au¬ 
xina. Utilizaron una molecule amarillo-verdosa fluorescente para 
marcar I os anticuerpos que se unen con la proteina transportadora 
de auxina. Aplicaron los anticuerpos a tallos de Arabidopsis seccio- 
nados longitudinalmente. 


100 pm 

Epidermis 
Corteza 
Floema 
Xilema 
Medula 



i mmm 


La microfotogratia de la derecha demuestra 


que la proteina transportadora de auxina no se encuentra en todos 
los tejidos del tallo, si no solo en el par£nquima del xilema. En la 
microfotografla de la derecha, una ampliation mayor revela que la 
proteina transportadora de auxina se localsza sobre todo, en el po¬ 
lo basal de las celulas. 


Los resultados sostienen la hipbtesis de que la 
ooncentraddn de la proteina transportadora de auxina en los polos 
basales de las celulas es la responsable del transporte polar de la 
auxina. 


J 


lateraies tiene una concemracidn de auxina 17 veces superior a 
lo normal. 

Auxinas como herbicidas. Una cantidad de auxinas sinteticas, 
como el £cido 2,4-diclorofenoxiac^tico (2,4- t D), se utilizan fre- 
cuentemente como herbicidas. Las monocotiledorteas, como el 
mafz y las grammeas pueden inactivar de un modo rapido a estas 
auxinas sint£ticas. Sin embargo, las eudicoiiledoneas no pueden 
hacerlo y, por esa razdn, mueren per sobredosis hormonal. Ro- 
dando los campos de cereales con 2,4-D se eliminan las maiezas 
de plantas eudicotiledoneas como los diemes de leon, 

Otros efectos de la auxina, Ademas de estirmilar el alargamien- 
to celular para el creeimiento primario, la auxina influye en el 
crecimiento seeundario. Produce la division celular en el cam¬ 
bium vascular e influye en la diferenciacion del xilema secunda¬ 
rio (veanse figs. 35-18 y 35-19). 

Las semillas en desarrollo sintetizan auxina, que promueve el 
crecimiento de los frutos de las plantas, En condiciones de inver- 
nadero, el conjunto de semillas es casi siempre feajo, por la au- 
sencia de insecios polinizadores; esta es la raz6n del escaso desa¬ 
rrollo de los frutos del tomate, Las auxinas sinteticas rociadas so¬ 
bre tomates que crecen en un invernadero permiten el desarrollo 
de los frutos sin necesidad de polinizacion. Esto hace posible el 
crecimiento de tomates sin semillas sustituyendo la auxina sinte- 
tizada por las semillas en desarrollo por la auxina sintetiea. 


Citocininos 

Los imentos, mediante ensayo y error, para encontrar aditivos 
quimicos que puedan faciliiar el crecimiento y desarrollo de celu¬ 
las vegetales en cultivos de tejidos llevd al descubrimiemo de las 
citocininas. En la decada de 1940Johannes van Overbeek, traba- 
jando en el Cold Spring Harbor Laboratory de Nueva York, obser- 
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© La pared 
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© Las expansinas, con forma de cuha, aettvadas por el pH bajo, 
separan las microfibril las de ceiulosa de los enlaces cruzados 
con los polisacaridos. Los polisacaridos expuestoS ahora son 
mas accesibles a las enzimas de la pared celular. 


< Fig. 39-B. Alargamlen¬ 
to celular en respuesta a 
fa auxina: la hipotesis del 
crecimiento acido. 


PARED CELULAR 


© La ruptura 
enzimatica del enlace 
cruzado de 
fos polisacaridos 
permits el deslizamiento 
de las mkroffbrillas. 
Aumenta la 
extensibilidad 
de la pared 
celular. La 
turgencia hace 
expand! rse 
a la celula. 


Nudeo 


Membrana 

dtoplasnn£tica 


Pared 


celular 


Membrana dtoplasm^trca 


w 

Citoplasma 
Yacuola 


CITOPLASMA 


© Con la ceiulosa mas fa xa, 
la celula puede atargarse. 
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v6 que podia estimular el crecimiento de embriones vegetates agre- 
gando leche de coco, el endospermio liquido de una semilla gigan- 
le de coco, a su medio de cultivo. Una d£cada mas tarde, Folke 
Skoog y Carlos 0. Miller, de la University of Wisconsin-Madison, 
indujeron la division de cdulas de tabaco culiivadas agregando 
muestras degradadas de DNA. Los ingredientes actives de arrtbos 
aditivos experimentales resultaron ser formas modifies das de ade- 
nina, uno de los componentes de los acidos nudeicos, Estos regu- 
ladores del crecimiento se denominaron citocininas porque esti- 
mulan la citocinesis o divisidti celular. Entre la variedad de citoci- 
ninas que se producen de modo natural en las plantas, la mas fre- 
cueme es la zeatina, denominada asi porque se descubrio en el 
maiz (Zea mays). Antique todavia queda mueho por aprender so- 
bre de la sfmesis y la via de transduccidn de senales de las citoci¬ 
ninas, algunos de sus prmcipales efectos en la fisiologia y desarro- 
llo de las plantas estan bien documentados. 

Control de la divisibn y diferenciacion celular. Las citocininas 
se producer! en tejidos de crecimiento activo, en particular, en las 
raices, embriones y frutos. Las citocininas producidas en la raiz 
alcarrzan sus tejidos diana ascendiendo por la savia del xilema de 
la planta. Actuando en conjunto con la auxina, las citocininas es- 
timulan 3a division celular e influyen en la via de la diferencia- 
cion, Los efectos de las citocininas en un cultivo de tejido pro- 
porcionan claves sobre c6mo este tipo de hormonas puede fun- 
cionar en una planta Intacta. Cuando un fragmento de tejido pa- 
renquimatoso de un tallo se cultiva en ausencia de citocininas, 
las cdulas crecen alcanzando un gran tamano, pero no se divi- 
den. Pero si se agregan citocininas junto con auxina, la cdulas se 
dividen. Las citocininas solas no producen ningtin efecto. La re- 
kci6n entre las citocininas y la auxina controla la diferenciacion 
celular. Cuando las concentradones de 
ambas hormonas se encuentran a niveles 
apropiados, la masa de cdulas contintia 
creciendo, pero se conserva un acumulo 
de celulas indiferendadas denominado ca- 
llo (vease fig. 38-12). Si se aumeman los 
niveles de citocininas, las yemas del brote 
se desarrollan a panic del callo. Si se au- 
mentan los niveles de auxina, se forman 
las raices. 

Control de la dominancia apical. Las ci- 
tocminas, la auxina y otros factores inte- 
raettian en el control de la dominancia 
apical, la capacidad de la yema terminal 
de inhibir el desarrollo de las yemas axila- 
res (fig. 39-9a). Basra hace muy poco, la 
hiptiLesis mas aceptada para explicar la re- 
gulacirin hormonal de la dominancia api¬ 
cal -la hipdtesis de inhibicion directa- 
proponia que la auxina y la citocinina ac- 
tuaban como antagonistas en la regulacibn 
del crecimiento de la yema axilar. De 
acuerdo con este punto de vista, la auxina 
transportada hacia abajo desde la yema 
terminal del brote inhibe de forma directa 
el crecimiento de las yemas axilares, ha¬ 
de ndo que el brote se alargue a expensas 
de una ramifkacion lateral. Al mismo 
tiempo, las citocininas que entran al brote 
desde las raices contrarrestan la accion de 
la auxina, estimulando el comienzo del 


crecimiento de las yemas axilares. Por lo tamo, la relacion entre 
la auxina y la citocinina es un factor critico en el control de la in¬ 
hibicion de la yema axilar Muchas observaciones estan de acuer¬ 
do con la hipotesis de la inhibicidn directa. Si la yema terminal, 
la fuente primaria de auxina, se elimina, la inhibicion de los bro- 
tes axilares se elimina y la planta toma un aspecto de arbusto 
(fig. 39-9b) La aplicacion de auxina a la superficie de corte del 
brote decapitado nuevamente inhibe el crecimiento de las yemas 
laterales. Los mutames con una sobreprcduccidn de citocininas 
o las plantas tratadas con citocininas lambten tienden a ser mas 
tupidas de lo normal. Una prediccion de la hipdtesis de inhihi- 
cion directa, que no se confirmo experimentalemente, es que la 
decapitacion, al eliminar la fuente primaria de auxina, deberfa 
disminuir los niveles de auxina de las yemas axilares. Sin embar¬ 
go, los estudios bioquimicos han revelado lo opuesto: la auxina 
precisamente aumenta en las yemas axilares de las plantas deca- 
pitadas. For lo tanto, la hipdtesis de la inhibicion directa no ex¬ 
plica todos los hallazgos expenmentales. Es probable que los bio¬ 
logos vegetales no hayan descubierto todas las piezas de este 
rompecabezas, 

Efectos andenvejecimiento, Las citocininas retrasan el enveje- 
dmiento de algunos drganos de las plantas, inhibiendo la degra- 
dacidn proteica, estimulando la smtesis de RNA y de proteinas, y 
movilizando los nutrientes desde los tejidos circundantes. Si las 
hojas eliminadas de una planta se sumergen por un instants en 
una solution de citocininas, permanecen verdes tn&s tiempo. Las 
citocininas tambkn retrasan el deterioro de las hojas en las plan¬ 
tas intactas. A causa de este efecto amienvejecimiento, los Qoris- 
tas udlizan aerosoles con citocininas para conservar frescas las 
flores cortadas. 



(a) Plant a Intacta (b) Planta a la que se elimino la yema apical 


A Fig, 39-9, Dominancia apical, (a) La auxina desde la yema apical inhibe el crecimiento de las 
yemas axilares. Esto favorece el alargamiento del eje principal del brote. Las citocininas, que son 
transportadas hacia arriba desde las raices, se oponen a la auxina, estimulando el crecimiento de las 
yemas axilares. Esto explica por que, en muchas plantas, las yemas axilares cerca del extremo del 
brote tienen menos probabilidad de crecer que las que est^n prdximas a las raices. (b) La elimina- 
cibn de la yema apical de la misma planta permfte el crecimiento de las ramas laterales. 
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Giberelinas 

Race un sigio, los granjeros en Asia observaron que ciertas 
pMntulas de arroz crecfan en sus arrozales tan altas, largas y deb 
gadas que se quebraban y caian antes de que pudieran madurar 
y florecer. En 1926, Ewiti Kurosawa, un patdlogo vegetal japo- 
nes, descubrio que un bongo del genero Gibbcrdla causaba la en- 
fermedad “Bakanae" (semillas bobas o plamas tontas), En la de- 
cada de 1930, los cienn'ficos japoneses deierminaron que el hon- 
go producia hiperalargamiento de los tallos de arroz por la secre- 
cion de un compuesto quimico que se llamo giberelina. En la 
decada de 1950, los investigadores descubrieron que las plantas 
tambien producen giberellnas. A finales de los anos cincuenta, 
los cientificos identificaron rmls de 100 giberellnas diferentes que 
se producen de manera natural en las plantas, aunque en cada es- 
pecie vegetal se desarrolla un ntimero mucho mas pequerio. Pa- 
rece que las plamulas del quebradizo “arroz tonio* poseen una 
sobredosis de las giberelinas que normalmente estan presentes en 
las plantas en menores concentraciones* Las giberelinas tienen 
una varied ad de efectos, como el alargamiento del tallo, el creci- 
miento del fruto y la germinacion de la semilla. 

Alargamiento del tallo. Las ralces y hojas jovenes son los si- 
tios principals de produccion de giberelinas. Las giberelinas 
estimulan tanto el crecimiento de las hojas como el de los ta¬ 
llos, pero tienen poca accidn sobre el crecimiento de la raiz. En 
los tallos, las giberelinas estimulan el alargamiento celular v la 
division. Como la auxina, las giberelinas ocasionan la disolu- 
cion de la pared celular, pero no por un tnecanismo de acidi- 
ficacibn. Una hipotesis propone que las giberelinas estimulan 
enzimas disolventes de la pared celular que facilitan la entrada 
de las expansinas dentro de la pared celular. Por lo tamo, en 
un tallo en crecimiento, la auxina, que acidifica la pared celu¬ 
lar y activa a las expansinas, y las giberelinas, que facilitan la 
entrada de las expansinas, actuan en conjumo para promover 
el alargamiento celular. 

Los efectos de las giberelinas para facilitar el alargamiento del 
tallo son evidentes cuando ciertas variedades de plantas enanas 
(mutantes) se tratan con estas hormonas vegetales. Por ejemplo, 
algunas plantas deguisantes enanas (indnida la variedad que es- 
tudio Mendel, vease capttulo 14) crecen hasta su altura normal si 
se tratan con giberelinas. Si se apltcan las giberelinas a plamas de 
tamano normal, con frecuencia, no hay ninguna respuesta. Se su- 
pone que estas plamas ya estan produciendo una dosis optima de 
la hormona. 

El ejemplo mas impactante de alargamiento del tallo inducido 
por giberelinas es el crecimiento rapido del pedunculo de la flor. 
En su estado vegetative, algunas plantas, como el repollo, se de- 
sarrollan en forma de roseta, cerca del suelo, con internodos muy 
cortos, Cuando la planta cambia al crecimiento reproductive, 
una oteada de giberelinas induce a ios internodos a alargarse con 
rapidez, elevando las yeraas florales que se desarrollan en los ex¬ 
tremes de los tallos. 

Crecimiento del fruto, En muchas plantas, tanto la auxina co¬ 
mo las giberelinas deben estar presentes para la formation del 
fruto. La aplicacibn comercial mas importance de las giberelinas 
es el rociado de las uvas Thompson sin semillas (fig. 39-10). La 
hormona hace que las uvas individuates crezcan hasta un mayor 
tamano, un rasgo muy apreciado por el consumidor. El rociado 
con giberelinas tambien produce que los internodos del radmo 
de uvas se alarguen, proporcionando un espacio mayor para ca¬ 
da una de las uvas. Este auraento de espacio, ai aumemar la cir- 


culacibn de aire entre las uvas, hace tambien mas dificil la infec¬ 
tion de las frutas por levaduras y otros microorganism os. 

Germinacion, Ei embrkm de una semilla es una fuente rica de 
giberelinas. Despu£s de la imbibitibn de agua, la liberation de gi¬ 
berelinas del embriort seriate a las semillas la interruption de la 
dormancia y la germinacion. Algunas semillas que requieren 
condiciones ambiemales especiales para germinar, como la expo¬ 
sition a la luz o temperaturas frias, interrumpen la dormancia si 
se tratan con giberelinas. Las giberelinas contribuyen al creci¬ 
miento de las plantulas de los cereales, al estimular la sintesis de 
enzimas digestivas como la a-amilasa que moviliza los nutrien- 
tes almacenados (fig. 39-11). 

B ras inoes tcroides 

Los brasinoesteroides son esteroides quimicamente simikres 
al colesterol y a las hormonas sexuales de los animates. Promue- 
ven el alargamiento y la division en segmentos de tallos y semi¬ 
llas a concentraciones tan bajas como IQ -13 M. Tambien retrasan 
la abscision de las hojas y promueven la difereneiacibn del xile- 
ma. Estos efectos son cualitativamente tan similares a los de la 
auxina que los fisiologos vegetales tardaron varios anos en deter* 
minar que los brasmosteroides no eran un tipo de auxinas. 

Las evidencias de la biologia molecular establecieron que los 
brasinoesteroides son hormonas vegetales. Joanne Chory y sus 
colegas del institute Salk en San Diego se interesaron en un mu- 
tante de Arabtd&psis que tenia caracteristicas morfolbgicas simila¬ 
res a las plantas que crecen en la luz, aunque estos mutantes se 
desarrollan en la oscuridad. Descubrieron que la mutation afec- 
ta a un gen que, por lo general, codifica a una enzima similar a 
otra que participa en la sintesis de esteroides en los mamiferos. 
Tambien demostraron que estas plantas mutantes podian volver 
a su fenotipo normal mediante la aplicacion experimental de bra¬ 
sinoesteroides. El mutante estudiado por Chory era deficiente en 
brasinoesteroides. 


Acido ahscisico 

En la decada de I960, un gmpo de investigacibn, que estu- 
diaba las modificaciones quimieas que preceden a la dormancia 



A Fig. 39-10* Efecto del tratamiento con giberelina en las uvas 
Thompson sin semillas. El racimo de uvas de la izquierda es un con¬ 
trol sin tratamiento. El radmo de la derecha credo de una vid rociada 
con giberelina durante el desarrollo de las frutas. 
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de la yema y a la abscision de las hojas en los arboles deciduos, 
y Giro equipo que investigaba las modificaciones quimicas que 
preceden a h abscisibn de los frutos de algodbn, aislaron el mis- 
mo compuesto, el acido abscisico. irbnicamente ya no se pien- 
sa que el acido absdsico desempene un papel importante en la 
dormancia de la yema ni en la abscisibn de las hojas, pero es muy 
importance en otras funciones. A diferencia de las hormonas es- 
dmulantes del crecimiemo que hemos esmdiado hasta ahora 
—auxina, citocininas, giberelinas y brasinoesteroides- retrasa el 
acido abscisico retvasa el crecimiemo. Con frectiencia, el acido 
abscisico antagoniza la accion de las hormonas de crecimiemo, y 
es la relacion del acido abscisico con una o varias hormonas de 
crecimiemo la que detemiina el resultado fisiologico final. Con- 
sideraremos ahora dos de los rnuchos efectos del acido abscisico: 
la dormancia de la semilla y la tolerancia a la sequia. 

Dormancia de la semilla. La dormancia o estado latente de la 
semilla tiene un gran valor para la supervivencia porque asegura 
que la semilla germinal solo cuando haya condiciones optimas 
de luz, temperatura y hutnedad (vease el capftulo 38), ^Que im- 
pide a una semilla dispersada en otofio germinar de inmediato, 
solo para morirse cuando Hegue el inviemo? ^Que mecanismos 
aseguran que dicha semilla germinara en la primavera? ^Que im¬ 
pede a las semillas la germinaeibn en el interior oscuro y hume- 
do del fruio? La respuesta a todas estas preguntas es el acido abs¬ 
dsico, Los niveles de acido abscisico pueden aumentar 100 ve- 
ces durante la maduradon de la semilla. Los niveles elevados de 
acido abscisico en las semillas en fase de maduracibn inhiben la 
gerniinacion e inducen la produccibn de proteinas especiales que 
comribuyen a que las semillas resistan la deshidratadon extrema 
que acompana a la maduradon. 

Muchos tipos de semillas en dormancia germinan cuando el 
£cido absdsico se elimina o inactiva de alguna manera. Las semi¬ 
llas de eiertas plantas del desierto solo iniermmpen la dorm an - 
da cuando las fuertes ljuvias lavan el &cido abscisico de la semi- 


lia. Otras semillas requieren luz o una exposicibn pralongada al 
frio para desencadenar la inactivacibn del acido absicico. Con 
frecuencia, la relacibn entre el acido absdsico y las giberelinas 
determina si la semilla permanece en estado de dormancia o ger- 
mina, y la adicion de acido abscisico a las semillas que est£n lis- 
tas para germinar las devuelve al estado de dormancia. Un maiz 
mutante tiene granos que germinan mientras se encuentran toda- 
via en la mazorca, porque carece de un factor de transcripdbn 
funciona! requerido para que el acido abscisico induzca la expre- 
sibn de cieitos genes (fig* 39-12). 

Tolerancia a la sequia, El acido absdsico es la principal serial in¬ 
terna que permile a las plantas resistir la sequia. Cuando una 
plama comienza a marchitarse, el acido abscisico se acumula en 
las hojas y origina una rapida odusibn de los estomas, reducien- 
do la Lranspi radon e impidiendo que haya mayor perdida de 
agua. El acido abscisico, mediante sus efectos en segundos men- 
sajeros como el calcic, ocasiona un aumento en la abertura de los 
canales de potasio dirigidos hacia el exterior de la membrana 
plasmatica de las celulas guardianas, lo que conduce a una p£r- 
dida masiva de potasio por medio de ellos. La consiguiente per¬ 
dida de agua por osmosis produce una reduedbn en la turgencia 
de las celulas guardianas y una disminucibn de la abertura de los 
estomas (vease fig, 36-15). En algunos casos, la disminucibn de 
agua puede provocar estres en el sistema de raices mas que en los 
brotes T y el acido abscisico transportado desde las raices hacia las 
hojas puede funcionar como un "sistema precoz de alarma”. En 
muchos casos, los mutantes propensos a marchitarse tienen defi- 
ciencias en la produccion de acido abscisico. 

Etileno 

Durante el siglo xix, cuando se usaba el gas de carbon para 
iluminar las calles, la salida de gas de los eonductos hacia que las 
hojas de los arboles de las cercamas cayeran antes de tiempo. En 
1901, e! eientifico ruso Dimitry Neljubow 
demostrb que el gas etileno era el factor 
aetivo en el "gas de tluminacibnL Sin em¬ 
bargo, la idea de que el etileno es una hor- 
mona vegetal solo fue aceptada con am- 
plitud cuando la 11 egad a de la cromatogra- 
fia de gases simplified $u medic ion. 

Las plantas producen etileno en res- 
puesLa a diferentes tipos de estres, como 
sequia, inundadon, presibn mecanica, le- 
siones e infeccibn. Tambten se produce 
etileno durante la maduradon del fruto y 
la muerte celular programada, y en res¬ 
puesta a alias concemraciones de aplica- 
ciones extemas de auxina. Sin embargo, 
muchos efectos que son atribuidos a la 
auxina, como !a inhihieibn del alarga- 
miento de las raices, pueden deberse a la 
produccion de etileno inducida por la au¬ 
xina. Nos concentraremos en cuatro de 
los muchos efectos del etileno: la respues¬ 
ta al estres mecanico, la muerte celular 
programada, la abscisibn de las hojas y la 
maduracibn del fruto. 

La respuesta triple al estres mecanico. 
Imagine una pl&ntula de guisante empu- 
jando hacia arriba a traves del suelo, o en- 


0 Despues de que la ‘ 
semilla se embebe en 
agua* el embribn 
libera giberelina (GA) 
como una serial para la 
aleyrona* la capa 
defgada mas externa 
del endospermio. 


© La aleurona responde 
slntetizando y secretando 
enztmas digestivas que 
hidroltzan los nutrientes en el 
endospermo. Un ejempfo es ta 
a-amilasa que hidroliza al 
almidbn (una enztma similar 
en nuestra saliva contribuye a 
digerir el pan y otros 
alimentos con almidon). 


© Los hidratos de carbono y 
otros nutriehtes absorbrdos 
del endospermo mediante el 
escutelo {c6tiledbn}* se 
consumen durante ef „ 
crecimiento del embribn^ 
para formar una plantula. 



v Escutelo 
(cotiledbn) 


A Fig, 39-11. Las giberelinas movllizan nutrientes durante (a germinacion de las semillas. 
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A Fig. 39-12. Germinaddn precoz de las semillas del matz mu- 

tan te. El 3cido abscfsico induce la dormantia de las semillas. Cuando su 
acci6n esta bloqueada -en este caso, por una mutaddn que afecta a un 
factor de transcription regulado por el 3rido abscfsico- se produce la 
germinaddn precoz. 


res de k sLntcsis de etileno (fig. 39-14b)* Hn este caso, la trans- 
duccidn de la serial del etileno esta siempre actlva (‘'encendida'’), 
aunque no haya etileno preseme. La figura 39-15 resume las 
respuestas de los mutantes dn, eto y ctr al etileno y a los inhibi- 
dores de la suite sis de etileno 

Los genes afectados en los mutantes ctr dejan de codificar una 
proteincinasa, El hecho de que esta mutacidn active k respuesta 
al etileno sugiere que el producto normal de la cinasa del alelo de 
tipo silvestre es un regukdor ncgativo de la Lransduceion de La se¬ 
rial de etileno, Una hipotesis de como funciona la via en Las plan¬ 
tas de tipo silvestre es la siguieme: la union de la hormona etile- 
no al receptor de etileno produce la Lnactivaeion de la cinasa; y 
la inactivacion de este regukdor negative permite la sfntesis de 
las protelnas requeridas para la respuesta triple. 

Apoptosis: la muerte celular programada, Considere la eal- 
da de una hoja en otorio o la muerte de una planta anual despues 
de Oorecer. O piense en k etapa final en la diferenciacion de un 
componeme vascular, cuando se destruyen sus contenidos vivos, 
dejando como resufiado un tubo hueco. Estos acontecimientos 
conllevan la muerte programada de ciertas c£lulas u organos, o 
de La planta en su totalidad. Las celulas, los drganos y las plantas 
programados geneticamente para morir en un m omen to deter- 
minado no se detienen solo la maqumaria celular y se espera la 


contrandose con una piedra, A medida que choca contra el obs- 
kculo, el esires en sus delicados extremes induce la produccion 
de etileno por la plantuk, La hormona entonces provoca una ma¬ 
rt iobra de crecimiento conoctda como respuesta triple, que per¬ 
mite al brote evitar el obstaculo. Las tres partes de esta respuesta 
son el enlentecimiento del akrgamiento del tallo, el engrosa- 
niiento del tallo (que lo hace mas fuerte), y la curvatura, que ha- 
ce que el tallo comience a crecer de manera horizontal, A medi¬ 
da que el tallo continua creciendo, su extrema se inclina intermi- 
tentemente hacia arriba. Si estos movimientos continuan detec- 
tando un objeto solido en la parte superior, se genera un nuevo 
pulso de etileno y el tallo continua progresando horizontalmen- 
ie. Si, por el comrario, al ir hacia arriba, la planta no detecta un 
objeto solido, disminuye k produccion de etileno, y el tallo, fi¬ 
bre del obstaculo, vuelve a crecer de un modo nonnal hacia arri¬ 
ba. El etileno es el que induce al tallo a crecer de manera hori¬ 
zontal m£s que la obstmccidn fisica por si sola; cuando se aplica 
etileno a plantulas normales que crecen fibres de cualquier impe- 
dimerito fisico, todavla experimentan la triple respuesta (f ig, 39- 
13). 

Los estudios de los mutantes de itabidepsis con triple res¬ 
puesta anormal son un ejemplo de como los biologos idennfican 
una vta de transduccion de seriates. Los ciemificos aislaron mu¬ 
tantes insensibles al etileno (ein) que no producen la respuesta 
triple cuando se exponen al etileno (fig, 39-14a), Algunos tipos 
de mutantes ein son insensibles al etileno porque carecen de un 
receptor funcional para el etileno, Otros mutantes experimentan 
la respuesta triple aunque se encuentren fuera del sMq, en el ai- 
re, donde no hay obstaculos fisicos, Algunos mutantes de este u- 
po tienen un defecto regulators que hace que produzcan etileno 
a una velocidad 20 veces mayor de lo normal. El fenotipo de di- 
chos mutantes sobreproductores de etileno (eto) puede volver al 
upo salvaje tratando las plantulas con inhibidores de la sfntesis 
de etileno. Existen incluso otros mutantes, denominados mutan¬ 
tes con respuesta triple constitutiva (ctr) que experimentan la 
respuesta triple en el aire, pero que no responden a los inhibido- 


Figura 39-13 

^Como afecta la concentration de etite- 
no a la respuesta triple en fas plantulas? 

EXPERIMENTG 


Plantulas de guisantes en germinaddn fueron 
cobcadas en la oscuridad y expuestas a concentraciones variables 
de etileno. Su crecimiento se comparG con una pbntula de control 
no tratada con etileno. 


RESULTAOOS 


Todas las plantulas tratadas exhibieron la res¬ 
puesta triple. La respuesta fue mayor a medida que aumentd la 
concentracbn. 



Concentracidn de etileno (partes por mlllon) 


CONCLUS16N 


El etileno induce la respuesta triple en las p!3n- 
tulas de guisantes y el aumento de la concentracbn de etileno pro- 
voca una respuesta aumentada. _ J 
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muerte. Por el contrario, el comienzo de 
la muerte celular programada, denomi- 
nada apoptosis, es un momento de mu¬ 
ck actividad en la vida de una celula, 
que exige nuevas expresiones de genes 
(vease fig. 21-17). Durante la apoptosis, 
algunas enzimas reeien sintetizadas de- 
gradan muchos componentes quimicos, 
como la clorofila, el ADN> el RNA, las 
proteinas y los lipidos de la membrana. 

La planta recupera muchos de estos pro- 
ductos del catabolismo. Un aumenio 
brusco de etileno en forma de oleada es¬ 
ta asociado cast siempre con esta des- 
miction programada de cblulas, organos 
o de la planta entera. 

Abscision de la hoja, La perdida de las 
hojas cada otoho es una adaptacion que 
protege a ios arboles deciduos de la dese- 
cacibn durante el inviemo, cuando las 
raices no pueden absorber agua del sue- 
lo congelado. Ames de la catda de las ho¬ 
jas, se recuperan muchos elementos 
esenciales de las hojas moribundas y se 
almacenan en las celulas parenquimato- 
sas del tallo, Estos nutrientes vuelven a 
reciclarse para desarrollar las hojas en la primavera siguiente. El 
color de las hojas en otoho es una combination de nuevos pig- 
memos rojos fabricados en esa estacion con carotenoides amari- 
Uos y anaranjados (v£ase capitulo 10) que ya est&n presentes en 
la hoja, pero que se hacen visibles en otoho per la degradacion 
de la clorofik verde oscura. 

Cuando cae una hoja en otoho, el punto de ruptura es una ca- 
pa de abscision que se desarrolla cerca de la base del peciolo 
(fig. 39-16) Las pequenas celulas parenquimatosas de esta ca- 
pa tienen paredes muy delgadas, y no hay celulas fibrosas alrede- 
dor del tejido vascular. La capa de abscision se debilita aun mas 
cuando las enzimas hidroUzan los polisacaridos de las paredes 
celulares. For ultimo, el peso de la hoja, con la ayuda del viento, 
ocasiona la separaciOh de la capa de abscision. Incluso antes de 
que la hoja caiga, una capa de corcho forma una cicatriz protec- 
tora en el lado de la capa de abscision que corresponde a la pe- 
quena rama, impidiendo que los patogenos invadan la planta. 

Una modification del equilibrio entre el etileno y la auxina 
controls la abscision. Una hoja que envejece produce cada vez 
menos auxina, y esto hace que las celulas de la capa de abscisidn 
sean mas sensibles al etileno. Como la mflueneia del etileno en la 
capa de abscisidn predomina, las celulas producen enzimas que 
digieren la celulosa y otros componentes de las paredes celulares. 

Maduracion del fruto. Los f rut os carnosos inmaduros, que 
son agrios, duros y verdes, comribuyen a proteger a las semi- 
lias en desarrollo de los herbivores. Cuando maduran, los lot¬ 
tos contribuyen en la dispersion de las semillas, atraymdo a los 
animales que las dispersan (veanse figs. 30-8 y 30-9). Una cica¬ 
da de production de etileno en el fruto desencadena el proce- 
so de maduracion. La degradacion enzimarica de los compo¬ 
nentes de la pared celular ablanda el fruto, y la conversion de 
los almidones y icidos en hidratos de carbon o lo hace dulce. La 
production de nuevos aromas y colores contribuye a que los 
animates detecten la maduradbn de los frutos, los coman y dls- 
persen las semillas. 


Mutante eirt 


Mutante ctr 



(a) Mutante ein, Un mutante insensible al 
etileno (eh) no experimenta la respuesta 
triple en presenda de etileno. 


(b) Mutante ctr. Un mutante con respuesta 
triple constitutiva (ctr) experimenta la 
respuesta triple aun en ausenda de etileno. 


A Fig. 39-14. Respuesta triple a I etileno en mutantes de Arabidapsis. 


Control 


Agregado 
de etileno 


Inhibidor 
de la sintesis 
de etileno 



Tipo salvaje 


Insensible al etileno 
{ein) 


Sobreproductor 
de etileno (eto) 


Respuesta triple 
constitutiva (ctr) 


A Fig, 39-15. Los mutantes de la transduedon de la sehal del eti¬ 
leno pueden distinguirse por sus distintas respuestas a los trata- 
mientos experimentales. 


Durante la maduracion se produce una reaction en> cadena. El 
etileno desencadena la maduracihn y la maduracibn, a su vez, 
desencadena una mayor produccibn de etileno -uno de los raros 
ejemplos de retroalimentacion positiva en la fisiologfa (vbase fig. 
1-12). El resultado es una enorme produccibn de etileno. Como 
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d etileno es un gas, la serial para madurar se disemina incluso de 
'ruto en fruto: una manzana podrida, e/ecdvamen£e T echa a per- 
der a las demas. Si usted compra un fruto verde, tiene la posibi- 
lidad de acelerar la maduracion guardando la fruta en una bolsa 
ie papel, permitiendo que el gas etileno se acumule. En escala 
zomercial, muchos tipos de frutos maduran en enormes contene- 
dorcs de almacenamiento, en los cuales se aumeman de los nive- 
'its de etileno. En otros cases se toman medidas para retrasar la 
naduracidn que ocasiona el etileno natural. Las manzanas, por 
. cmplo, se almacenan en depositos rociados con dioxide de car- 
bono. La circulation del aire implde la a cumulation del etileno, 
y el dioxido de carbono inhibe la sintesis de nuevo etileno. A1- 
macenadas de esta manera, las manzanas recolectadas en otorlo 
pueden ser despachadas en las fruterias durante el verano si- 
guiente, 

Dada la importancia del etileno en la fisiologla de los fnuos 
zespues de la cosecha, la ingenieria genetica de las vias de trans¬ 
duction de senates del etileno tiene importantes aplicadones co- 
nerciales potentiates. Por ejemplo, los biologos moleculares, al 
modificar la via que bloquea la transcription de uno de los genes 
zecesarios para la sintesis de etileno, ban creado frutos de toma- 

m 0,5 mm 

/ * 



Tallo Peciolo 


A Fig. 39-16. Abscision de una hoja de arce. La absdsidn esta eon- 
trolada por una modEflcacidn en el balance entre el etileno y la auxina. 
La capa de absrisibn puede verse aqui como una banda vertical en la 
base del peciolo. Despu£s de que la hoja cae, una capa protectory de 
torcho se transforma en la cicatriz de la hoja que contribuye a impedir 
la invasion de la planta por los patdgenos (MO) 


te que maduran a voluntad. Estos fmtos se recolectan cuando es- 
tan verdes y no maduraran a menos que se agregue el gas etile¬ 
no. A me did a que se vayan refinando, estos procedimientos re- 
duciran el deterioro de los frutos y vegetales, un problems que, 
en la actualidad, estropea casi la mitad de la cosecha producida 
en los Estados Unidos. 

Biologia de los sistemas e interacciones 
hormonales 

Como ya hemos mencionado, las respuestas de las plamas, 
con frecuencia, impliean interacciones de varias hormonas y de 
sus vlas de transduction de senales. El estudio de las imeraccio- 
nes hormonales puede constituir un problema complejo. Por 
ejemplo, la inundation del arroz en zonas profundas con agua 
produce un aumento de 50 veces en el etileno interno y a un ra- 
pido aumento en el alargamiento del tallo, Pero el papel de! eti- 
leno en esta respuesta es una pequena parte de la historia. La irri¬ 
gation tambien provoca un aumento en la sensibilidad a la gibe- 
relina mediada por un descenso en los niveles de acido abscisi- 
co. Por lo tamo, la elongation del tallo es, en realidad, el resulta- 
do de una interaction entre estas tres hormonas y sus cadenas de 
transduccion de senales. 

Imaginese que usted es un bidlogo molecular a quien se le en- 
carga la tarea de modificar geneticamente una planta de arroz de 
aguas profundas de manera que crezca aun mas rapido cuando 
esta sumergida. ^Cuales serian las mejores dianas moleculares 
para la manipuiacibn genetica? ^Una enzima que inactive al aci¬ 
do abscisico? ^Una enzima que produzca mas giberelina? ^Un re¬ 
ceptor del etileno? Es dificil de predecir. No es un problema ais- 
lado, Todas las respuestas vegecales estudiadas en en este capitu- 
lo tienen similar complejidad. A causa de este inevitable proble¬ 
ma que impregna todo, el de las interacciones complejas, mu¬ 
chos biologos vegetates, incluso Natasha Raikhel, que entrevlsta- 
mos en las paginas 710-711, estan promoviendo un nuevo en- 
foque de la biologia vegetal basado en los sistemas, 

En el capitulo se ofrece una description general de la biolo¬ 
gia de sistemas, que in tent a descubrir y comprender las propie- 
dades biologicas que surgen de las interacciones de muchos ele- 
mentos del sistema (por ejemplo, los RNAm, proteinas, hormo¬ 
nas y metabolites), En la actualidad, los biologos pueden iden- 
tificar todos los genes de una planta mediante tecnicas genomi- 
cas, y ya ban secuenciado dos genomas vegetales: la planta de 
investigation Arahidopsis y la planta de arroz de cultivo (Oryza 
sativa). Ademas, utilizando tecnicas de micromatrices y prote6- 
mica (v£ase capitulo 20), los cientificos pueden resolver que ge¬ 
nes se activan o inactivan durante el desarrollo o en respuesta a 
un cambio ambiental. Sin embargo, la identification de todos 
los genes y proteinas (elementos del sistema) de un organismo 
es similar a la relation de todas las partes constitutivas de un 
avion. Aunque una lista de ese tipo proporciona un catalogo de 
los componentes, no es suficieme para comprender la compleji¬ 
dad del sistema integrado. Lo que de verdad necesitan conocer 
los biologos vegetales es como interactuan entre si todos estos 
elementos del sistema. 

Un enfoque basado en la biologia de los sistemas puede alte- 
rar considerablemente la forma de trabajar en biologia vegetal. El 
sueno es que los laboratories esten equipados con esc£ners robd- 
ticos de alta velocidad (alto fiujo de datos) que regisiren cuales 
son los genes activados, en que celulas y bajo que condiciones. 
Nuevas hipotesisy lineas de investigacidn surgiran del analisis de 
este detallado conjumo de datos, En ultima instancia, el objetivo 
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de la biologia de sistemas es un model o capaz de predecir cbmo 
sera una planta viva. Teniendo esios conocimientos, el intento de 
un biologo molecular de modificar geneticamente el arroz para 
obtener un alargamiento mas veloz de su tallo, se podria lograr 
con mucho mas eficiencia. La posibilidad de generar el modelo 
de una planta viva podria facilitar la predicate del resultado de 
la manipulation genetica aun antes de comenzar a trabajar en el 
lab oratorio. 


Evaluation de coneeplos 


1. Describe! el fenoti.po de la respuesta triple de una planta 
con la doble mutacion ctr y dm Explique esta prediccibn, 

2. En un estado de la enfennedad conocida como “agalla” o 
“escoba de bruja\ las ramas crecen y proliferan de un 
modo excesivo. Sugiera una liipotesis para explicar como 
podria inducir un agente patogeno este patron de creci- 
miento. 

3. La fusicoccina es una toxina Tungica que estimuk el 
bombeo de FL a craves de la membrana pksraatica de las 
celulas vegetales. |C6mo podria esta toxina afectar al cre- 
cimiento de partes aisladas del tallo? 

Vcanse las respuestas el Apendlce A. 


Con cep to 


Las respuestas a la luz son 
fundamentales para la vida 
de las plantas 

La luz es un factor ambiental muy importame en la vida de las 
plantas. Ademas de sef necesaria para la fotosintesis, la luz de- 
sencadena multiples episodios clave en el crecimiento y desarro- 
llo de las plantas. Los bidlogos vegetales denomman fotomorfo- 
genesis a los efectos de la luz en la morfologia vegetal. La recep- 
cion de luz tambien permite a las plantas medir el paso de los 
dias y de las estaciones. 

Las plantas pueden detectar no solo la presencia de luz, sino 
tambien su direction, intensidad y longitud de onda (color). Un 
grafico dencminado espectro de action describe la eficacia rela- 
tiva de diferentes longitudes de onda de radiacibn para impulsar 
un proceso concrete. Por ejemplo, el espectro de accion de la fo- 
tosintesis Ltene dos picos, uno en el rqjo y otvo en el azul (vease 
fig, 10-9). Esto se debe a que la elorofik absorbe la luz, sobre to- 
do, en las porciones roja y azul del espectro visible. Los espectros 
de accion son utiles en el estudio de cualquier proceso que de¬ 
pends de la luz, como el fototropismo (fig. 39-17). Medlante la 
comparacion de los espectros de accion de diferentes respuestas 
vegetales, los investi gad ores determinan que respuestas son me- 
diadas por el mismo fotorreceptor (pigmento). Tambien compa- 
ran los espectros de accion con los espectros de absorcibn de los 
pigmentos. Una correspondeneia mis estrecha sugiere que el 
pigmento puede ser el fotorreceptor que media la respuesta. Los 
espectros de aeribn revekn que la luz roja y azul son los colores 
mas importantes en la regukeibn de la fotomorfogenesis de una 
planta. Estas observaciones Uevaron a los investigadores a descri- 



trbpica (curvatura por fotbn) en relacion con la efectividad de la luz 
con una longitud de onda de 436 nm. El collage de fotograffas 
muestra los coteoptilos antes y despubs de 90 minutos de exposi- 
cion a una iluminacion lateral con los colores indicados. Se produjo 
una curvatura pronimdada solo con longitudes de onda por deba- 
jo de los 500 nm y fue m3s intensa con la luz azul. 


S50 600. I 550 700 

Longitud de onda (nm) 

Luz 

Tempo - 0 mm 

Tempo - 90 min 

La inclinacibn fototrbpka hada la luz se debe a 
un fotorreceptor que es sensible a la luz azul y violeta, en particu¬ 
lar a la luz azul. ■ 




bir dos ckses principales de receptores de luz: fhtorreceptores 
de luz azul y fitocromos, fotorreceptores que absorber], priori- 
palmente, luz roja, 

Fotorreceptores de luz azul 

La luz azul desencadena diversas respuestas en las plantas, 
que comprenden el fototropismo, k apertura de los estomas in- 
ducida por la luz (v£ase fig. 36-14), y el retraso del akrgamien- 
to del hipoebrilo inducido por la luz cuando una plamula emer¬ 
ge del suelo. La identidad bioquunica del fotorreceptor de luz 
azul era tan diflcil de determinar que, en la decada de 1970, los 
fisiblogos comenzaron a llamar a este supuesto receptor cripto- 
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Figura 39-18 


iComo afecta el orden de la Humiliation 
del rojo y rojo lejano a la germination de una semilla? 

EXPER1MENTO _ 


Durante la d£cada de 1930 H algunos dentffb 
cos del Departamento de Agriculture de los Estados Unidos expo* 
sieron de forma breve lotes de semillas de lechuga a la luz roja y a 
3 luz roja I'ejana para estudiar los efectos de la llunninacidn en la 
germination. Las semillas se colocaron en la oscuridad, y los resul- 
tados se com para ran con semillas de control que no se expusieran 
a la luz. 


La barra situada debajo de cada fotografla in- 
dica la secuenda de exposition a la luz roja, a la luz roja lejana y a 
la oscuridad. La tasa de germination aumenta de modo considera¬ 
te en los grupos de semillas que fueron expuestos por Ultimo a la 
luz roja (izquierda). La germinadOn se inhibit en los grupos de se- 
mill as que fueron expuestos a fa luz roja lejana a I final (derecha). 



Oscuro (control) 



Rojo - 


Rojo 

Oscuro 

% ' * v 

, 1 





La luz roja estimulO la germinacion, y la luz roja 


lejana inhlbio la germination. La exposition final fue el factor de- 
terminante. Los efectos de la luz roja y la luz roja lejana fueron re¬ 
versible^ 


cromo (del griego, kryptos, oculto, y diram, pigmento), Hn la de- 
cada de 1990, los biologos moleculares, analizando los mutantes 
de Arabidopsis, descubrieron que estas plantas utilizan, por !o 
menos, tres tipos de pigmentos diferentes para detectar la luz 
ami: oiptocromos (para la inhibicidn del alargamiento del Kipo- 
cdxAo)Jototropina (para el fototropismo), y un fotorreceptor ba- 
sado en los caroienoides que se denomind zeoxantinfl (para la 
apertura de los estomas). 


Fitocromos como fotorreceptores 

Cuando anteriormente imrodujimos el tema de la transduc- 
cidn de senates en las plantas en este capftulo, mencionamos el 
papel de una familia de pigmentos vegetales denominados flto- 
cromos en el proceso de desetiolaciOn. Los fitocromos regulan 
much as de las respuestas vegeLales a la luz a lo largo de la vida 
de las plantas. Veamos algunos ejemplos. 


Fitocromos y germinacion de la sonUla 

Los estudios de la germinacion de la semilla produjeron el 
descubrimiento de los fitocromos. A causa de sus iimitadas reser¬ 
ves de nutriemes, la germinacion satisfactoria de muchas clases 
de semillas pequefias, como la lechuga, exige que $e produzca 
solo cuando las condiciones ambientales, en especial, la luz, sean 
casi dptimas, Dichas semillas, frecuentememe, permanecen en 
estado de dormancia durante muchos afios hasta que se produce 
un cambio en las condiciones de luz, Por ejemplo, la muerte de 
un arbol que da sombra o el trabajo de arar un campo pueden 
crear un amblente de iluminacion favorable. 

En la decada de 1930, los cientificos del Departamento de 
Agricukura de Estados Unidos detemiinaron el espectro de ac- 
cion de la germinacion de las semillas de lechuga inducida per la 
luz (fig. 39-18). Expusieron semillas hidratadas durante unos 
pocos minutes a luz monoeromatica (de un solo color) de dife¬ 
rentes longitudes de onda y luego colocaron las semillas en la os- 
euridad. A los dos dias, los cientificos contaron el numero de se¬ 
millas que germinaron con cada uno de los regimenes de luz. En- 
contraron que !a luz roja de una longitud de onda de 660 nm au¬ 
menta de forma maxima el porcentaje de germinacion de las se¬ 
millas de lechuga, mientras que una luz roja lejana -esto es, luz 
roja de una mayor longitud de onda, muy cere ana al limite de vi- 
sibilidad Humana (730 nm)- inhihe la germination, comparada 
con los cont roles que estaban en la oscuridad. ^Qu£ pasa cuan¬ 
do las semillas de lechuga se someten a un destello de luz roja 
(R) y a continuation a up destello de luz roja lejana (RL), o de 
forma inversa, a la luz Rb seguida por la luz R? El ultimo destello 
de luz determina la respuesta de las semillas. En otras palabras, 
los efectos de la luz roja y de la luz roja lejana son reversibles. 

El fotorreceptor responsable de los efectos opuestos de la luz 
roja y la luz roja lejana es un fitocromo. Esta constituido por un 
componente proteico que se une de forma covalente con una 
parte no proteica que funciona como cromdforo, la parte de la 
mol£cula que absorbe la luz (fig. 39-19). Hasta ahora, los inves- 
tigadores Iran identifieado cinco fitocromos en Arabidopsis, cada 
uno con un componente proteico ligeramente diferente. 

El cromoforo de un fitderomo es fotorreversible, aUemando 
emre dos formas isomericas que se convierten una en la otra y vi¬ 
ce versa, segtin el color de la luz que lo estimula (vease fig. 4-7). 
En su forma isom£rica F r un fuocromo absorbe la luz roja de for¬ 
ma maxima, mientras que en su forma isomerica E r[ , absorbe la 
luz roja lejana: 


Luz roja 



Luz roja lejana 

La mterconversion F r «-> F rt es un mecanismo alternants que 
controla distintos episodios inducidos por la luz en la vida de las 
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Un f itocromo esta constituido par dos proteinas identicas unidas 
para forma r una molecula funcional. Cada un a de estas protdnas 
tiene dos domintos. 


Activtdad del fotorreceptor. Un 
dominio, que fundona como 
fotorreceptor, se une de forma 
covalente a un pigmento no proteico 
q cromoforo. 


Activtdad de cinasa. El otro dominio 
tiene actividad de proteincinasa. Los 
domtnios fotorreeeptor interactuan 
con los dominios clnasa para vincular 
la recepdon de la luz con la respuesta 
celular desencadenada por la cinasa. 


▲ Fig, 39-19 Estructura de un fitocromo. 


plantas (fig, 39-20). F d es la forma isomerica del fttocromo que 
desencadena muehas de las respuestas del desarrollo de la plan- 
ta inducidas por la luz, Por ejemplo, en las semillas de lechuga 
que estan expuestas a ta luz roja, F r se transforms en F rP estimu- 
lando las respuestas celulares que lie van a la germinaeibn. Cuan- 
do las semillas iluminadas con luz roja son expuestas despues a 
la luz roja lejana, F rl vuelve a convertirse en F r , inhibibndose as! 
la respuesta germinativa, 

iComo explica esta akemancia de los isbmeros de los fito- 
cromos la germinaeibn inducida por la luz en la naturaleza? Las 
plantas sinterizan el fttocromo como F r y si las semillas se man- 
tienen en la oscuridad, el pigmemo se consent casi pot com¬ 
pter o en la forma F r (vease fig, 39-20), Pero, si la luz del sol ilu- 
mina las semillas, el fttocromo queda expuesto a la luz roja 
(junto con todas las dem£s longitudes de onda presentes en la 
luz solar), y una grari parte de F r se convierte en F rl . La apart- 
cibn del isdmero F rl es una de las maneras por las que las plan¬ 
tas detectan la luz del soL Cuando las semillas se exponen por 
primera vez a la luz del sol, la aparicibn de F rl es lo que desem 
cadena su germinaeibn, 

Fitocromos y evifarion de la sombra 

El sistema de fitocromos tambibn pmpordona a la planta in- 
formacion sobre de la calidad de la luz. La luz del sol incluye am- 


bas radiaciones, la roja y la roja lejana. Por esa razbn, durante el 
dia, la fororreversibn F f ^—t F rl alcanza un equilibrio dinamico, 
en el que la relacibn de las dos formas de Fiiocromo indica las 
cantidades rdativas de luz roja y luz roja lejana. Este mecanismo 
de deteccibn permite a las plantas adaptarse a los cambios en las 
condiciones de luz, Considere, por ejemplo, la respuesta de ,l evi- 
tacibn de la sombra” de un £rbol que requiere una intensidad de 
luz elevada. Si otros arboles del bosque dan sombra a este arbol, 
la relacibn de los fitocromos se desplaza a favor de F r porque la 
cubierta del bosque absorbe m&s luz roja que luz roja lejana, Es- 
to se debe a que los pigmentos de clorofila de las hojas mas altas 
del bosque absorben luz roja y permiten el paso de la luz roja le¬ 
jana. Este desplazamiento en la relacibn entre la luz roja y la luz 
roja lejana induce al arbol a destinar muchos de sus recursos pa¬ 
ra crecer a mayor altura. Por el comrario, la luz de sol directa au- 
menta la proportion de F rl , que estimula la ramiftcacibn e inhibe 
el crecimiemo vertical. 

Ademas de ayudar a las plantas a detectar la luz, los fitocro¬ 
mos contribuyen a que las plantas puedan registrar ei paso de los 
dias y las estaciones. Para comprender el papel de los fitocromos 
en estos procesos de registro del tiempo, en primer termino, de- 
bemos examinar el reloj en si mismo. 

Relojes biologicos y ritmos circadianos 

Muchos procesos vegetales, como la transpiracion y la sintesis 
de ciertas enzimas, oscllan a lo largo del dia. Algunas de estas va- 
riaciones ticlicas son respuestas a los cambios en los niveles de 
luz, temperatura y humedad relativa que acompahan al ciclo de 
24 horas del dia y la noche. Sin embargo, se pueden eliminar es¬ 
tos factores exbgenos (extemos) haciendo crecer a las plantas en 
camaras de crecimiento bajo condiciones de luz, temperatura y 
humedad mantenidas estrictamente. Pero incluso en condiciones 
constantes anificiales, muchos procesos Fisiologicos de las pian- 
tas, como la apenura y eierre de los estomas y la produccidn de 
enzimas fotosinteticas, continhan oscilando con una frecuencia 
de aproximadamente 24 horas. Por ejemplo, muehas legumbres 
bajan sus hojas al atardecer y las elevan por la manana (fig. 39- 
21), Una planta de judfa cominha con estos “movimientos del 
sueho” aunque se mantenga con luz constante u oscuridad per- 
manente; las hojas no est&n respondiendo al amanecer y al atar¬ 
decer. Dichos ciclos, con una frecuencia aproximada de 24 horas 
y no marcados de modo directo por ninguna variable ambiental 
conocida, se denominan ritmos ctrcadianos (del latin circa, 
aproximadamentti y dies, dia), y son comunes a todos los orga- 
nismos vivos eucariontes. Su pulso, presibn arterial, temperatu¬ 
ra, velocidad de division celular, recuento de celulas sanguineas, 
estado de alerta, composicibn de la orina, metabolismo, impulso 


Sfntesis —► 



(algunas plantas) 


^ Fig. 39-20. EJ fitocromo: un mecanismo mole¬ 
cular alternants. La absorcibn de luz roja ocasiona 
que el F, azulado se modifique formando el F r , azul ver- 
doso. La luz roja lejana irwierte esta conversion, En la 
mayoria de ios casos, es la forma F ri del pigmento la 
que desencadena las respuestas f isiolbgicas y de desa¬ 
rrollo de la planta. 
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a Fig. 39-21. Movimientos del sueno de una planta de judia 
*hasealus vulgaris). Los rnovinmentos estbn ocasionados por cambios 
Tversibles en la presion de turgenda de las eelulas en las caras opues- 
3s de los pulvinos, brganos motores de la hoja. 


-:xual y respuesLa a los medicamentos, flucttian segun un ritmo 
xrcadiano. 

La investigacibn actual indica que los “engranajes” molecu- 
zres del reloj circadiano son endogenes (imemos), no una res- 
r zesta diaria a algtin ciclo ainbiemal sutii, pero que impregna 
ho, como el geomagnetismo o la radiation cosmica. Los orga- 
xzmos, incluidos las plantas y los seres humanos, continuaran 

- on sus ritmos aimque se coloquen en lo mas prof undo de una 
I mina o girando en la drbita de un satelite, condiciones que al- 

- ran estas periodiddades geofisieas sutiles, Sin embargo, el re- 

circadiano, puede adaptarse (ajustarse) con precision a un 
reriodo de 24 boras por medio de senales diarias procedentes 
id ambiente. 

Si un organismo se mantiene en un ambiente constante, su rit- 
“o circadiano se desvia de un periodo de 24 horas (un periodo 
'S la duration de un ciclo). Estos periodos denominados de 4t cur- 
-U libre'b varian entre 21 y 27 boras, dependiendo de la respues™ 
c ritmica particular. Los movimientos del suerio de la planta de 
n judia, por ejemplo, tienen un periodo de 26 horas cuando la 
T ama se mantiene en condiciones de curso libre en oscuridad 
_ mstante. La desviacibn del periodo de curso libre de las 24 ho¬ 
ras exactas no signifies que los relojes biolbgicos se desplacen de 
munera erratiea. Los relojes de curso libre todavia mantienen sus 
Tempos a la per feed on, aunque no estan sincronizados con el 
ziundo exterior. 

^Cbmo funcionan los relojes biolbgicos? Con el fin de respon- 
izr a esta preguma, debemos diferenciar entre el reloj y el proce- 
. - ritmico que controla. Por ejemplo, las hojas de la planta de la 
-dia en la figura 39-21 son las “manecillas” del reloj, pero no 
- n la esencia misma del reloj. Si las hojas de la judia son inmo- 
lizadas durante varias horas y luego liberadas, se desplazaran 
-jpidamente a la posicibn apropiada al momenta del dia. Pode- 
nos imerferir con un ritmo biologico, pero el mecanismo del re- 
:oj continua. 

Los investigadores estan considerando actualmente que el re- 
. rj es un mecanismo molecular que puede ser comun a todos los 
eucariontes. Una de las hipotesis mas aceptadas es que el regis- 
-o biologico del tiempo puede depender de la sintesis de una 
proteina que reguk su propia produccibn mediame un mecanis¬ 
mo de retroalimentacibn. Esta proteina puede ser un factor de 
transcription que inhibe la transcription del gen que codifica al 
msmo factor de transcripcion. La concentracidn de este factor de 
tracscripcibn puede acumularse durante la primera mitad del ci¬ 


clo circadiano y luego dedinar durante la segunda mitad, debido 
a la autotnhibidbn de su propia produccibn. 

Recientemente, los investigadores utilizaron una nueva tec- 
nica para identificar relojes mutantes de Arafridopsis. Un ritmo 
circadiano promlnente en las plantas es la produccibn diaria 
de ciertas proteinas relacionadas con la fotosimesis, Los biblo- 
gos moleculares rastrearon este ritmo hasta el promotor que 
regula la transcripcibn de genes para estas proteinas fotosint£- 
ticas. Para identificar los relojes mutantes, los cienrificos ena¬ 
palm a ron el gen de una enztma denominada luciferasa al pro¬ 
motor. La luciferasa es la enzima responsable de la bioluminis- 
cencia de las luckrnagas. Cuando el reloj biologico activa el 
promotor en el genoma de Arabidopsis, tambkn activa la pro¬ 
duccibn de luciferasa. Las plantas comienzan a brillar con una 
periodicidad ctrcadiana. Despues se aislaron los relojes mutan¬ 
tes, sekccionando las muestras que brillaban durante un pe¬ 
riodo mas largo o mas corto que el normal. Los genes altera- 
dos de algunos de estos mutantes afectan a las proteinas que 
normalmente se unen a los fotorreceptores. Quizes estas mu- 
taciones particulars destruyen un mecanismo dependiente de 
la luz que ajusta el reloj biologico. 

El efecto de la luz sobre el reloj biologico 

Como hemos mencionado, el periodo de curso libre del ritmo 
circadiano del movimiento de la hoja de judia es de 26 horas. 
Observe una planta de judia colocada al ataidecer en una habit a- 
cion oscura durante 72 horas: sus hojas no se levantaran otra vez 
hasta 2 horas despubs del amanecer natural del segundo dia, y 
4 horas despues del amanecer natural del tercer dia, y asi sucesi- 
vamente, Desconectada de todas las seriates ambient ales, la plan- 
La se desincroniza. La desincronizacion tambitii se produce 
cuando atravesamos varies husos horarios viajando en avion; 
cuando alcanzamos nuestro destino, los relojes de la pared no es¬ 
tan sincronizados con nuestros relojes internes. Es muy probable 
que todos los eucariontes tengan tendencia a sufrir esta descom- 
pensacibn horaria. 

El factor que ajusta el reloj biologico a 24 horas exactas todos 
los dias es la luz. Tanto el fitocromo como los fotorreceptores de 
luz azul pueden ajustar los ritmos circadianos en las plantas, pe- 
ro. nuestra comprensibn sobre como realiza esto el fitocromo es 
mas completa. El mecanismo implica el encendido y apagado de 
las respuestas celulares mediante la alternancia de F r "—; F ri . 

Considere otra vez el sistema fotorreversible de la figura 
39-20. En la oscuridad, la relacibn entre los isbmeros del fi¬ 
tocromo se desplaza de modo gradual en favor de la forma F r , 
en parte como resultado del recambio en el con] unto total de 
fitocromos. El pigmento se sintetiza en la forma F r , y las en- 
zimas destruyen mas F r] que F r . En algunas especies de plan¬ 
tas, el F rl presente durante la puesta del sol se va transfor- 
mando lentamente en F r . En la oscuridad no hay posibilida- 
des de que F r se reconvierta en F rt , pero con ilumlnacibn, el 
nivel de F rl vueive a aumentar de manera brusca por una ra- 
pida conversion a partir de F r . Este aumento de F rl cada dia 
al amanecer reajusta ei reloj biologico: las hojas de judia al- 
eanzaran su posicibn nocturna mas extrema 16 horas des¬ 
pues del amanecer. 

En la naturaleza, las interacciones entre el fitocromo y el reloj 
biolbgico permken a las plantas determinar el paso de la noche 
y del dia. Las duraciones relativas de la noche y del dia, sin em¬ 
bargo, se modifican a lo largo del aria (excepto en el ecuador). 
Las plantas utilizan esta modificacibn para ajustar sus actividades 
en smeronia con las estaciones. 
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Fotoperiodicidad y respuestas a las estaciones 

Imagine las consecuencias si una planta produce flores cuan- 
do no estan presentes los poUnizadores, o si un arbol deciduo 
produce flores en la mitad del invierno. Los aconiecimientos es- 
tacionales son criticos para los ciclos vitales de la mayoria de las 
plantas, La germinacion de las semillas, la floracion, y el comien- 
zo y la interrupcion de la dormancia de las yemas son estados 
que octtrren, por lo general, en un momento especifico del ano, 
El estimulo ambiental que las plantas uLilizan con mayor lire- 
cuencia para detectar la £poca del ano es el fotoperiodo, las du- 
raciones relauvas de la noche y del dia. Una respuesta fisioldgica 
al lot ope node, corno la floracion, se denomina fotoperiodici¬ 
dad 

Fotoperiodiciiiad y control de la ^loraridn 

Una de las pri meres claves de como las plantas detectan las es- 
laciones provino de una variedad mutante de tabaco, el tabaco 
‘Maryland Mammoth”, que alcanza gran altura pero no florece 
durante el verano. Finalmente, se abrieron las flores en un inver- 
nadero en diciembre (invierno). Despues de intentar la induc¬ 
tion de una floracion mas temprana variando la temperature, la 
humedad y la nuiricion mineral, los investigadores aprendieron 
que el acortamienio de los dias en invierno estimula el floreei- 
miento de esta variedad. Si las plantas se conservaban en cajas 
hermeticas a la luz, de manera que las lamparas pudieran mani- 
pular el “dia” y la "noche" 3 la floracion se products solo si la du¬ 
ration del dia era de 14 horas menos. No floreda durante el ve- 
rano porque a la latitud de Maryland, los dias eran muy largos en 
dicha estaciOn. 

Los investigadores denominaron el tabaco “Maryland Mam¬ 
moth” una planta de dias cortos porque pareeia neceskar un 
periodo de iuz mds corto que una duracion determinada para do- 
recen Los crisantemos, la flor de Pascua o estrella de Navidad y 
algunas variedades de soja son otras plantas de dia corto, que, 
por lo general, fLorecen al finalizar el verano, en el otono o en el 
invierno. Otro gfupo de plantas llorece solo cuando el periodo 
de luz es varias horas mds largo. Estas plantas de dias largos Ho- 
receren al hnal de la primavera o al comienzo del verano. La es- 
pinaca, por ejemplo, florece cuando los dias tienen 14 horas o 
son mas largos. El rabano, la lechuga, el lino y muchas varieda¬ 
des de cereales tambien son plantas de dia largo. Las plantas de 
dias neutros no estan afectadas por el fotoperiodo y fLorecen 
cuando aleanzan cierto estado de madurez, independientemente 
de la duracion del dia, Los tomates, el arroz y el diente de Icon 
son ejemplos de plantas de dia neutro. 

Duracihn critica dc la noche. En la decada de 1940, los in¬ 
vestigadores descubrieron que la floracion y otras respuestas al 
fotoperiodo se controian efieazmente por la duracion de la noche 
y no por la duracion del dia (fig. 39-22), Muchos de estos cien- 
Lificos trabajaron con la bardana menor (Xdnthium s tmmarium) % 
una planta de dias cortos que florece solo cuando los dias son de 
16 horas o mas cortos (y las noches tienen una duracion de 
8 horas por lo menos). Estos investigadores descubrieron que si 
la pardon diurna del fotoperiodo se interrumpia por una breve 
exposition a la oscuridad no se producian efectos en la floracion. 
Sin embargo, si la pane noctuma del fotoperiodo se interrumpia 
aunque sea durante unos pocos minutes de penumbra o luz te- 
nue, la bardana menor no floreda, Esta observation tambien re- 
suIlo cierta para otras plantas de dias cortos (vease Fig. 39-2 2a). 
Ash la bardana menor no es sensible a la duracion del dia , sino 


que requiere por lo menos 8 horas de psaxridad continua para flo- 
recer. Las plantas de dias cortos son, en realidad, plantas de no¬ 
ches largas, pero el amiguo termino ya esta muy mcorporado en 
la jerga de la fisiologia vegetal, De forma similar, las plantas de 
dias largos son, en realidad, plantas de noches cortas, Una plan¬ 
ta de dias largos que ha crecido en fotoperiodos de noches largas 
que por lo general no induciran la floracion, florecera si el perio¬ 
do de oscuridad conunua se interrumpe durante unos pocos mi¬ 
nutes de luz (vease fig. 39-22b). Observe que no diferendaraos 
las plantas de dias cortos y de dias largos en base a una duracion 
absoluta de la noche, sino en base a una duracion critica de la 
noche que tiene un numero m&ximo (plantas de dia largo) o un 
minima (plantas de dia corto) de horas de oscuridad que son ne- 
cesarias para que la planta florezea. En ambos casos, el numero 
real de horas en la duracion critica de la noche es especifico pa¬ 
ra tada especie de planta. 

La luz roja es el color mas eficaz para intermmpir la porcidn 
nocturna del fotoperiodo, Los experimemos sobre los espectros 
de accion y la fotorreversibilidad demuestran que el litocromo es 
ei pigmento que recibe la luz roja (fig. 39-23), Por ejemplo, si 
un destello de luz roja (R) durante el periodo de oscuridad va se- 
guido de un destello de luz roja lejana (RL), la planta no detects 
la interrupcion durante la noche. Como en el caso de la germi- 
nacion de la semilla inducida por el fitocromo, se produce la fo¬ 
torreversibilidad roja/roja lejana. 

Las plantas detectan la duracidn de la noche con mucha pre¬ 
cision; algunas plantas de dia corto no floreceran si la noche es 
solo un minuto mas corta que la duracion critica* Algunas espe- 
cies de plantas florecen siempre el mismo dia todos los arias. Pa- 
rece que las plantas milizan su reloj bioldgico, aparentememe 
ajustandolo con la ayuda del fitocromo, para detemiinar la esta- 
cion del ario, midiendo la duracion de la noche. La industria de 
la floricultura ha aplicado estos conocimiemos para producir flo¬ 
res fuera de estacion, Los ensamemos, por ejemplo, son plantas 
de dia corto que, de manera normal, florecen en otono, pero su 
floracion puede ser postergada hasta el "Dia de la Madre , en el 
mes de mayo (primavera en el hemisferio Norte), interrumpien- 
do cada noche larga con un breve periodo de luz, transforraan- 
do de esa manera una noche larga en dos noches cortas. 

Ciertas plantas florecen tras una sola exposicidn al fotoperio¬ 
do requerido para la floracion. Otras especies necesitan varies 
dias sueesivos con el fotoperiodo apropiado. Algunas otras plan¬ 
tas responderan a un fotoperiodo solo si han sido previamente 
expuestas a otro estimulo ambiental, como un periodo de tempe- 
raturas frias* El trigo de invierno, por ejemplo, no florecera a me¬ 
nos que hay a estado expuesto durante varias semanas a tempera¬ 
tures inferiores a los 10 °C El uso de este pretratamiento con frio 
pare inducir la floracion se denomina vernalizacion (del latin 
para ‘primavera"), Varias semanas despues de que el trigo de in- 
viemo es vernalizado, un fotoperiodo con dias largos (noches 
cortas) induce la floracion. 

hormona de la Jlomcidn? 

Las yemas florales se convierten en flores, pero, en muchas es¬ 
pecies, son las hojas las que detectan el fotoperiodo. Cuando se 
aleanzan las necesidades fotoperiodicas pare la floracion, las se- 
riales de las hojas inducen a las yemas a desarrollarse como flo¬ 
res* Pare inducir a una planta de dia corto o de dia largo a flore¬ 
ce r, es sufic iente para muchas especies exp oner una sola hoja al 
fotoperiodo apropiado, En e fee to, si solo una hoja se deja ad fie¬ 
ri da a la planta, se detecta el fotoperiodo y se inducen las yemas 
florales. Si todas las hojas son eliminadas, la planta es insensible 
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Figura 39-22 


Fig Lira 39-23 


iCoruo afecta a la flotation ta interruption 
del periodo oscuro con una breve exposition a la luz? 


EXPERIMENTQ 


Durante fa decada de 1940 r los in vest i gad ores 
realizaron expenmentos en (os que los perfodos de oscuridad fue™ 
ron fnterrumpidos por expositions breves a la !uz para estudiar 
como fas pordones luminosa y oscura de un fotoperiodo afectaban 
a la flotation en fas pfantas de "dfas cortos" y de "dias largos". 


RESULTADOS 
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II 

■—Oscuridad 

S—Destellos 
de luz 
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(a) Las pfantas de "dfas 
cortos" florecieron sofo si 
el periodo de oscuridad 
continua era mas largo que 
ei perfodo critico de 
oscuridad para dicha especie 
(13 horas en este ejemplo). 
Un periodo de oscuridad 
puede terminate por una 
breve exposicion a la tuz. 


(b) Las plantas de "dras 
largos" florecieron solo 
si el perfodo de 
oscuridad continua 
era mas corto que el 
perfodo critico de 
oscuridad para dicha 
especie (1 3 horas en 
este ejempio). 


Los expenmentos indicaron que la floracion de 
cada especie esta determinada por un periodo critico de oscuridad 
("duration critica de la noche") para esta especie, y no por un perio¬ 
do espetiffco de tuz. Por Jo lento, las plantas de "dias cortos" se de- 
nominan mas apropiadamente plantas de "noches largas", y las 
plantas de "dias largos" son, en realidad, plantas de "noches cor- 
tas". . 


i.EI fitocromo es el pigmento que mide 
la interrupcion de los peri'odos de oscuridad en la 
respuesta fotoperiodica? 

feXPERlMENTO I 


Una caracterlstfca Cinica del fitocromo es la re- 
versibifidad de su respuesta a fa luz roja y a ta luz roja lejana. Para 
estudiar si el fitocromo es o no el pigmento que mide la interrup¬ 
cion de los periodos de oscuridad, tos in vest igad ores observe ron 
c6mo los d este] los de luz roja <R) y luz roja fejana (RL) afecta ron a 
la flotation en plantas de "dfas cortos" y de "dias largos". 


RESUITADGS 



Planta de dfas cortos (noches largas) 

U|> 

IS/ w 


w ,*®/ %i 

Planta de dfas largos (noches cortas) 


CONCLUSION 


Un destelfo de luz roja acort.6 el perfodo de os- 
curidad. Un desteffo posterior de luz roja fejana anulb el efecto de 
la luz roja. Cuando un destelfo de tuz roja sigufo a uno de luz roja 
lejana, se anulb el efecto de la luz roja lejana. Esta reversibflidad in- 
dfca que el fitocromo es ei que mide la interruption de los perio- 
dos de oscuridad. 


al fotoperiodo. La serial para florecer, que aun no ha sido idemi- 
ficada quiinicamente, se denomina fiorigeno, y puede ser una 
hormona o una modification en la concentration de multiples 
hormonas (fig. 39-24). El estimulo para llorecer parece ser el 
mismo para las plantas de dias cortos y de dias largos, a pesar de 
que se requieren en cada case diferemes condiciones Ibtoperib- 
dicas para que las hojas envien esta serial. 

Transition del mmstt^riayJToration 

Cualquiera que sea ta combinatibn de seriales ambiemales 
(como el fotoperiodo o la vernalization) y las seriales internas 
(como las hormonas) necesaria para que se produzca la floracibn, 
el resukado es la transition del meristema de la yema de un es- 


tado vegetativo a un estado de floracion, Esta transition exige 
cambios en la expresion de genes que regulan la formation de 
patrones. Los genes de identidad del meristema que inducen a la 
yema a formar una flor en lugar de un brote vegetativo primero 
deben ser activados, Luego, los genes de identidad de 6rgano que 
especifican la organization espacial de los organos florales -sepa- 
los, petalos, estambres y carpelos- se activan en las regiones 
apropiadas del meristema (vease fig. 35-31). La investigation so- 
bre el desarrollo floral esta progresando rapidamente, y uno de 
$us objetivos es identificar las vfas de transduction de senates 
que vinculan a dichos estimulos como el fotoperiodo y los cam¬ 
bios hormonales con la expresibn genica requerida para la flora- 
cibn. 
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Figura 39-24 


^Hay una hormona de (a floracion? 


EXPERUVIENTO 


_ Para invest!gar si hay una hormona de la flo- 

raciOn, los investigadores realizaron un expehmento en el que una 
planta que habia sido inducida a florecer por e! fotoperiodo fue 
rnjertada a otra plant a que no habia sido inducida. 


RESULTADOS 


Planta expuesta a un 
fotoperiodo que induce 
la ftoracidn 


Planta expuesta a un fotoperiodo 
que no induce la floracidn 




rAmbas plantas florecen, indicando la transmi- 

ncia inductora de la floraribn En algunos cases, 
ua incluso cuando una es una planta de dias cor- 
ias largos. 

st6n de una sustai 
la transnmsibn act 
tos y la otra, de d 

_ 


Evaluation de conceptos 


L Una planta llorete en una camara controlada con un d- 
clo diario de 10 horas de luz y 14 boras de oscuridad. 
l$e trata de una planta de dias eortos? 
justifique su respuesta. 

2. Suponga que el crecimiento de las [lores de Pascua o es- 
trellas de Navidad en un invemadero requieren por lo 
men os 14 boras de oscuridad para florecer. Si se debe 
trabajar por la noclie, ^que fuente de luz no alterara el 
proceso de floracibn? Justifique su respuesta, 

3. Despu£s de la germinaciom algunas plantulas de vM ere- 
cen hacia la oscuridad hasta akanzar una estructura ver¬ 
tical. Esta adapladon ayuda a la vid a “encontrari un ob- 
jeto con sombra para trepar. Sugiera un experimenLo pa¬ 
ra poner a prueba si este fototropistno negativo esta me- 
diado por fotorreceptores de luz azul o por fitoeromo. 

Veanse las respuestas en el Apindice A. 


Concepto 


Las plantas responden a una gran 
variedad de estimulos ademas 
de la luz 

Las plantas no pueden trasladarse hasta un pozo de agua 
cuando escasea el llquido, m buscar un refugio cuando el tiem- 
po es muy ventoso. Una semilla que aterriza en el suelo de for¬ 
ma invertida, no puede maniobrar sobre si misma para recupe- 
rar una posicidn correcta. A causa de su inmovilidad, las plantas 
deben adaptarse a un amplio intervalo de circunstandas ambien- 
tales mediante mecanismos fisiologicos y del desarrollo. La selec¬ 
tion natural ha perfeccionado estas respuestas. La luz es tan im- 
portante en la vida de una planta que hemos dedicado la total!- 
dad de la seccion anterior a la recepcion y respuesta de las plan¬ 
tas a este unico factor ambiental. En esta seccion examinamos las 
respuestas a algunos de los otros estimulos axnbientales con los 
que se enfrenta una planta en su Uucha por la existencia . 


Gravedad 

Como las plantas son organismos que dependen de la energia 
solar, no es soqxendente que hay an evolucionado desarrollando 
mecanismos de crecimiento en direccion a la luz del sol. Pero 
^que serial ambiental hace que el brote de una plantula crezca ha- 
cia arriba cuando esta totalmente bajo tierra y no hay ninguna 
luz que pueda detectar? De forma similar, ^que factor ambiental 
India a la j oven raiz a crecer hacia abajo? La respuesta a ambas 
preguntas es la gravedad. 

Coloque una planta de costado, y esta ajustara su crecimien¬ 
to de manera que el brote se incline hacia arriba y la raiz se cur¬ 
ve hacia abajo, En su respuesta a la gravedad, o geotropismo, las 
raices presentan geotropismo positive (fig. 39-25a) y los broies 
exhiben geotropismo negativo. El geotropismo actua tan pronto 
como una semilla germina, asegurando que la raiz crezca dentro 
del suelo y el brote?alcance la luz del sol, independientemente de 
como est£ orientada la semilla cuando cae en la tierra. 

Las plantas pueden detectar la gravedad por la posicion de los 
estatolitos, plastidos especializados que contienen densos gra- 
nos de ahnidon en laspordones inferiores de las celulas (fig. 39- 
25b), En las raices, los estatoiiLos estan localizados en ciertas c£- 
lulas de la cofia de la raiz. De acuerdo con una hipbtesis, la agre- 
gaddn de estatolitos en los puntos inferiores de estas celulas de- 
sencadena una redistribution del calcic, que ocasiona el trans- 
porte lateral de auxina en la raiz. El calcio y la auxina se acumu- 
lan en la cara inferior de la zona de alargamiento de la raiz. Co¬ 
mo estos compuestos qulmicos estan disueltos, no responden a 
la gravedad, sino que deben ser transportados de manera activa 
a uno de los lados de la raiz. En concentraciones alias, la auxina 
inhibe el alargamiento celular, un efecto que retrasa el crecimien¬ 
to en la cara inferior de la raiz. El alargamiento mas rapido de las 
celulas en la parte superior causa la eurvatura de la raiz mientras 
crece. Este tropismo continua hasta que la raiz crece en forma 
recta hacia abajo. 

Los fisidlogos vegetales estan refinando esta hipotesis del u es- 
tatolito que cae J \ que explica el geotropismo de la raiz, median¬ 
te el ensayo de nuevos experimentos, Por ejemplo, mutantes de 
Arotidopsis y tabaco que care cen de estatolitos todavia presentan 
geotropismo, aunque la respuesta es mas lenta que en las plantas 
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de tipo silvestre, Podria ser que la totalidad de la celula contri- 
buya al sentido de la gravedad de la raiz medknte el empuje me- 
eanico de proteinas que Tijan el protoplasto a la pared celular, 
distendiendo las proteinas de la cam ‘'superior 1 ' y comprimien- 
do las proteinas de la cara “inferior" de las celulas de la raiz. Los 
organulos densos, ademas de los granules de almidon, tambien 
pueden contribuir a este efecto mediante distorsidn del citoes- 
qoeleto cuando son atraidos por la gravedad. Los estatolitos, a 
causa de su deusidad, pueden facilitar el sentido gravitacional 
por un mecanismo que actua de modo mas lento en ausencia de 
ellos. 

Estimulos meeanicos 

Un drbol que crece azotado por el viento de la eima de las 
montaflas tiene, por lo general, un txonco mas corio y mas grue- 
.-o que un arbol de la misma especie que crece en una localiza¬ 
tion nks protegida. La ventaja de esta morfologia deformada es 
que permite a la planta mantener su base, a pesar de las fuenes 
rafagas de viento. El termino tigmomorfogenesis (del griego 
Mgma, tocar, contacto) se refiere a los cambios de forma que re¬ 
sultan de la perturbadon mecanica. Las plantas son muy sensi- 
bles al estres mec^nico: incluso el acto de medir la longitud de 
ana hoja altera su crecimiento subsiguiente, 

Frotar de los tallos de una joven planta un par de veces por 
cia produce plantas mas cottas que las de control (fig. 39 - 26 ). 
La estimulacibn mecanica activa una via de transduccion de se¬ 
nates que implica un aumento en el Ca 2 * citosdlico que media la 



a Fig. 39-25. Geotropismo positivo en las rakes: la hipotesis de 
los estatolitos. (a) Durante el transcurso de las haras, una raiz prima- 
r a de mafz orientada de modo horizontal se turvar£ por geotropismo 
nasta que su extremo de crecimiento quede orientado de modo verti¬ 
cal- (b) Minutes de$pu£s de que la raiz se coloca horizontal mente, los 
estatolitos comienzan a ubicarse en las caras inferiores de las celulas de 
a cofia de fa raiz. La hipotesis de los estatolitos propone que esta ubi- 
:aci6n puede ser el mecanismo de detection de la gravedad que con¬ 
duce a fa redistribucibn de la auxina y a las tasas de alargamiento dife- 
'encial de las celulas de las caras opuestas de la raiz (MO). 


activarion de genes espedficos, algunos de los euales codifican 
proteinas que afectan a ks propiedades de k pared celular. 

Algunas especies de plantas se ban transformado, a lo largo de 
su evolucidn, en “espedalistas tactiles". Las respuestas rapidas a 
los estimulos meeanicos son una pane integral de las “estrate- 
gias** de vida de esms plantas. Muchas vides y otras plantas tre- 
padoras tienen zarcillos que se enrollan con rapidez alrededor de 
soportes (vease fig. 35-7a). Estos organos -de sosten- gene- 
ralmente, crecen de forma recta hasta que tocan algo; el contac- 
to esttmula una respuesta de enrollamienio ocasionada por un 
crecimiento diferencial de celulas en las caras opuestas del zarci- 
Uo, Fste crecimiento direccional en respuesta al tacto se denomi- 
na tigmotropismo, y permite a la vid aprovechar cualquier so- 
porte mecanico que encuentre a medida que trepa hack lo mas 
alto del basque. 

Otros ejemplos de especiallstas trebles son las plantas que ex- 
perimentan movimientos rapidos de sus hojas como respuesta a 
estimulos meeanicos. Por ejemplo, cuando se toca la hoja com- 
puesta de k planta sensible Mimosa pudiai, colapsa y las hojue- 
las se pliegan juntas {fig. 39-27). Esta respuesta, que dura ape- 
nas uno o dos segundos, es el resukado de una pddida rapida de 
turgencia en las celulas de los pulvinulos, Organos motores espe- 
cializados localizados en los nudos de la hoja. Las cdulas moto- 
ras se vuelven fl&ccidas bmscameme despu^s de la estimulacibn 
porque pierden potasio, lo que hace salir agua de las celulas por 
osmosis. Las celulas tardan alrededor de 10 minutes en recupe- 
rar su turgencia y restauran la forma u no estimulada” de la hoja. 
La funcion del comportamiento sensitive de k planta invita a la 
especuladon. Quizas la planta conserve agua, plegando sus ho¬ 
jas y reduciendo su superficie cuando es empujada por fuertes 
vientos. O, lal vez, a causa del colapso de las hojas exponga las 
espinas del tallo, una respuesta rapida sensitiva de la planta que 
desalienta a los herbivoros, 

Una caracLeristica destacable de! mo\dmiento rapido de k ho¬ 
ja es la manera de transmisiOn del estimulo a traves de la planta. 



A Fig. 39-26. Alteracion de la expresion genica por contacto en 
Arabidopsis , Se frotb la planta mas corta de la izquierda dos veces al 
dla. La planta que no fue tocada (a la derecha) credo mucho m^s al- 
tura. 
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Si se coca una hojuela de una planta sensi¬ 
ble, en primero responde dicha hojuela, 
tuego responde la hojuela adyacenie, y asi 
sucesivamente, liasia que todos los pares 
de hojuelas terminan por plegarse en eon- 
junto, La serial que produce esta respuesta 
viaja a una velocidad de alrededor de 
1 cm/seg desde el punto de la estjimila- 
cion. Un impulse electrico, que viaja a la 
misma velocidad, puede detectarse adhi- 
riendo electrodos a la hoja. Estos impuL 
sos, denominados potentiates de accion, 
recuerdan a los impulses nerviosos de los 
animates, aunque los de las plantas son 
miles de veces mas lentos. Los potentiates 
de action, que ban sido descubiertos en 
muchas especies de algas y plarnas, pue- 
den ser uiilizados como una forma de co- 
municacion interna. Otro ejemplo es la Ve¬ 
nus airapamoscas ODionaea rrmscipula), en 
la cual, los potenciales de accion se trans- 
miten desde los pelos sensoriales de la 
tram pa hasta las ctiulas que responden al 
estimulo cerrando la trampa (vease fig, 37- 
13). En el caso de la Mimo.sc! p\xdica , los es- 
tlmulos mas violentos, como el contacto 
de una hoja con una aguja calienie, produ- 
cen la inclination hacia abajo de todos las 
hojas y hojuelas de la plama, pero esta re$- 
puesta sistemica implies la diseminacion 
de senates qulmicas liberadas desde el area 
danada a otras partes del brote. 



(a) No estimulada 


(b) Estimulada 



Hojueias 
despues de la 
©stimulation 


Pulvinulos 

(organo 

motor) 


(c) Organos motores 


0,5 pm 


Cara del pulvfnulo 
con ctiulas fl^ccidas 


Cara del pulvlnulo 
con c£lulas turgentes 
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▲ Fig, 39-27. Movimientos rapidos de turgencia de la planta sensitiva o dormilona {Mi¬ 
mosa pudical (a) En la planta no estimulada, las hojuelas esten separadas. (b) Un segundo o dos 
despues de haber sido tocadas, las hojuelas se pliegan en conjunto, (c) En esta microfotograffa Op¬ 
tica de un par de hojuelas en el estado cerrado (estimulado) pueden verse las celulas motoras en los 
pulvinulos (organos motores) seccionados. La curvature del pulvinulo est£ causada por las celulas 
motoras de una cara que pierden agua y se vueiyen flSctidas, mientras que las celulas de la cara 
opuesta conservan su turgencia. 


Estres ambiental 

A veces se modifican determinados fac- 
tores ambieniales con suficiente gravedad 
como para tener un efecto que puede ser 
adverso en la superviventia, crecimiemo y 
reproduction de una planta. Las conditio- 
nes de estres ambiental, como una inunda¬ 
tion, la sequia o las temperatures extre- 
mas, pueden tener un impacto devastador en la agricultura, afec- 
tando al rendimiento de los cultivos. En los ecosistemas nature- 
les T las plant as que no pueden tolerar el estres ambiental sucum- 
biren, o seran desplazadas por otras plantas que compitan con 
ellas, y terminaran extinguiendose en ese lugar. Por esa razon, las 
candid ones de estres ambiental tambien son importantes para 
determinar el rango geogralico de las plantas, Consideraremos a 
continuation algunas de las situaciones de estres abiotico (no vi¬ 
vo) mas comunes que sufren las plantas. En la ultima section de 
este capitulo examinaremos las respuestas defensivas de las plan¬ 
tas a factores comunes de estres biotico (vivo), como los patoge- 
nos y los herbivoros. 

Estres Jmlrico 

En un dla claro, ealuroso y seco, una planta puede sufrir estres 
por deficieneia de agua porque esta pendiendo agua por transpira¬ 
tion mas rapidamente de la que puede recuperar incorporando 
agua del suelo. La sequia prolongada puede afectar a los cultivos y 
a las plantas de los ecosistemas naturales durante semanas o meses, 
Un deficit importante de agita, por supuesto, matara a la planta, co¬ 


mo listed ya sabr& por la expeneneia con plantas caseras mal cuida- 
das. Peralas plantas tienen sistemas de control que les permiten su- 
perar defidenciaS de agua menos extremos. 

Alguna^ de las respuestas de una planta al deficit de agua con- 
tribuyen a que la planta conserve agua reduciendo la tasa de 
transpired on, El deficit de agua en una hoja causa una perdida 
de turgencia en las celulas guardianas, un simple mecanismo de 
control que reduce la velocidad de transpiration mediante el cie- 
rre de los estomas (vease fig. 36-15). El defied de agua estimula 
tambien el aumento de la sintesis y liberation de acido abstisice 
en la hoja y esta honnona contribuye a maniener los estomas ce- 
rrados, actuando sobre las membranas de las celulas guardianas. 
Las hojas responden al deficiL de agua de varias formas. Como la 
expansion celular es un proceso dependieme de la turgencia, un 
deficit de agua inhibe el crecimiento de las hojas jovenes. Esta 
respuesta minimiza la perdida de agua por transpiracibn, retra- 
sando el aumento de la superficie de la hoja. Cuando las hojas de 
muchas graiumeas y otras plantas se marc hi tan por un deficit de 
agua, se enrollan adquinendo una forma que reduce la transpi¬ 
ration porque expone una menor superficie de la hoja al aire y al 
viento seco, Al mismo liempo que todas estas respuestas de las 
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hojas eontribuyen a que la planLa conserve agua, tambien redu- 
cen la fotosintesis. Esta es una de las razones por la cual la sequia 
disminuye el rendimiento de los cultivos. 

El crecimiento de la ralz tambien responde al deficit de agua. 
Durante una sequia, el suelo, por lo general, se va desecando des- 
de la superficle hacia abajo. Esto inhibe el crecimiento de las raf- 
ces superficiales, en pane porque las ctiulas no pueden mante- 
ner la Lurgentia requerida para la elongacibm Las raices mas pro- 
fundas, rodeadas por un suelo que todavfa esta humedo, conti- 
nuan creciendo. Por esa razon, el sistema de ralces prolifera pa¬ 
ra maximizar la exposition al agua del suelo. 

Inundation 

Una planta con exceso de agua puede sofocarse porque el sue¬ 
lo carece de espados de aire que proporcionen oxigeno paia la 
respiration celular en las raices. Algunas plantas estan estructu- 
ralmeme adaptadas a habitats muy humedos. Por ejemplo, las 
ralces sumergidas de los drboles denominados manglares, que se 
encuentran en los pantanos costeros, se prolongan en raices ae- 
reas que penniten el acceso al oxigeno. ^Pero cdmo hacen las 
plantas menos especialtzadas en ambientes acuaticos para supe- 
rar la deprivation de oxigeno en suelos anegados? La deprivation 
de oxigeno estimula la production de la hormona etileno, que 
causa que algunas de las celulas ubicadas en la corteza de la ralz 
experimental apoptosis (muerte celular programada). La des¬ 
truction enzimilica de las celulas crea tubos de aire que funtio- 
nan como un “tubo de buceo”, proportionando oxigeno a las rai- 
ces sumergidas {fig. 39-28). 

.Salinidad 

El exceso de cloruro de sodio u otras sales en el suelo amenaza 
a las plantas por dos razones. En primer lugar, al disminuir el po¬ 
tential de agua de la solution del suelo, la sal puede causar un de¬ 
ficit de agua en las plantas, a pesar de que el suelo este Iteno de 
agua. Como el potential de agua de la solution del suelo se vuelve 
mas negative, disminuye el gradiente del potenciai de agua del sue¬ 
lo a las races, reduciendo de esa manera la 
captation de agua (vease capitulo 36), El 
segundo problema con el suelo salino es 
que el sodio y otros iones son toxicos para 
las plantas cuando sus concentraciones son 
rdativamente alias. Las membranas de las 
celulas de la raiz con permeabilidad selec- 
tiva impiden la captation de la mayoria de 
los iones daninos, pero esto solo agrava el 
problema de adquirir agua del suelo, rico 
en solutes. Muchas plantas pueden respon¬ 
der a una salinidad moderada del suelo, 
produciendo solutes que se toleran bien en 
alias concentraciones, sobre todo v com- 
puestos organicos que mantienen el poten- 
dal de agua de las celulas negativas 
que el de la solucion del suelo, sin admitir 
cantidades toxic as de sal* Sin embargo, la 
mayoria de las plantas no pueden sobrevi- 
vir al estres salino durante mucho tiempo. 

Las excepciones son las halbfitas, plantas 
tolerantes a la salinidad que presentan 
adaptationes tales como glandulas salinas. 

Estas glandulas bombean sal al exterior a 
traves de la epidermis de la hoja* 


Estres por calor 

El calor excesivo puede dariar y, a veces, matar a una planta, 
al desnaturalizar sus enzimas y modi hear su metabolismo de dis- 
tintas formas. Una funcion de la transpiration es el enfriamiento 
por evaporation. En un dia calido, por ejemplo, la temperatura 
de una hoja puede estar 3 a 10 °C por debajo de la temperatura 
del aire del ambiente. Por supuesto, el tiempo caluroso y seco 
tambien tiende a causar deficientia de agua en muchas plantas; 
el tierre de los estomas en respuesta a este estres conserva agua, 
pero sacrifica rel enfriamiento por evaporation. Este dilema es 
una de las razones por k que los dtas muy calurosos y secos afec- 
tan tanto a casi todas las plantas. 

La mayoria de las plantas tienen una respuesta de seguridad 
que les permite sobrevivir al estres por calor. Por encima de tier- 
ta temperatura -alrededor de 40 °C para la mayoria de las plan¬ 
tas que habitan en regiones templadas- las celulas vegetates co- 
mienzan a simetizar cantidades relativameme grandes de protei- 
nas especiales denominadas proteinas de choque termico. Los 
investigadores tambien ban descubierto esta respuesta en anima¬ 
tes y microorganismos estresados por e! calor, Algunas proteinas 
de choque termico son chaperonas, cuya funcibn en las cblulas 
no estresadas es constitute estructuras temporales que comribu- 
yen a que otras proteinas se plieguen adquiriendo sus formas 
funcionales (vbase capitulo 5). En sus papeles como proteinas de 
choque termico, quizas estas moleculas se unen a enzimas y otras 
proteinas y eontribuyen a impedir su desnaturalizacibn. 

Frio 

Un problema al que las plantas se enfrentan cuando haja la 
temperatura del ambiente es la modification de la fluidez de las 
membranas celulares. Recuerde (capitulo 7) que una membrana 
biolbgica es un mosaico fluido, con proteinas y lipidos que se 
mueven de manera lateral en el piano de la membrana. Cuando 
una membrana se enfria por debajo de cierto punto critico, pier- 
de su huidez, ya que los lipidos se inmovtlizan, al transformarse 
en estructuras cristalinas. Esto altera el transporte de solutes a 



Cilindro 

vascular 


Tubosde 
aire 


Epidermis 



100 jim 


(a) Raiz control (aireada) 


100 \im 

(b) Raiz experimental (no aireada) 


A Fig. 39-23. Una respuesta de desarroilo de las raices del maiz al anegamiento y depriva¬ 
cion de oxigeno, (a) Una seccibn transversal de una ralz de control que ha creddo en un medio hi- 
dropbnico aireado. (b) Una raiz experimental que ha creddo en un medio hidropbnico no aireado. 
La apoptosis (muerte celular programada) estimulada por el etileno crea los tubos de aire (MEB), 


capItulo 39 Respuestas de las plantas a las seftales imernas y externas 811 






traves de la membrana y tambien afecta de modo adverse a las 
funeiones de las proteinas de membrana. Las plamas responded 
a! estres por frio alterando la composicibn lipidica de sus mem- 
branas. Por ejemplo, en los lipidos de membrana aumenta la pro- 
poreion de acidos grasos no sarurados, cuya Forma que contribu- 
ye a maniener la fluidez de las membranas a temperaiuras mbs 
bajas, impidiendo la formadbn de cristales (vease fig, 7-5b). Di- 
cha modificacion molecular de la membrana requiere desde al- 
gunas horas hasta dias, Esta es una de las razones que explica por 
qu£ un enfriamiento rapt do es, por lo general, mas estresame pa¬ 
ra las plantas que una calda gradual de la temperatura del aire, 
como la que se produce por el cambio estacionaL 

El congelamiento es una version mas grave del estres por Frio. A 
temperaiuras debajo del punto de congekcibn, en la mayoria de las 
plantas se forma hide en las paredes celukres y espacios interedu- 
lares, El citosol, por lo general, no se congela a las tasas de enlria- 
miento que se producen en la naturaleza porque contiene mas so¬ 
lutos que la soluefon muy diluida que se encuentra en la pared ce- 
lular, y los solutos disminuyen el pumo de congeladdn de una so- 
lucidn. La reduccion del agua liquida en la pared celular causada 
por la formadbn de hielo disminuye d potendal de agua extracelu- 
lar s hadendo que el agua saiga del dtoplasma. El aumento resultan- 
te de la concentracibn de sales lbnicas en el dtoplasma es perjudi- 
cial y puede llevar a la muerte de la cblula. El hecho de que la celu- 
la sobreviva o no, depende, en gran parte, de su resistencia a la des- 
hidratacibm Las plantas nativas de regiones donde los indemos son 
Trios tienen adaptadones espedales que les permiten superar el es¬ 
tres por congelamiento. Por ejemplo, antes del comienzo del vera- 
no, las celulas de muchas especies que loleran las heladas aumen- 
tan sus niveles citoplasmaticos de solutos espedficos, como los hi- 
dratos de carbono, que se toleran mejor a altas concentradones y 
que contribuyen a reducir la perdida de agua de k cbluk durante 
el congelamiento extracelular. 


Evaluation de conceptos 


I- Las imagenes termicas son fotografias del calor emitido 
por un objeio. Los mvesrigadores han utilizado las ima¬ 
genes termicas de las plantas para aiskr mutantes que 
producen un exceso de acido abscisico. Sugiera una ra- 
zon que explique por que estos mutantes son mas calien- 
tes que las plantas de tipo silvestre en condiciones nor- 
malmeme no esLresantes. 

2. Un trabajador en un invemadero comerdal descubre que 
los crisantemos en macetas muy cercanas de los pasillos 
son con frecuencia mis cottas que aquellos que creeen 
en la milad de la bancada Sugiera una explicacibm 

Wansr {its respuestas en el Apemhcc A, 


Concept© 


Las plantas se defienden de 
los herbivoros y de los 
patogenos 

Las plantas no existen aiskdas, sino que interactuan con muchas 
otras especies en sus comunidades. Algunas de estas interacclones 


imerespecificas -por ejemplo, las asodaciones de plantas con bon¬ 
gos en las micorrizas (vease fig. 37-12) o con los polinizadores (vea¬ 
se fig. 30-13)- son mutuamente beneficiosas. Sin embargo, la ma¬ 
yoria de las interacdones que las plantas tienen con otros organis- 
mos no son benefidosas para la planta. Como productores prima- 
rios, las plantas son la base de muchas redes alimentarias y estan su- 
jetas al ataque de un amplio rango de animales que comen plantas 
(herbivoros). Una planta tambien esta expuesta a la infeceibn de 
una diversidad de virus, bacterias y bongos patogenos, que tienen 
el potendal de danar sus tejidos o incluso de matar a la planta. Las 
plantas contrarrestan estas amenazas mediante sistemas defensives 
que espantan a los herbivoros e i in pi den k infeceibn o combaten a 
los patogenos que pueden infectarks, 

Defensas contra los herbivoros 

El herbivorismo -animales comedores de plantas- es un estres 
al que las plantas se enfrentan en cualquier ecosistema. Las plantas 
se oponen al excesivo herbivorismo con defensas fisicas, como las 
espinas y con defensas qmmicas, como la produecibn de compues- 
tos tOxicos o desagradabtes, Por ejemplo, algunas plantas producen 
un aminoacido no habitual denominado canavanina, cuyo nombre 
proviene de una de sus fuentes, el haba bknea (Canavalia ensifor- 
mis). La canavanina se parece a la aiginina, uno de los 20 aminod- 
cidos que los organismos incorporan en sus proteinas. Si un insee- 
to come una planta que contiene canavanina, la molecula se incor¬ 
pora en las proteinas del insecto en lugar de la arginina. Como la 
canavanina es sufidentemente diferente de la arginina como para 
afectar de un modo adverse a k estructura, y en consecuencia la 
funcion de las proteinas, el insecto muere. 

Algunas plantas incluso “redutan” animales depredadores que 
contribuyen a defender al vegetal contra herbivoros especfficos. For 
ejemplo, los inseaos denominados arispas parasitoides inyectan 
sus huevos dentro de la presa, inolmdas fas orugas que se alimen- 
Lan de las plantas. Los huevos se incuban dentro de las orugas, y las 
larvas comen a sus contenedores organicos desde dentro hacia foe- 
ra. La planta, que se benefida con la destruedbn de fas orugas her- 
bivoras tiene un pape^ activo en este drama, Una hoja danada por 
las orugas libera compitestos volatiles que atraen a las avispas para¬ 
sitoides, El estimulo para esta respuesta es una combinacfon del da- 
rio ftsico a la hoja ocasionado por la masticacibn de k oruga y un 
eompuesto espccifico de la saliva de la oruga (fig, 39-29), 

Las moleculas volatiles que una planta libera en respuesta al da- 
fio de fos herbivoros tambien pueden funcionar como un u sistema 
de akrma precoz*' para las plantas vecinas de la misma especie. Las 
plantas de judla de lima infestadas por arariuelas liberan compues- 
tos quimicos vokriles que u avisan n del ataque a las plamas de judia 
de lima vecinas no infestadas. En respuesta a estos compuestos vo¬ 
latiles, las hojas de las plantas de judia de Lima no infestadas acti- 
van los genes defensivos, Los compuestos volatiles liberados por las 
hojas lesionadas de manera mecanica no tienen el mismo efecto. 
Los genes activados por los compuestos voktiles liberados por la in¬ 
festation se superponen de modo considerable con los produetdos 
por la exposicion al acido jasmonico, una molecula importante pa¬ 
ra la defensa vegetal. Como resultado de esta activacibn genbtlca, 
los veeinos no infestados se vuelven menos susceptibles a las ara- 
nuelas y mfe atractivos para otras especies de acaros que depredan 
a las arariuelas. 

Defensas contra los patogenos 

La primera linea de defensa de una planta contra la infection 
es la barrera fisica de la “pieF del vegetal, la epidermis del cuer- 
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pa primario de la planta y la peridermis del cuerpo seamdario 
de la plants (vease fig. 35-18). Sin embargo, este primer sistema 
de defensa, no es impenetrable. Los virus, las bacterias y las es- 
poras e hifas de los bongos todavta pueden entrar a la plants a 
travds de lesiones o de las abenuras naturales de la epidermis, co- 
mo los estomas, Una vez que un patogeno la invade, la plants 
inicia un ataque qufmico como una segunda lines de defensa que 
mata a los patogenos e irnpide su diseminacidn desde el sitio de 
la infecdom Este segundo sistema de defensa se ve favorecido 
por la capacidad heredada de las plantas de reconocer a ciertos 
agemes patogenos. 


Reconocimimto gen por gen 

Las plantas son, por lo general, insistences a la mayoria de los 
patdgenos. Esto se debe a que las plantas tienen la capacidad de 
reconocer a los patogenos invasores y luego, desarrollar defensas 
eficaces. A la rnversa, los patogenos eficaces ocasionan enferme- 
dad porque tienen la capacidad de evadir el reconocimiento o su- 
prirnir los mecanismos de defensa del huesped, Los patogenos 
contra los cuales una planta tiene poca defensa espeeifica se de- 
nominan virulentos, Hay excepciones porque, si no las hubiera t 
los huespedes y los patogenos perecenan juntos muy pronto, Un 
tipo de “compromise” ha coevolucionado entre las plantas y la 
mayoria de sus patogenos. En estos casos. el agente patdgeno ga- 
na suficiente acceso a su huesped que le permite perpetuarse a si 
mismo sin danar de mode grave o matar a la planta. Las cepas de 
patogenos que solo danan con moderation, pern que no matan a 
la planta huesped, se llaman avirulentos. 

El reconocimiento gen por gen es una forma muy amplia y 
difundida de resistencia vegetal a la enfermedad, que implica el 
reconocimiento de moleculas derivadas del patogeno por parte 
de los productos proteicos de genes especificos de resistencia (R) 
a la enfermedad de las plantas. Hay muchos patogenos, y las 
plantas tienen muchos genes R; AraiMopsis tiene cientos de ellos* 
Una proteina R, por lo general, solo reconoce una unica molecu- 
la patOgena correspondiente que es codificada por un gen aviru- 




Reclutamiento de 
avispas parasitoides 
que ponen sus 
huevos en lasorugas 

“V if 


Via de transduccidn 
de seriales 


E Sfntesis y liberation W A 
de compuestos 
volatiles atrayentes 

* 


Herida Compuesto quf¬ 

mico en la saliva 


lento (Avr). Muchas proteinas Avr desempenan un papel activo 
en la palingenesis y se piensa que reorganizan el metabolismo del 
huesped en benefieio del agente patOgeno, Las preguntas sabre 
edmo funcionan y evolucionan las proteinas R son temas actua- 
les de investigation. En el modelo bioquimico m&s simple (el 
modelo receptor-ligand o), una proteina R funciona como una 
molecula receptora de la planta que desencadena la resistencia 
mediante su union con la proteina correspondiente y corrects 
Avr (fig. 39-30). Si la planta huesped carece el gen R que se 
opone al gen Avr del patdgeno, entonces, el patogeno puede in- 



PatOgeno avirulento La t£lu!a vegetal es resistente 

(a) Si un alelo /Wren el patogeno se corresponde con un alelo 
R en la planta huesped, la planta huesped tendra 
resistencia, haoiendo al patogeno avirulento, Los alelos 
probabiemente codifiquen receptores en las membranes 
pi asm At teas de las celulas de la planta huesped. Los alelos Avr 
producen compuestos que pueden actuar como ligandos, 
uni^ndose a receptores en las celulas de la plant a humped. 


<^D f 


Ausencia de alelo Avr: 
patdgeno virulento 



La c£lula vegetal se enferma 


Ausencia de alelo ft; la 
ctiula vegetal se enferma 





Patdgeno virulento 



Ausencia de alelo ft; la 
oibla vegetal se enferma 


(b) Si no hay reconodmiento gen por gen a causa de alguna de 
las tres condiciones mencionadas arriba, el patogeno sera 
virulento, produdendo el desarrollo de la enfermedad. 


A Fig. 39-29. Una hoja de mafz "reduta" a una avispa parasitoi- 
de como respuesta defensiva a un herbivoro, una oruga mrlitar. 


A Fig. 39-30. Resistencia gen por gen de las plantas a los pato¬ 
genos: el modelo receptor-ligando. 
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En una respuesta hipersensible 
(RH), las celulas vegetales 
producer moteculas 
antimicrobianas, cterran 
las £rea$ rnfectadas 
modiflcando sus paredes 
y fuego se destruyen a s( 
rnismas, Esta respuesta 
tocalizada produce 
tesiones y protege 
otras partes de una 
hoja infectada 


Esta etapa de 
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Reconocim lento R-Avr y 
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sistemica adquirida 
se active: se 
producen molecules 
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proteger a la celula 
contra una diversidad 
de patdgenos 
durante varies dfas. 


Antes de morin las celulas 
infectadas fiberan una serial 
qufmica, tal vez addo salicflico. 
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A Fig. 33-31, Respuestas de defensa contra un patogeno avirulento. 


vadir y maLar a la planta. Un modelo alternative de reconoci- 
miento gen por gen, apodado hipotesis del “guardian \ propone 
que las proteinas R funeionan como un sistema de vigilancia de 
otras proteinas vegetales que experimentan actividad o cambios 
conformacionales induddos por proteinas Avr. Independiente- 
mente del mecanismo exacto que participe, el reconocimiento de 
las moteculas derivadas del patdgeno por las proteinas R desen- 
eadena una via de transduction de seriates que origina un au- 
mento de la respuesta defensiva en el tejido de la plants infecta- 
da. Esta defensa consiste en facilitar la respuesta localizada en el 
sitio de la infeccidn y tambien en dar una respuesta sistemica 
mas general de la totalidad de la planta. 

Respuestas de las plantas a las invasiones de patogenos 

A diferencia de las imeracciones Avr-R espedficas de cada ce- 
pa, que controlan la resistencia de la planLa a la enfermedad an¬ 
te grupos muy estreehos de patogenos (especificaraente, ante las 
cepas que contienen el alelo Avr apropiado), las moleculas deno- 
minadas did tores producen un tipo de respuesta defensiva mas 
ampfia por parte del huesped, Las oligosacaiinas. derivadas de 
fragmented de celulosa liberados por dario de la pared celular, 
son una de las clases mas importantes de elicitores. Los elicitores 
esLimulan la produccion de compuestos antimicrobianos deno- 
minados fitoalexinas. La infeeddn tambien activa genes que 
producen proteinas PR (proteinas relacionadas con la patogene- 
sis). Algunas de estas proteinas son antimicrobianas y atacan, por 


ejemplo, a ciertas moteculas de la pared celular de una bacteria. 
Otras pueden actuar como senates que diseminan la “Informa- 
cion” de la infeeddn adas celulas vecinas. La InfecciOn tambien 
estimula el emrecruzaniienio de moleculas en la pared celular y 
la deposition de lignina, respuestas que desarrollan una barrica- 
da local que ret rasa la disc mi nac ion del patogeno a otras regio- 
hes de la planta. 

Si el patogeno es avirulento de acueido con una concordance 
R-Avr, la respuesta defensiva localizada es aun mas vigorosa y se 
la conoce colno una respuesta hipersensible (abreviada RH). 
Hay una produccion aumentada de fitoalexmas y proteinas PR, y 
la respuesta de “sellado” o cierre que controla la infeccidn es mas 
efectiva. Despites de que las celulas instalan su defensa qiumica 
en el sitio de infeccidn y cierran el area, se destruyen a si mismas. 
Podemos ver el resuliado de una RH como lesiones en una hoja 
o en otro organo infectado. A pesar de que la hoja tiene aspecto 
de “enferma”, to da via sobrevivira, y su respuesta defensiva con- 
tribuira a proteger al resto de la planta (fig. 39-31). 

Resistencia sistemica adqnihda 

La respuesta de hipersensibilidad* como hemps comentado, 
es localizada y espedfica, una respuesta de contention basada en 
el reconocimiento gen por gen (R-Avr) entre el hu£sped y el pa¬ 
togeno, Sin embargo, esta respuesta defensiva tambien incluye la 
produccion de senates quimicas que hacen “sonar la alarma” de 
infeccion en toda la planta. Liheradas en el sitio de la infection, 
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las hormonas de akrma se transportan a iraves de toda la plan¬ 
ts, estimulando la production de fitoalexinas y protdnas PR. Es- 
ta respuesta, denominada resistenda sistemica adquirida 
(RSA), no es espedfica, sino que propordona proteccion contra 
una divers!dad de patogenos durante varios di'as (vease fig. 39 - 
31). 

Un buen candidato para ser una de las hormonas responsa- 
bles de activar la RSA es el addo salicilieo. Una forma modifi- 
cada de este compuesto, el addo aceiilsalicilico* es el ingredien- 
te active de la aspirina Durante siglos, ames de que la aspirina 
se vendiera como anatg6sico, algunas cukuras descubrieron que 
masticar la corteza de un sauce ( Salix ) disminuia el dolor de 
tnuelas o de cabeza. Con el descubrimiento de la resistenda sis- 
Arnica adquirida, los bidlogos finalmente han aprendido, una de 
las funciones del addo salicilieo en las plantas, I jsl aspirina es una 
medicina natural para las plantas que la producer^ pero con efee- 
tos muy diferentes de la accibn medicinal que se produce en los 
seres humanos que consumer* el medicamento. 

AI invest igar la resistenda a la enfermedad y otras adaptacio- 
nes evolutivas de las plantas, los bidlogos vegetales est&n Uegan- 
do a comprender como responde una planta a las senales inter- 
nas y extemas. Estos cientificos, junto con miles de otros biolo¬ 
gos vegetales que trabajan en otras cuestiones y millones de es- 


tudiantes que experimentan con las plantas en los cursos de bio- 
logla, estan siguiendo la tradicion de siglos de curiosidad acerca 
de los organismos verdes que alimentan la biosfera. 


Evaluation de conccptos 


1, Los insectos que mastican darian a las plantas de un 
modo mecanico y disminuyen el area de la superftcie 
de las hojas destinada a la fotosiniesis. Ademas, estos 
insectos hacen que las plantas sean iMs vulnerables 
ante el ataque de los patogenos. Sugiera una razdn que 
explique esto. 

2, Un cientifico descubre que una poblaeion de plantas que 
crece en una zona de brisa tlene mayor tendencia a la 
desfoliacion por los insectos que una poblaeion de la 
inisma especie que crece en un Area mas protegida. 
Sugiera una hipbtesis para justificar esta observation 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 
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Concepts 


La via de transduction de senales coneeta la 
reception de las senales con !a respuesla 

Re cep cion (p. 789). Las senales internas y extemas se detectan 
por receptores, protefnas que se modifican en respuesta a estimulos 
especificos. 

Transduction (pp. 789-790). El segundo mensajero transmite y 
amplifka las senales desde los receptores a las protefnas que origi- 
nan las respuestas especfficas 

Respuesla (pp. 790-791). Por lo general, las respuestas a la esti- 
mulacion implican la acLivacion de enzimas, mediante la esumula- 
eitin de la transcription del mRNA para la enzima (regulation.- 
transcriptional) o mediante la acLivacion de moleculas enzimSticas 
existentes (modification post-tradueeional de las proteinas). 


Concepto 


Las hormonas vegetales ayudan a coordinar el creci- 
miento, el dcsarrollo y las respuestas a los estimulos 

El deacubriniienlo de las hormonas vegetales (pp, 791-793). 

Los investigadores descubrieron la auxina identificando al com- 
puesto responsible de transmitir una serial descendants por medio 


del eofedptilo- desde los extremes de las regiones de alargamiemo, 
durante el fototropismo, 

Esiudio de las hormonas vegetales (pp. 793-801), La auxina, 
que se produce principal mente en el meristema apical del broLe, es- 
timuia el alargamienpa celular en diferentes lejidos diana. Las cito- 
cininas, producidas en los tejidos que crecen de manera activa, 
como las raices, embriones y frutos, estimulan la division celular. 
Las giberdinas, producidas en las raices y hojas jOvenes, estimulan 
el eredmietito en las hojas y en los tallos. Los brasinoesteroides, se- 
mejantes quimicamente a las hormonas sexuales de los animates, 
induifen* el alargamiemo y la division celular. El acido abstisico 
mantiene la dormancia en las semilks. El etiieno controla la madu- 
ration del fruto, 

> Biologia de los sistemas c interacciones hormonales (pp, 801- 

802), Las interacciones enme las hormonas y sus vfas de transduc- 
cldn de senales hacen dificil predeclr que efecto tendra una 
manipulaciOn genetics en una plan La. La biologla de los sistemas 
busca un entendimiemo exhaustive de las plantas que permitirA 
realizar modelos exiLosos de las funciones vegetales. 


Con cep to 


Las respuestas a la luz son fundamerttales para la 
vida de las plantas 

Fotorreceplores de luz azul (pp. 802-803). Varios fotorrecepto- 
res de luz azul comrolan el alargamienLo del hipoedtilo, la apertura 
de los estomas y el fototropismo. 
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^ Fitocromns como lototreceptores (pp. 803-804), Los fitocromos 
existen en dos estados fotorreversibles, y la conversion de F r en F ri 
desencadena varias respuestas de desarrollo. 

£> Relojes biologicos y rifntos ctrcadtanos (pp. 804-803). Los rit- 
mos circadianos de curso libre tienen una duracibn aproximada de 
24 boras, pero estln ajustados a 24 boras con exactitud por el ciclo 
del dia y la noche. 

> El efecto de la lus sobre el rdoj bioldgico (p. 803) La conver¬ 
sion del fitocromo indica el amanecer y la puesta del sol, propor- 
cionandola al reloj una serial anibiental. 

Fotoperiodkidad y respuesta a las eslariones (pp, 806-807), 
Algunos procesos del desarrollo, incluyendo la Ooracibn de muchas 
especies vegetales, requieren un foroperiodo determinado. Por 
ejemplo, una duracibn critica de la noche establece un minimo (en 
las planLas de dias conos) o un maxima (en las plantas de dias lar¬ 
gos) de boras de oscuridad necesarias para florecer. 


Con cep to 



Las plantas responden a una gran variedad de 
estimulos ademas de la Itiz 

Grave dad (pp. 808-809), La respuesta a la gravedad se conoce co¬ 
mo geotiopismo. Las raices preseman geotroplsmo positive y los ta- 
Uos tienen geotroplsmo negative. Algunos plastidos especializados, 
deno min ados estatolkos, permiten a las plantas la deteccion de la 
gravedad. 

> Estimulos mecanicos (pp. 809-810), El crecimiento en respuesta 
al contacLo se llama tigmotropismo* Los raovimientos rapidos de la 
hoja son transmisiones de impulses elect ricos denominados poten- 
ciales de accibn. 

► Estr£s ambiental (pp. 810-812). Durante la sequia, las plantas 
responden al deficit de agua reduciendo la transpiraeibn. La des- 
trucciOn enzimatica de las celulas crea tubos de aire que contribu- 
yen a que las plantas sobrevivan a la deprivation de oxigeno 
durante las inundaciones. Las plantas responden al estres salino 
produciendo solutes tolerados a altas concentraciones, mantenien- 
do el potential de agua de las celulas m3s negative que el de la so¬ 
lution del suelo. Las proteinas de choque termico ayudan a las 
plantas a sobrevivir durante el e$tr£s por caior. La alteration de la 
compositibn lipidica de las membranas es una respuesta al estres 
por frlo. 


Concepts 


Las plantas se defienden de los herbivores y de los 
patogenos 

Defensas contra los herbivores (p. 812), Las defensas fisicas 
comprenden las adaptaciones morfoldgicas como las espinas; las 
defensas quimicas incluyen a los eompuestos tbxicos o desagmda- 
bks y los estimulos transportados por el aire que atraen a los ani¬ 
mates que destroy en a los herbivores. 

. Defensas contra los patogenos (pp. 812-815). Un patbgeno es 
avirulemo si dene un gen Avr especilico que corresponde a un alelo 
R particular en la planta huesped. Una respuesta hipersensible con¬ 
tra un patogeno avirulento cierra la infection y maia tan to a I pato- 
geno como a las celulas huesped en la region de la infeccibn, El 
&cido salicilico es una molecula serial que desencadena una rests- 
tencia sistbmica adquirida (RSA), respuestas defensivas generaliza- 
das en organos distantes del sitio original de la infeccion. 


RESUMEN DE CGNCHPTOS CLAVE 


Autoevaluadon 

X. ^Cual de estas hormonas esta incorredammte apareada con su fun- 
cibn? 

a. Auxina-promueve el crecimiento del tallo por medio del alarga- 
miento celular. 

b. Citocininas^-inician la muerte celular programada, 

c. Giberelinas-estimulan la germinacibn de la semilla. 

d. Acido abscisico-promueve la dormancia de la semilla. 

e. Etileno-inhibe el alargamiento celular. 

2. ^CuAl de los siguientes no es un componente tipico de una via de 
transductibn de senates? 

a. Produccibn de m&s serial. 

b. Produccibn de segundos mensajeros como el cGMP 

c. Expresibn de proteinas especlficas. 

d. AcLivacibn de proteincinasas. 

e. Fosforilacibn de fact ores de transcription. 

3. Las yemas y brotes se Forman muchas veces en munones de arboles. 
iGxSl de las siguientes hormonas esperaria usted que estlmulara su 
formacibrt? 

a. Auxina. 

b. Citocininas. 

c. Acido abscisico. 

d. Etileno. 

e. Gibereiinas. 

4. iC ual de los siguientes enunciados no es parte de la hipbtesis de 
crecimiento bcido? 

a. La auxina estimula las bombas de pro tones en las membranas ce- 
lulares. 

b. Ei descenso del pH produce la ruptura de los enlaces cruzados 
entre las microfibriHas de celulosa. 

c. La trama de la par?d se hace mas laxa (mas plastica). 

d. Las bombas de protones acrivadas por la auxina esLimulan la di¬ 
vision celular en los meristemas. 

e. La piesiOn de turgencia de la celula excede la presibn de conten- 
cion de la pared celular laxa, y la celula capta agua y se alarga. 

5. La serial para la floracibn podria ser liberada antes de lo normal en 
una planta de dia largo expuesta de manera experimental a breves 
periodos de: 

a, Luz roja lejana durante la noche. 

b, Luz roja durante la noche. 

c, Luz roja seguida de luz roja lejana durante la noche. 

d, Luz roja lejana durante el dla. 

e, Luz roja durante el dia. 

6. ^Gbmo podria responder una planta ante un estres por caior muy 
intenso? 

a. Orientando sus hojas hacia el sol para incremental su enfria- 
mienio evaporative. 

b. Produciendo etileno, que destruye algunas celulas de la corteza y 
crea tubos de aire para la venrilacibn. 

c. Produciendo acido salicilico, que inicia una respuesta de resis- 
tencia sist£mica adquirida. 
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d. Aumentando la propordOn de acidos grasos no saLurados en las 
memhranas celulares para reducir su fluidez. 

e, Produciendo proteinas de choque termico, que pueden proteger 
a las proteinas de la plants de la desnaturalizaeidn. 

7. Si una planta de dfas largos tiene una duracion critica de la noche 
de 9 horas, ^cual de los siguientes ciclos de 24 horas impedira la 
floracidn? 

a 16 horas de luz / 8 horas de oscuridad. 

b. 14 horas de luz / 10 horas de oscuridad. 

c. 15,5 horas de luz / 8,5 horas de oscuridad. 

d. 4 horas de luz / 8 horas de oscuridad / 4 horas de luz / 8 horas 
de oscuridad. 

e. 8 horas de Luz / 8 horas de oscuridad / destello de luz / 8 horas 
de oscuridad. 

8. La fundOn mas probable del acido salidlico en la reslstencia adqui- 
rida sistemica de las plantas es: 

a. Destruir los patOgenos de modo directo. 

b. Activar las defensas en toda la planta antes de que la infection se 
disemme. 

c. Cerrar los estomas, previniendo asi la entrada de patogenos, 

d. Activar las proteinas de choque t£rmico, 

e. Sacrilicar los Lejidos infectados mediante cehilas hidrolizanles. 

9. La auxina desencadena La acidification de las paredes celulares que 
da como resukado un rapido crecimiento, pero tambien estimula el 
alargamiento celular sostenido a largo plazo. ^Que explica mejor es- 
ta respuesta doble de crecimiento? 

a. La auxina se une a diferentes receptores en diferentes celulas. 

b. Diferentes concentrac tones de auxina Lienen e feet os disLintos, 

c. La auxina hace que los segundos mensajeros activen tanto a las 
bombas de protones como a detenuinados genes. 

d. La respuesLa doble esta provocada por dos auxinas diferentes, 

e. Otras hormonas'antagomstas modifican los efectos de la auxina. 

10. Si un cientifico descubre un mutante de Arabidbpsis que no alma- 
cena almidOn en sus plastidos pero que experimenta una inclina- 


ci6n normal por geotropismo, ^qu£ aspecto de nuestro actual co- 
nocimiento del geotropismo de las raices debiera ser revaluado? 

a. El papel de la auxina en el geotropismo. 

b. El papel del calcio en el geotropismo. 

a El papel de los estatolitos en el geotropismo. 

d. El papel de la luz en el geotropismo. 

e. El papel del crecimiento diferencial en la inclination por geotro¬ 
pismo. 

Veanse las respuesias en el Apeudtce A. 


interrelaciou evolutiva 

La coevoluci&n se define como las adaptations reciprocas entre dos 
especies, cada una de las cuales se adapta en la forma en que Lnterac- 
Lua con la otra. En este contexto de coevoluciOn, escriba un parrafo 
explicando la relation entre una planta y un patogeno virulento 

Problcmas cientificos 


Un biologo vegetal ohservo un patrOn peculiar en un arbusto tropical 
atacado por orugas, Despu£s de que una oruga se come una hoja, pasa 
a traves de varias hojas vecinas y ataca a otra hoja ubicada a cierta dis- 
tancia de la primera, El investigador descubrid que cuando una hoja es 
atacada, las hojas vecinas comienzan a producir compuestos quimicos 
que espaman a las orugas, La simple elimination de una hoja no irapi- 
de que las orugas coman las hojas vecinas, El biOlogo sospechd que 
una hoja danada envfa una senal quimica a las otras hojas. £C6mo po- 
dria el investigador probar esta hiptitesis? 


Ciencia, tecnologia y sociedad 

Basandose en lo que ha aprendido en este capitulo, escriba un breve 
ensayo describiendo por los menos tres ejemplos de como se aplica el 
conocimiento acerca de los sisiemas.de control de las plantas en agri- 
cultura u hotticultura. 
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UNA ENTREVISTA CON 

Erich Jarvis 

Erich Jarvis es profesor adjunto en el Centro 
Medico de la Universidad de Duke, donde erv 
seria neurociencia y estudia el cerebro r utili- 
zando como modelo principal Ea comunica- 
cion vocal de tos pi ozones cebra y otras aves 
canoras. Credo en la ctudad de Nueva York, 
asistio a la Escuefa Superior de Artes de Ac¬ 
tuation, donde destaco como baiEarin. Sin 
embargo, efigio seguir otro camino y se espe- 
tializo en biologfa y matematicas en el Cole- 
gio Hunter y luego obtuvo un Ph.D. en neu^ 
robiologia molecular y comportamiento ani¬ 
mal en la Universidad Rockefeller El doctor 
Jarvis ha ganado numerosos premios, induido 
la mayor d 1st in cion para investi gad ores jove- 
nes de la Fundacion National de Ctencias, el 
Premio Alan T + Waterman, Ademas de la in¬ 
vestigation y la docencia, desde hate tiempo, 
el doctor Jarvis activamente reduta estudian- 
tes jovenes para la tientia. 

iQue aspiraciones y retos 
educativos encontro en su 
infancia y adolescencia? 

Aunque mis padres estaban se parados y a ve- 
ces faltaba el dinero, tuve mucho apoyo por am- 
bos iaclos de nil familia y mi madre. siempre me 
estimulri a aspirar a alga grande. La mayor pane 
de mi lamilta se dedicaba a las artes escenicas, 
para coniirtuar con la tradition, me propuse la 
meta de eonveriiime en bailarin. Comenc£ con 
el ballet y luego me pase al jazz y la danza mo¬ 
dems. Pero cuando estaba en la esc tie la superior 
cambie mi vocation. Me di cuenta de que desea- 
ba producir un mayor impacto positive en el 
mundo y peust que podia tograrlo mejor como 
cientLfteo, Era buen estudiame pero no tenta for¬ 
mation academica solida, De modo que cuando 
fut a la Universidad, tome clases de apoyo y es~ 
tudie mucho para ponerme al dia. 

^Nota alguna conexion entre la 
danza y la ciencia? 

En cuanio a lo que se requiere para conse- 
gulr una carrera saLisfactoria, en realidad no 


veo mucha diferencia. Como bailarin se necesi- 
ta tener disciplina. Es un campo muy dlficiL 
hay mucha competilividad y se debe praaicar 
siempre, Como cientifico tambien se necesita 
distiplina y hay competitividad. En realidad 
hay mas oponunidades en la ciencia, aunque 
sea muy difttil. jLa iraturaleza no entrega sus 
sec re los sin iuchal 

Ademas de eso, ambos campos requieren 
creatividad. Para ser artista se debe hacer algo 
nuevo y hermoso. Es lo misnio en la ciencia: 
hay que tratar de hacer algo nuevo y creative. 
Tambien, en ambos campos, uno debe adaptar 
su proyecto a lo que se requiere. Hay tanta su¬ 
perposition entre ser un artista y un cientifico 
que me sorprende que la gente no lo vea, 

^Por que Ie atrajo la biologia? 

Creo que tiene que ver con mi formation 
cultural Como muchos de nosotros en este 
pals; tengo ascendencia mixta, africana, ameri- 
cana nativa y europea. Habia algo en la atmbs- 
Fera cultural de mi familia que pareda conecta- 
do de un modo especial con las cosas terrena- 
les, la naturaleza y Lodo esc. Quiza, por esa ra- 
zon. me sent! mas comedo con la biologia que 
con la qufmica o la fisica, que tambien me gus- 
taban. 

^Comenzo a hacer investigation 

antes de graduarse? 

En el Hunter College real let van os progra- 
mas que promovfan el acceso de menores a las 
carreras de investigation tiemlbca, Durante 
cuatro arios trabaje en el laboratory de Rivka 
Rudnen que estaba estudiando los genes bacte- 
rianos del RNA ribosomico. Me llevti casi un 
ario comenzar a entender atgunas cosas pero, 
luego, el entusiasmo por la investigation de la- 
boraicrio se convirtib en pasibn, A veces el 
doctor Rudner me tenia que echar del labora¬ 
tory y mandarnie a casa a dormir. Pero una 
vez graduado, publique seis articulos. 

^Que fue lo que Ie llevo a la 
neurociencia? 

Quede fascinado con el cerebro humano. 
Querfa saber como el cerebro genera el com- 
portamiento, cbmo percibe y como aprende. 
Por supuesto, me di cuenta que los neurobid- 


logos, en general, lienen que trabajar con ani¬ 
mates. Cuando asisti a la eseuela de graduados. 
come nee a leer muchos articulos y me decep- 
cione al enterarme de lo poco que se conocia 
acerca del comportamiento de los organismos 
modelo mas comunes, como la rata. En ese 
momento, la neurociencia se compoma de ana- 
tomia, neurofisiologia (el estudlo del impulse 
nen ioso y todo eso) y una cantidad creciente 
de biologla molecular, pero muy poco de com- 
portamiento. Pero cuando conoci la emocio- 
name invesiigacidn de Fernando Nottebobm 
con las aves canoras, me urn a su laboratory. 

Lo maravilloso Fue que cuando comence a 
estudiar el sistema de las aves canoras, habia 
casi 40 arios de investigacion sobre la ecologia 
y el comportamiento natural de estos ani males, 
Esta investigacion era como una caja llena de 
ideas para estudiar los mecanismos cerebrates 
del com portamiento de las aves canoras, en 
particular, su imitacion de sonidos. Muy pocos 
animales tienen la capacidad de tmitar lo que 
oyen, solo las aves canoras, los loros, los coli- 
bries, los murcielagos, los delfines y tambien 
los seres humanos. Por to general el animal 
imita sonidos de su propia especie, aunque al- 
gunas especies imitan a otras e incluso sonidos 
mecanicos como los de un auto. Fernando 
Nottebohm identifico casi la total id ad de la via 
cerebral, que es responsable de la production 
de un sonido aprendido por un ave cauora. 
Quise combinar mi preparation m biologla 
molecular con los descubrimientos del doctor 
Nottebohm y su conocimiemo acerca del com- 
ponaraiento. Ya en ese entonces, David Clay¬ 
ton, profesor adjunto en el laboratory, estaba 
utilizando la biologia molecular, por lo que me 
fasemb la idea de dilucidar la genetiea molecu¬ 
lar del comportamiento imitative en las aves 
canoras, 

iComo podrlan estar conectados 
los genes con este tipo de 
comportamiento? 

Despues de arios de trabajo en este asunto 
he comen zado a creer alter a que lo que produ¬ 
ce un aprendiz vocal son los genes que contro- 
lan los tircuitos cerebrales que los conectan 
con los musculos vocales, Y, ademas de estu¬ 
diar cOmo los genes regulan el comportamien- 





to, j tambien estamos estudiando cOmo el com- 
ponamiemo regula los genes! El hecho de pro- 
dudr sonidos aprendidos causa enormes cam- 
bios a corto plazo en la expresibn genica en 
denas areas cerebrates, Muchos de los genes 
implicados cod i Clean fact ores de transcription, 
que regulan la expresidn de una variedad de 
otros genes. Cuando un ave canora esta can- 
tando, observamos que la can ti dad de mRNA y 
proteims espectficas aumenla hasLa 60 veces 
en estas &reas cerebrales, 

Creemos que esto sucede en la mayoria de 
los eomportamientos animales, aunque no co- 
nocemos el circuito complete en otros casos, 
como e! ado de caminar, por ejemplo, Pero en 
las aves canoras podemos estudiar cada grupo 
de neuronas que panietpan en la via del canto 
y de qu£ manera sc regulan sus genes, 

De modo que ahora esLamos imentando en- 
comrar las relaciones entre los cambios rapid os 
en la expresion genica en ei cerebro como re- 
sultado del acto de cantar, los impulses electri- 
cos que atraviesan los circuit.os neuronales para 
regular tan to a estos genes como al comporta- 
miento, y el comportamiento en si raismo, Pa¬ 
ra hacer esto, debemos medir la sintesis de 
mRNA y proteinas de deltas celulas cerebrales 
y registrar los impulses electrieos que proce- 
den de esas mismas celulas, ambus durante el 
comportamiento. 

;C6nio hace estas cosas? 

Para detectar los impulsos electricos im¬ 
ps antamos mi eroded rod os del grosor de un 
cabdlo en diferentes areas cerebrales de un ave 
canora, por lo general, un pinzbn cebra. Los 
alambres est&n conectados a lo que se llama un 
conmtitador, un mecanismo originalmeme em- 
pleado en los hdicbpreros. Esto pemitte que el 
ave vuele en la jaula sin quedarse enredada en 
los alambres, Puede cantar y comunicarse con 
Gtras aves miemras registramos los impulsos 
electricos. 


Para averiguar que genes se expresan en las 
celulas nerviosas que se acrivan, uulizamos mi- 
cromamces de DNA (v£ase la ligura 20-14), En 
esta parte de nuesiro trabajo secuenciamos el 
"transcriptoma" del cerebro del pinzon cebra, el 
DNA corresponds me a todos los mRNA diferen¬ 
tes sintetizados en el tejido cerebral. El objetivo 
es lograr colocar todos los genes expresados en 
el cerebro de un ave canora en las micromatri- 
ces. Esto permitira identificar que genes partid- 
pan en un comportamiemo detenninado. 

Usted tambien ha estudiado a las 
aves en estado salvaje, ^Por que? 

Queria averiguar si la expresion genica indu- 
cida por el canto que encontramos en el labora¬ 
torio se produtia en d mundo real De modo 
que con mi colega Claudio Mello visite las zonas 
donde viven las aves, viajando en una furgoneta 
cargada con equipo de laboratorio y tambten 
con hido seco, Para atraer a las aves salvajes, to- 
camos canciones grabadas, lo que provocaba 
que los machos de las cercanlas cantaran de for¬ 
ma alocada. Despues de cast media hora, euan- 
do los productos de la expresion genica debe- 
rian haberse acumulado en el cerebro, los captu- 
ramos con una red, Luego llevamos los animales 
al laboratorio y encontramos una imensa expre- 
si6n genica inducida por el canto. Pero, lo mas 
interesante T fue que tambien encontramos fend- 
menos que no habiamos visto en d laboratorio: 
aigunas regiones cerebrales mostraban patrones 
diferentes de expresion genica que, como mas 
larde deseubri, depend Lan dd contexto social en 
el que habian estado cantando tas aves. a otro 
macho, a una hembra o a algo mas. Y esto fue 
una evidence de patrones de actividad depen- 
dientes del contexto en areas del cerebro simila- 
res a las de otros animales, como los monos. 
Pensamos que existe tma via cerebral depen- 
diente del contexto que se uriliza para la vocali¬ 
zation, d lenguaje y otras conductas cognitivas 
aprendidas. 


Eit su trabajo usted eombina 
muchas areas de estudio 

Si, y ademas de biologia molecular, an a to¬ 
rn ia, electrofisiologia y comportamiento. esta- 
mos haciendo gran uso de la biomformatica s 
que incluya a las matematicas y a la mformati- 
ca, Los biOlogos utilizan habitualmente d orde- 
nador para anafizar los dates de la expresion 
genica en micromatriees de DNA, pero noso- 
Lros tambien incluimos en los ana lists por or- 
dertador infonnadon acerca de la eoneetividad 
anatomica, datos de comportamiento a partir 
de sonogratnas de canciones y patrones de im¬ 
pulses neurales. Nuesiro programs de informa- 
tica para el algoritmo de mferencia nos ayuda a 
Ldentificar relaciones causales y ademas propo¬ 
ne modelos que podemos probar de manera 
experimental. 

Procuramos considerar lo que estudiamos 
de una manera integral, no solo como un pa- 
trOn dc genes regulados o una combinadOn de 
circuttos neu rales. Este es el modo en el que 
ertfoco la eieneia: si me dedico a esmdiar como 
funciona algo, tengo que examinar todos sus 
aspectos. Por este motivo, animo a la genie a 
mirar las cosas con una perspective amplia, 
Quiza esta sea la unica manera de aleanzar el 
objetiv'o Tinal de comprender cbmo el cerebro 
genera el lenguaje y el idioma. 

^Es posible obtener beneficios 

medicos de esta investigacion? 

Uno de nuestros proyectos se relaciona con 
la enfermedad de Parkinson, que es causada 
por la degeneracion de las neuronas de dertas 
partes del cerebro, Nosotros estudiamos a las 
aves con defectos similares. El area del cerebro 
de las aves canoras que funciona de manera 
disuma en contextos sociales diferentes es la 
niisma area afectada por la enfermedad de Par¬ 
kinson en lbs seres humanos y vemos aigunas 
similitudes en el componamiemo vocal asocia- 
do con este area. Por ejemplo, las personas con 
esta enfermedad o menudo tart am u dean y t 
cuando este area cerebral del ave sufre una le¬ 
sion, el ave afectada, a veces. Lambign lo hace. 
De modo que pensamos que podrtamos em- 
plear a estas aves para estudiar los irastornos 
del lenguaje. 

^Cual es su consejo para Los 
esuidiantes interesados en 
biologia? 

Es importante para los estudiantes, en espe¬ 
cial, para aquellos que proceden de un medio 
desfavorable, saber que la investigacion biolO- 
gica puede ser una eanera muy gratificante, si 
se tieue pasidn por ella. Al igual que un artista, 
el investigador Liene que seniir que su trabajo 
es, sobre todo interesante. Deducir edmo tra- 
baja la naLuraleza no es una tarea facil; hay 
muchas Frustraeiones. Pero en el terreno itite- 
lectual, puede ser una de las carreras mas esti- 
mul antes y gratificantes. 


Procuramos considerar lo que estudiamos de una manera inte¬ 
gral.. Este es el modo en el que enfoco la ciencia: si me dedico a 
estudiar como funciona algo, tengo que examinar todos sus as¬ 
pectos. Por este motivo, animo a la geiite a mirar las cosas con 
una perspectiva amplia. 
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A Fig- 40-1, Una mariposa esfinge afimentandose con el nectar 
de una orquidea. 


Conceptos clave 


40-1 Las leyes flsicas y las condiciones ambientales 
restringen la forma y el tamano de los animal es 
40-2 La forma y la funcion de los animales se 

correlacionan en todos los niveles de organization 
40-3 Los animales utilizan la energia quimica de los 
alimentos para mantener la forma y la funcion 
40-4 Muchos animales regulan su medio interno 
dentro de limites relativamente estrechos 
40-5 La termorregulation contribnye a la homeostasis y 
afecta a la anatomia, a la fisiologia y al compor- 
tamiento 


Panorama general 


nectar de la profundidad de las (lores con forma de tubo. El ana- 
lists de una estructura biologica, como la probbscide de la mari¬ 
posa esfinge, nos da la clave acerca de lo que hace y cbmo fun- 
ciona, La anatomia es el estudio de la estructura de un organis- 
mo; la fisiologia es el estudio de las funciones que realiza un 
organisnm La seleccibn natural puede ajustar la estructura a la 
funcion por medio de la selection, durante muchas generation 
nes T de lo que mejor funciona entre las variaciones disponibles 
en una poblacibn. 

Una mariposa esfinge alimentandose tambien nos muestra las 
necesidades de combustible en forma de energia quimica que tie- 
ne un animal A naves de nuestro estudio comparative de los 
animales aplicaremos conceptos de bioenergetica -como obtie- 
nen, procesan y emplean sus recursos energeticos los organis- 
mos- como tema acjicionaL Un modo de utilizar los recursos 
energeticos del animal es regular su medio interno. En este capi- 
tulo comerizaremos a explorar el concepto de homeostasis utili- 
zando el ejemplo de la regulacibn de la temperature corporal. 


Formas diversas, desafios comunes 

L os animales habitan en casi todos los rincones de la bios- 
fera, A pesar de la asombrosa diversidad de habitats, for¬ 
ma y funcion, todos los animales deben resolver un 
conjunto de problemas comunes: animales tan diferentes como 
las hidras, el pez hipogloso y los seres humanos deben ohtener 
oxigeno, nutrirse, excretar los productos de desecho y moverse. 
^Como hacen los animales con diferente historia evolutiva y 
complejidad variada para resolver estos desafios de la vida? A 
medida que exploremos este asunto en la Unidacl 7 usted adver- 
tira el tema recurrente de la selection natural y la adaptation. 

Este capitulo introduce la unidad, presentando algunos con¬ 
ceptos unificadores que se aplican en todo el reino animal. Por 
ejemplo, el estudio comparativo de los animales revela que la for¬ 
ma y la funcion estan estrechamente correlacionadas. Considere 
la probbscide larga y fina, similar a una lengua de la mariposa es¬ 
finge Gfomtftopurt mnrgam) de la figtira 40-1. La probbscide ex- 
tendida es una adaptacion estructural para la alimentation y sir- 
ve como pajita a traves de la cual la mariposa puede sorber el 



Las leyes fisicas y las condiciones 
ambientales restringen la forma y el 
tamano de los animales 


La forma y el tamano de un animal, earacteristicas que los bid- 
logos llaman * l planes o diserios corporalesl son aspectos funda- 
mentales de la forma y la funcibn que afectan significativamente 
a la manera en la que un animal interactua con su ambience. Al 
utilizar aqui los terminos plan y diseno no queremos decir que las 
formas del cuerpo de un animal son producto de una invention 
conscience. El plan corporal de un animal es el resultado de un 
patron de desarrollo programado por el genotna, que, en si mis- 
mo, es el producto de mil tones de arios de evolucibn. Y las posi- 
bilidades no son infinltas, las leyes fisicas y la necesidad de inter- 
cambiar materials con el ambiente plantean ciertos limites en el 
espectro de formas animales. 













Leyes fisicas y forma de los animates 

Lniaginese a una serpiente alada de varios metros de tongitud 
y de cientos de kilos de peso volando por los aires. Afortunada- 
mente, nunca experimental esa horrible vision fuera de una pe- 
lieula. Los requerimientos fisicos restringen lo que la seleccion 
natural puede “invent ari 1 , incluido el tamano y el aspecto de los 
animales voladores, Un animal con el tamano y la apariencia del 
dragon mitolbgico no podria generar suficiente fuerza de ascem 
so con sus alas como para despegar del suelo. Este es un ejemplo 
de como las leyes fisicas -en este caso, la ffsica del vuelo- limi- 
tan la evolucton de la forma de un organismo, 

Considere otro ejemplo: las leyes de la hidrodinamica restrin¬ 
gen las formas posibles de los animales acuaticos que nadan a 
gran velocidad. El agua es mil veces mas densa que el aire; por 
eso t cualquier resistencia sobre la superficie corporal detendria 
aun mas a un nadador que a un corredor o a un volador. El atun 
y otros peces de aletas radiadas pueden nadar a velocidades ma- 
yores de 80 km/h, Los tiburones, pinguinos (aves) y mamiferos 
acuaticos, como delfines, focas y ballenas, tambien son nadado- 
res rapidos. Todos estos animales tienen la misma forma corpo- 



(e) Foca 

A Fig* 40-2* Convergencia evolutiva en nadadores rapidos. 


ral hidrodinamica: una apariencia fusiforme; esto es, conica en 
ambos extremos (fig, 40-2), El hecho de que estos nadadores r&- 
pidos tengan apariencias similares es un ejemplo de evolucion 
convergente (v£ase el capitulo 25). La convergencia se produce 
porque la seleccion natural produce adaptaciones similares cuan- 
do los diversos organismos se enfrentan con el mismo reto am- 
biemal, como la resistencia del agua para nadar r^pidamente. 

Intereambio con el ambiente 

La apariencia y el tamano de un animal tienen un efecto di- 
recto sobre el modo en que el animal intercambia energia y ma- 
teriales con su ambiente. El plan corporal de un animal debe per- 
mitir que todas sus celulas vivas esten rodeadas de un medio 
acuoso, requerimiento necesario para mantener la integridad li- 
quida de las membranas plasmaticas. El intereambio con el am¬ 
biente se produce a medida que las sustancias disueltas en el me¬ 
dio acuoso se difunden y se transportan a trav£s de las membra- 
nas plasmaticas de las celulas, Como se muestra en la figura 40- 
3 a, un protista fotosint^tico unicelular, que vi ve en el agua tiene 
una superficie de membrana plasmatica suficiente como para 
prestar servicio al vo lumen total de su ci top l asm a (de este modo, 
la relacion superficie a volumen es una de las restricciones fisicas 
sobre el tamano de los protistas unicelulares), 

Los animales multicelulares est&n compuestos por numerosas 
celulas, cada una de ellas con su propia membrana plasmatica 
que actua como una plataforma de carga y descarga para un vo¬ 
lumen escaso de dtoplasma. Pero esta organization solo funcio- 
na si todas las celulas del animal tienen acceso a un ambiente 
acuoso apropiado. Una hidra, que tiene un plan corporal similar 
a un saco, tiene una pared de solo dos capas celulares de grosor 
(fig* 40-3b). Como su cavidad gastrovascular se abre al exterior, 
tamo la capa celular interna como la externa estan bariadas en 
agua, Otro diseno que maxkniza la exposition al medio dram - 
dante es una forma corporal plana. Por ejemplo, una tenia pue¬ 
de tener varios metros de largo pero, debido a que es muy delga- 
da, la mayoria de sus celulas estan banadas por el liquido intes- 



A Fig* 40-3* Contacto con el medio ambiente, (a) En un protista 
unicelular, como esta ameba, toda la superficie esta en contacto con el 
medio ambiente. (b) El cuerpo de una hidra consta de dos capas celu¬ 
lares, Como ef medio acuoso puede circular por dentro y por fuera de 
la boca de la hidra, virtualmente todas sus celulas estan en contacto di- 
recto con el ambiente e intercambian materials con el. 


capitulo 40 Principles basicos de la forma y la funcion de los animales 821 







Cuerpo 
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circulatorio 
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digestive 
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0,5 cm 


Imagen microscbpica de un pulmdn que 
rnuestra que se asemeja m£s a un a esponja 
que a un globo. Esta estructura proporciona 
una superficie humeda expansible para el 
intercambio de gas con el ambiente 
(MEB). 

10 pm 


Sistema 

excretor 


El revestimiento del intestine delgado, un 
6rgano digestivo, esta compuesto por 
proyecciones digitiformes que expanden la 
superficie de absorcibn de los nutrientes 
(MEB). 


Materia no 
absorbida (heces) 


Productos de desecho 
metabblico (orina) 


Dentro del rinon se ha I la una masa de tubules 
microscbpicos que intercambian sustandas 
qufmicas con la sangre que f luye a travbs de una 
red de pequenos vasos llamados capilares 
(MEB).. 


A Fig. 40-4. Superf icies de intercambio interno de los animales complejos. Este animal esquematico ilustra la logfstica del intercambio qulmi- 
co con el medio ambiente de un mamifero. La mayoria de los animales tiene superficies que estan especializadas para el intercambio de ciertas sus- 
tancias quimieas con el entorno. Estas superficies de intercambio por to general son internas, pero est^n conectadas con el medio ambiente a trav£s 
de aberturas en la superficie del cuerpo (la boca, por ejemplo). Las superficies de intercambio estan ramificadas de manera fina o plegadas, lo que les 
otorga un area muy ampfia. Los sistemas respiratono, excretor y digestive poseen estas superficies de intercambio. Las sustandas quimieas transpor- 
tadas a travbs de ellas son Ilevadas por todo el cuerpo por medio del sistema circulatorio. 


tinal de su humped vertebrado, que eonstituye su fuente de nu- 
triences. 

Las formas planas y los sacos de dos capas son disenos que ex- 
ponen una gran superficie al contacto con el medio ambiente, 
pero estas formas simples no permiten que haya demasiada com- 
plejidad en la organizacion interna. La mayoria de los animales 
son mbs complejos y estin constituidos por masas compactas de 
celulas; sus superficies extemas son mas bien pequenas en.com- 
paracion con sus votemenes. A modo de comparacion, la pro- 
porcion superficie-volumen de una ballena es ciemos de miles de 
veces mas pequena que la de una pulga de agua (Dnphnia); sin 
embargo, cada celula de la ballena debe estar bariada en liquido 
y tener acceso al oxigeno, los nutrientes y otros recursos. Las su¬ 
perficies internas con extensos plegamientos o ramifi cad ones fa- 
cflitan este intercambio con el ambiente en las ballenas y en la 
mayoria de los animales (fig* 40-4). 

A pesar de los grandes retos del intercambio con e! medio am- 
bieme, las formas corporales complejas proporcionan beneficios 
diversos. Por ejemplo, una cubierta externa especializada puede 
proteger contra los depredadores; los musculos grandes pueden 


permilir el movimiento rapido y los brganos digestivos intemos 
pueden degradar el alimento de manera gradual, controlando la 
liberadbn de la energla almacenada. Y debido a que el ambiente 
inmediato de las celulas es el liquido corporal interna, los siste- 
mas organieos de los animales pueden controlar la composicibn 
de esta solucibn, pemiitiendo al animal mantener un medio in¬ 
terno relativamente estable mientras viye en un medio ambiente 
externa variable. Una forma corporal compleja es muy conve- 
niente para los animales que viven sobre la tierra, donde el am¬ 
biente extemo puede ser muy variable. 


Evaluation de conceptos 


I. ^De que modo contrtbuye una superficie grande a las 
fundones del intest ino jlelgado, los pulmones y los 
riftones? 

Veanse fas mspuestas en el Apgndice A. 
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Concepto 


La forma y la funcion de los 
animates se correlacionan en todos 
los niveles de organizacion 

Como todos los seres vivos, los animates muestran niveles je- 
rerquicos de organizacion, cada uno de ellos con propiedades ca- 
racteristicas (vease el capftulo 1). Los animates, en su mayoria, 
est&n compuestos por celulas especializadas organizadas en teji- 
dos que tienen funciones diferentes. Los tejidos se encuentran 
combinados en imidades funcionales llamadas 6rganos y los gru- 
pos de drganos que trabajan juntos forman los sistemas. Por 
ejemplo, el sistema digestivo se compone de estbmago, intestine 
delgado, iritestino grueso y otros brganos, cada uno de ellos com- 
puesto por diferentes clases de tejidos. 

Estructura y funcion tisular 

Los tejidos son grupos de ctiulas con una estructura y fun- 
don comun, Diferentes tipos de tejidos tienen estructuras dife- 
rentes apropiadas para sus funciones. Por ejexnplo, un tejido se 
puede mantener unido por una matriz extracelular que recubre 
a las celnlas (vease la figura 6-29) o entretejerse en una red de fi¬ 
bres, Por eso se denomina tejido. 

Los tejidos se clasifican en cuatro categorias principales -epi- 
telial, conectivo, muscular y nervioso- como vemos en la figu¬ 
ra 40-5. 

Tejido epitclial 

El tejido epiteliaf dispuesto en laminas de celulas estrecha- 
mente adheridas entrees!, cubre el exterior del cuerpo y reviste sus 
brganos y cavidades intemas. Las celulas del tejido epitelial o epi- 
telio estan umdas de forma compacta con poco material entre elks. 
En muchos epitelios, ks celulas se aseguran con firmeza por me¬ 
dio de uniones estrechas (v£ase k figura 601). Esta disposition le 
permite al epitelio actuar como barrera contra las lesiones mecani- 
eas, los microorganismos y la p^rdida de liquidos. Algunos epite- 
lios, lkmados epitelios glandulares, absorben o segregan solucio- 
nes qmmicas. Por ejemplo, el epitelio glandular que reviste la luz 
cavidad) de los aparatos digestivo y respiratorio forma una mem- 
brena mucosa; segrega mucus que lubrica la superficie y la man- 
tiene humeda. 

Dos criterios para clasificar los epitelios son el nOmero de capas 
de celulas y la forma de £stas sobre la superficie expuesta (vease la 
figure 40-5). Un epitelio simple tiene una sok capa de celulas, 
mientras que un epitelio estratificado tiene multiples capas de 
celulas. Un epitelio “pseudoestratificado” tiene una sola capa,pero 
aparenta ser estratificado porque sus celulas varian en longitud. La 
forma de ks celulas en la superficie puede ser cuboideo (en forma 
de dado), tilfndrica (en forma de ladrillos apilados) o escamosa 
(en forma de teja). 

Tejido collective 

La funcion principal del tejido conectivo es unir y sostener 
otros tejidos. En contraste con los epitelios, que tienen sus celulas 
estrechamente empaquetadas, los tejidos conectivos tienen una po- 
bktibn de celulas dispersas a treves de la matriz extracelular. Por lo 


general la matriz consia de una red de fibres embebidas en una ba¬ 
se uniforme, que puede ser liquids, gelatinosa o solida. En la ma- 
yoria de los cases, las sustancias que conforman la matriz son segre- 
gadas por las celulas del tejido conectivo. 

Las fibres del tejido conectivo, constituidas por protemas, son de 
tres clases: colagenas, el&sticas y reticulates. Las fibres colagenas 
estan formadas por la proteina cokgeno, quiza k mas abundante 
del reino animal. Estas fibres no son eksticas y no se desgarran con 
facilidad cuando son iraccionadas en sentido longitudinal. Si usted 
pellizca y levanta k piel del dorso de su mano ] es sobre todo el co¬ 
kgeno, el que evita que la came se separe del hueso. Las fibras 
elasticas son hebras largas compuestas por una proteina llamada 
elastina. Estas fibras dan al tejido una cualidad el&stica que se com- 
plementa con la fuerza no elastica de ks fibras colagenas. Cuando 
suelta la piel del dorso de su mano, las fibras elasticas recobran su 
forma original. Las fibres reticulares son muy delgadas y remifica- 
das. Compuestas de cokgeno y en continuidad con las fibras cola¬ 
genas, forman una trama densa que une el tejido conectivo a los te¬ 
jidos adyacentes. 

Los tipos principales del tejido conectivo en los vertebrados son 
el tejido conectivo laxo, el adiposo, el fibroso, cl cartilage, el hueso 
y la sangre (vease k figura 40-5). En el tejido conectivo laxo predo- 
mm an dos tipos celulares: fibrobkstos y maerbfagos. Los fibroblas- 
tos secretan los ingredientes proteicos de las fibras extrecelukres. 
Los macrofagos son celulas ameboides que circulan por el laberin- 
to de fibras, absorbiendo partfculas extranas y los restos de celulas 
muertas mediante fagocitosis (vease el capftulo 6). Mas adelante, en 
esta unidad, aprender^ ks funciones espetificas de estas celulas y 
los diversos tejidos conectivos. 

Tejido muscular 

El tejido muscular esta compuesto por celulas largas denomi- 
nadas fibras musculares que tienen k capacidad de contraerse, por 
lo general, cuando son estimukdas por senates nerviosas. Oidena- 
das en paralelo dentro del titopksma de ks fibras musculares se en- 
cuentra un gran nurnero de unidades contrectites denominadas 
miofibrilks, compuestas. por las protelnas actina y miosina (se des¬ 
cribe mas profundamerite la contreccibn muscular en el capftulo 
49). El musculo es el tejido mas abundante en la mayoria de los ani¬ 
mates y la contraction muscular representa k mayor parte del tra- 
bajo con gasto de energfa de la celula en un animal active. En 
el cuerpo de los vertebrados hay tres tipos de tejido muscular: el 
musculo esquetetico, e! musculo cardiaeo y el musculo liso (vbase 
k figura 40-5). 

Tejido nervioso 

El tejido nervioso percibe los esttamios y transmite senates 
en forma de impulses nerviosos de una parte del animal a otra. 
La unidad funcional del tejido nervioso es k neurona, o celula 
nerviosa, que esta especializada solo para transmitir los impulses 
nerviosos, como explicaremos con detalle en el capftulo 48. En 
muchos animates, el tejido nervioso esta concentrado en el ence- 
fate, que actua como el centro de control que coordina muchas 
de ks aetividades del animal. 

Organos y sistemas 

En todos los animates, excepto en los ntes simples (esponjas 
y algunos corates), los diferentes tejidos es tin organizados en or- 
ganos. En algunos organos, los tejidos est&n dispuestos en capas. 
For ejemplo, el estbmago de los vertebrados tiene cuatro capas 
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Figura 40-5 

de la estructura y funcion de los tejidos animales 

TEJIDO EPITELIAL 



Los epitelios dffndrkos, que poseen c£lufas con voiumenes ritoplasmaticos relativamente 
grandes, generalmente estcin bcalizados donde la secrectdn o la absorcion activa de sustandas 
son fundones importantes. 


Un epitelio cM mdr kb 

dliado seudoestrati- I 

ficado forma una /' I M 1 u\3 

membfana mucosa i-JJ&jJo 1 

respiratprias de muchos i 

veftpbrados. E\ movlmientb 
de los dibs desplaza la pelfcula de moco 
a la largo de la superfiqe, Ei epitelio 
dfiado.de fas vias, respiratorias ayuda a 
mantener Hmpios Ips-pulmones afrapandb 
el polvo y otras particutas y barriendolas 
hacla la traqiaea. 


Un epitelio dlfndrko 
simple reviste tos 
intestinosoEste 
epitelio seqrege 


Un epitel jo dlfntfrko 
estratificado reviste la 
superficie interna de 
la.uretra, el conduct o 
a traves del cuai la 
prina .salejdeLcuerpo. 


absorb'd nufcrientes, 


Lbs epitelios escamosds estratifkados se. 
regenera n-con rgpldez mediante la diulsioj 
celular q jduce cere a de lam 

brana basal fvease mas abajo). Las celulas 

Ifbrecomo reem p i az o de las cel u I a sq u e- -T 
se desprenden de forma continue. Este 
iipo de epjtelio se encuentra qon frecuend 
sobre fas superficies sometidas a abrasion; 
como la pi el exterior y 
|ps revestimien^os del 
esofago, ano y vagina. 

*Ld ofgan i zio on de 
%ste ti po de tejidc 
t aseg'ura q ye la' abra- 
ifon afecte a las celu I as ^ v 

qroa^antiguas (externas), mientras; 

*. ■ protege b los tejidos subyacentes. 


Los epitelios cubicos f con eel o las es- 
:p|cpjiz^das para Jajsecreclon, cdmpprien 
los’epitelios de los tObufos repales y de 
;htucft^'g‘lan'dglaSi me! u Idas las gi^ncl Li¬ 
las’tlroides y saliva res. Los epitelios 

glandularis que revis- 
ten los tububs en la 
f gbndula tiroides 

segreqan una hormona 
rHfc jBr quo reguia fa tasa de 
X&T 3 \^r consumo del combustibL 


Los epitelios escamosos simples, que son 
deigadds y permeables, aetdan en el - * 

inter^mbio de material por djfusibn. Estbs 

I os s a cos d e a f re de I o s p ujnfflpn es,-S ond e. I a 
dffustdn de nutrientes ' 
y gases es fundamental, 


Membrane basal 


Las celulas basal es de la capa 
epiidial estan adheridas a una 
membrana basal, una capa 
densa de matriz extracdular. La 
superficie libre del epitelio est^ 
expuesia al aire o a! liquido. 
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TEJIDO CONECTIVO 





Si asqueieto que sostiene el cuerpo de la m^yqria cie jos verte- 
cfalc|q3 : e$tq.'cqrhpuejip de Hueso, on tejido cpnett^o mtneraSszacId. 
Las ceJulas formadoras:de hueso, llamadas osteoblastas depositan 
unamatrjz de cdlagena Lg$'ionei calcic, magnesia y fosfato se/ 
combinan y se endurecen dentro de la matflz en et mineral hidfa- 
*lapailitafLacombinadpri'dela! dura y el cotageho’flexible 
ha cenaL Hueso mas resistente que el cartilage sin volverto quebra- 

aizo, una caracteristica hHpbftante _ 

cara sostener el cuerpo. La estruc- 
tufa mierpscopica del hueso dura 
de las mam if eras se com pone de 
midades repetidas 11am adas 
os te ones (o si sterna s Haversianos). 

Cada osteon tiene capas 
ccneeniric.as de matrix mineralizada 
que se deposits alrededor de un 
canal central que cdntiene vasos 

:CUiineos y nervios que abastecen al hueso.- i-——i 


Canal 

central 


Osteon 


700 pm 


Si bienla sapgreaaua de : manera diferente a Jos dernas tejidos; 
conectivos, satis’face el criferlo de posecr una rnairiz cxtracelular 
externa. En este’ casq, laTbatriz es un liquido llamado plasma, 
que se compone be ague, sales y una variedad de proteinas disueltas. 
Suspendidas en el plasma, hay dos clases de celulas sanguineas, 
ta^iMcttps:(g]db'^)s rojos) y I os leucocitbs (gtdbulos b.lancos) 
y unos fragmentos cel u la res deno minados plaquetas, Los eri trodtos 
llevan oxlgeno; los leuco- 
citos actuah en la defense ju 

conb a los Vi - js, las bacte- Entrocitos 

rias y otros invasores y las 
plaquetas colaboran en la 
coagulation de la sangre. 

La matrix ffquida permite 
el transporte’rapldode las 
eeiulas sanguineas, los nu- 
trlentesy los desechos a 

tr ayes del cuerpo, i——- 1 


Leucodtos 


55 pm 


@0ntinua m la pdgina sigtfiente 
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Fibre colagena 


FI bra el^stica 


120 jtm 
i- 

B tejido conectivo mas 
Gifundido en el cuerpo de 
os vertebrados es el tejido 
conectivo faxo que une a 
- as eplteS jos con los te] idos 
*: Jbyacentes y-aetua como 
'material de empsqueta- 
mien to", mantemendo a 
*os organos en su lugar. El 
tejido conectivo laxotoma 

ie la laxltud con la que .estan entrelazadas sus 
fibras; que incluyen los tres tipps: colaaenas, elasticas y 
-^ticulares. Los flbroblastos y los macrofagqs se encuehtran 
diseminados en la malia fibrosa. 






*■ 


• V^T 


■ *. 


% 


Condrodtos 


Condroitfn- 

suffato 


El cartilago tiene abundances fi- 
bras de colageno embebidas en 
una matriz el^stica cqmpuesta 
par un compleja de p(oteina-car- 
bomdrato denominado condroi- 
t ingulf ato. El con dm rtf n-su If a to 
y el colageno se segregan por 
las celulss llamadas condrocitos. 

El cornplejo de fibras colagenas 
y condroitin-suffato hace del car- 
tllago un material de spsten fuer- 
te pero tambien flexible, Muchos vertebrados tienen esqueletos 
c^rtllaginosos durante su etapa embrionaria, pero la mayor parte del 
cartilago as susfituldo por Hueso a medlds que el erhbrlon maddra. 
Sin embargo, en derta^locajlzadones el caitlfagp se mantiene f 
como en los discos que actuan como almdhadillas entre las vertebras 
y los casquetes en los extremes de algunos huesos, La flexibiiidad de 
esfas estructuras ies permite absorber un impacto fisico considerable 
sin romperse. 


El tejido conectivo fibroso ] 
es denso debido al gran ndmero j 
de fibras colagenas. Las fibras j 
eftan organizadas en haces 
paraielos, una dlsposicion 
que maximiza la fuerza no 
C-Iastica. E! tejido conectivo fibroso 
se encuentfa en los tendpnes, que 
unen los musculos a los huesos 
y en los ligamenfos, que unen 
los huesos en las artiojiaciones. 


Nbdeos 


50 pm 


El tejido adiposo e? una form a esp.e? 

que 

almacena gfasa en las celyias adiposas 
djstnbifidas a lo largo de su piafriz. E! 
tejido a dip oso relfena y aisla el cuerpo 
y alfnacena combustible como mole- 
alias de grasa (vease -a figura 4-6). 

Ca da c£ 1 u la a d \ p dsa cqnti e ne una 
gota grande de grasa que se„expande 
cua ndo se almacena grasa y se encoge 
cuando el cuerpo la utiliza como 
combustible. 






























Figure 40-5 (continuation) 

de la estructura y funcion de los tejidos animales 

TEJIDO MUSCULAR 


TEJIDO NERVIOSO 


Multiples nudeos 

FEbra muscular 
Sarcbmero 
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Atiherido a I hueso por medio de los tendones, ei musculo esqueletico 
es responsabIe.de los movimientos voluntaries del cuerpo. El musculo 
esquelbtico consta de haces de celulas largas llamadas fibras; cada fibra 
es un haz de hebras denominadas miofibrillas- La disposition de las unl- 
dades contract! I es, o sarcomeres, junto con la fongstud de las fibras* fe 
otorga a lascblulas una apariencia rayada (estriada) bajo el microsco¬ 
pic. Por esta razon, tamblen se denomina musculo estriado al musculo 
esqueletico. Los mamiferos adultos tienen un numero fijo de celulas 
musculares; desarrollar los musculos no incrementa el numero de 
celuias; smo que agranda las que ya se estaban presenter. 


El musculo cardraco forma la pared contra 
I til del -corazon. Es estriado ytlene propie 
des contracti!es como el musculo esquele¬ 
tico. Sin embargo* a diferencia de este ( el 
musculo cardiaco l.leva a cabo una tarea I 
irwoluntaria: la contraction del corazpn; Lr 
fibras del musculo cardTaco se ramiffcan f 
, intereonectarva traves de discos intercala 
i que Ifevan senaies de una a otra cblula y 
ayudan a sincronizar el latido cardiaco. 


i Las celulas nerviosas (neuronas) son fas 
1 uni'dad.es basicas iJef sistema nervioso. 

Una neurona se/ompone de un cuerpo 
cejular y una o^dos extensions* o protesos, 
llamados dendritas o axones que en 
algunas neuronas pueden medir hasta 
un metro en algunos animales. 

Las dendntas transmifen impulsos 
desde sus extremes hacia el resto de la 
neurona, Los axones transmiten 
impulses hacia otra neurona o hacia un 
efector, es deelr f una estructura corno 
una cefula muscular queIJeva a cabo 
uria respuesta del cuerpo. Los axones 
largos de algunas neuronas motoras 
facilitan las respuestas rapidas de ios 
musculos voluntaries. 


50 pm 


Proceso 


Cuerpo 

celuJar 

Nucleo 


El musculo lisa, llamado asi por que carets de estdas, se encuentra en las paredes 
del tracto digestive, la vejiga, las arterias y otros organosinternos. Las celulas tienen 
forma de huso. Se contraen mas lentamente 
que el musculo esquefetico pero pueden 
pernianecer contra Idas durante mas tienv 
po. Los musculos [isos son responsables 
de las actividades involuntarias del cuer¬ 
po, como el movimiento del estdmago o la 
constricddn de las arterias, y son constrolados 
por diferentes a fos que controlan los musculos 
esqueletico*; 

Tipos denervlos 


Nucleo 


NOcleo 


Disco intercafado 


50 pm 


Fibras musculares 


25 pm 
































Cu-atit'o 40-1. Sistemas de organos: sus principales componentes y funciones en los mamiferos 

Sistema/aparato 

Componentes principales 

Funciones principales 

Digestivo 

Boca, faringe, esofago, estbmago, intestino, hlgado, pan¬ 
creas, ano 

Procesamiento del alimento (ingestibn, digestion, absorcibn, 
elimination) 

Grculatorio 

Corazon, vasos sangutneos, sangre 

Distribution interna de los material es 

Respiratorio 

Pulmones, traquea, otros conductos respiratorios 

Intercambio gaseoso (captation de oxlgeno, elimination del 
dibxido de carbono) 

tmmumtario y linfatico 

Mfcdula Osea, gangiios y vasos linfaticos, time, bazo, leu- 
cocitos 

Defensa del cuerpo (lucha centra las infecciones y el cancer) 

Excretor 

Riricnes, ureteres, vejiga urinaria, uretra 

Elimination de residues nietabolicos; regulation del equili¬ 
bria osmotico de la sangre 

Endocrino 

Hipofisis, tiroides, pancreas, otras glftnduias secretoras 
de hormonas 

Coordination de las actividades del cuerpo (como digestion 
y metabolisnio) 

Reproductive 

Ovarios, testiculos y organos asociados 

Reproduction 

Nervioso 

Cerebro, medula espinal, nervios, organos sensoriales 

Coordination de las actividades del cuerpo; detection de es- 
timulos y formulation de respuestas a el los 

legume ntario 

Pid y derivados (pelos, uftas, gland ul as de la piel) 

Protectibn conLra las lesiones mec&nicas, las infecciones y la 
desecacibn; termor regulation 

Esquelbtico 

Esqueleto (huesos, tend ones, ligamentos, cartilago) 

Sosten del cuerpo, protection de los Organos internes, movi- 
miento 

Muscular 

Musculos esqudericos 

Movimiento, locomotion 


principales (fig. 40-6}* Un epitelio grueso reviste la luz y segre- 
ga mucus yjugos digestives en su interior* For fuera de este exis¬ 
ts una zona de tejido conectivo, rodeada por una gruesa capa de 
tejido muscular. Ademas, otra capa de tejido conectivo recubre el 
estomago en su totalidad. 



0,2 mm 


Mucosa. La capa mucosa es una 
capa epitetial que reviste la luz. 


Submucosa* La submucosa es 
una matriz de tejido conectivo 
que contiene vasos sanquineos 
y nervios* 


Muscular. La capa muscular consta 
sob re todo de tejido muscular 
I iso. 

Serosa. Por fuera de la capa muscular 
est£ la serosa, una capa delgada 
de tejido conectivo y epiteliaf. 


A Fig. 40-6* Capas de tejido del estomago, un organo digestive. 

La pared del estomago y otros Organos tubulares del aparato digestivo 
tienen cuatro capas principales de tejido (MEB). 


Muchas organos de los vertebrados se hallan suspendidos 
dentro de cavidades corporales llenas de ltqnido par medio de 
laminas de tejido conectivo llamadas mesenterios, Los mami- 
feros tienen una cavidad toracica que contiene los pulmones 
y el corazon, y que se encuentra separada de la cavidad abdo¬ 
minal inferior por una capa muscular llamada diafragma. 

Representando un nivel de organization superior que los orga¬ 
nos , los sistemas de organos llevan a cabo las funciones corpora¬ 
les mas importantes de la mayoria de los animales (cuadro 40-1). 
Cada sistema consta de varies organos y tiene funciones especifi- 
ca$, pero se deben coordinar los esfiieizos de todos los sistemas pa¬ 
ra la supervivenda del animal. Por ejemplo, los nutriemes absor- 
bidos por el Lubo digestivo se distribuyen por todo el cuerpo me- 
diante el sistema circulaiorio. Pero el corazon, que bombea sangre 
a traves del aparato circulatorio, depende de los nutriemes absor- 
bidos por el lubo digestivo, como asi tambien del oxfgeno (0 2 ) ob- 
tenido por el sistema respiratorio. Cualquier organismo, ya sea 
unicelular o un conjunto de sistemas de organos, es un ser vivien- 
te coordinado que es mucho mas que la suma de sus partes* 


Evaluation de conccptos 


1. Describa por que el tejido epitelial que reviste la luz del 
estomago es apropiado para su funcion. 

2* Sugiera por que una enfennedad que daria el tejido 
conectivo es probable que amenace a la mayoria de los 
Organos del cuerpo* 

3, ^Por que el tejido muscular y el nervioso dependen el 
uno del otro? 

Veanse las respuestas en d Apcndice A , 
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Concepto 



Moleculas organicas 

1 

Ambiente 

en el alimento 


Los animales utilizan la energia 
quiinica de los alimentos para 
mantener la forma y la funcion 

Tod os los organismos requieren energia quimica para el ere- 
cimiento, la reparacidn, los procesos fisiologicos (incluido el 
movimiento en el caso de los animales), la regulation y ta re¬ 
production. Como explicamos en capitulos anteriores, los or¬ 
ganismos se pueden clasificar por la forma en que obtienen es- 
ta energia, Los autotrofos, como las plantas, utilizan la energia 
luminica para simetizar moleculas organicas ricas en energia y 
utilizarlas luego como combustible. Por el contrario, los hete- 
rotrofos, como los animales, deben obtener su energia quimica 
del alimento, que contiene moleculas organicas simetizadas por 
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otros organismos. 

Bioenergetica 

El flujo de energia a travds de un animal -su bioenergetiea- 
limita su comportamiento, su crecimiento y reproduccidn y de- 
termina cuanto alimento necesita, El estudio de la bioenergetica 
de un animal nos dice bastame acerca de sus adaptaciones. 
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Los animales obtienen la energia quimica a partir del ali¬ 
mento que ingieren. El alimento se digiere por hidrolisis enzi- 
matica (vease la figura 5-2b) y las moleculas que contienen 
energia se absorben por las c£luhs del cuerpo. Una vez absor- 
bidas, estas moleculas tienen varios destinos posibles. La mayo- 
ria se utiliza para generar ATP por medio de los procesos cata- 
bdlicos de respiration y de fermentation celular (vease el capi- 
tulo 9). La energia quimica del ATP impulsa el trabajo celular y 
les permite a estas, a los organos y a los sistemas de organos 
realizar las distintas funciones que mantienen vivo al animal. 
Debido a que la produceidn y la utilization del ATP genera ca- 
lor, un animal entrega calor al ambiente de Forma continua (el 
equilibrio caldrico se eomenia con mas detalle en otro aparta- 
do de este capitulo). 

Despues de haber satisfecho las necesidades energeticas para 
mantenerse con vida, las moleculas remanentes obtenidas del ali¬ 
mento se pueden emplear en la biosintesis, que incluye el creci¬ 
miento y la reparation del cuerpo, la sintesis de material de al¬ 
macenamiento como la grasa y la production de gametos (fig* 
40-7). La biosintesis requiem tanto esqueletos de carbono para 
las nuevas estructuras, como ATP para impulsar su ensamblaje, 
En algunas situaciones pueden degradarse producLos biosinteti- 
cos (como la grasa corporal) en moleculas de combustible para 
k produecion de mas ATP, dependiendo de las necesidades del 
animal (vease la figura 9-19). 

Cuanri/icootm dd uso de energia 

La comprension de la bioenergetica de los animales depende 
de la capacidad para cuantifrcar sus necesidades energeticas, 
iQue cantidad del total de la energia que un animal obtiene del 
alimento necesita unicamente para mantenerse vivo? ^Quanta 
energia se debe gastar para caminar, correr, nadar o volar de un 


A Fig. 40-7. Bioenergetica de un animal: panorama general. 


lugar a otro? ^Que fraction de la ingesta energetica se puede em¬ 
plear para la reproduccion? Los fisidlogos obtienen respuestas a 
estas cuestiones midiendo las tasas a las cuales los animales uti- 
lizan la energia quimica y como modifican estas tasas en diferen- 
tes drcunstancias. 

La cantidad de ehergia que utiliza un animal en una unidad 
de tiempo se denomina su tasa metabdlica. la suma de to das las 
reacciories bioquimicas que requieren energia que se producen 
en un intervalo de tiempo concrete. La energia se mide en calo- 
rlas (cal) o kilocalorias (kcal) (una kilocaloria equivale a 1 000 
ca!orias.,La unidad Calona, con una C maytiscula, como la utili¬ 
zan muchos nutricionistas, en realidad, es una kilocaloria). 

Se puede determlnar la tasa metabdlica de varias maneras. Co¬ 
mo casi toda la energia quimica empleada en la respiracion celu¬ 
lar aparece, en definitiva, como calor, se puede medir la tasa me- 
tabdlica calculando la tasa de perdida de calor del animal. Para 
medir la tasa metabdlica en los animales pequenos, los investiga- 
dores suelen usar un calorimetro, que se compone de una cama- 
ra aisiada y cerrada equipada con un dispositive que registra la 
perdida de calor del animal. Una manera mas indirecta de medir 
la tasa metabdlica es determlnar el consume de oxigeno o la pro¬ 
duction de didxido de carbono por la respiracion celular del ani¬ 
mal (fig. 40-8). Se puede utiEzar la tasa de consume de alimen¬ 
to y su contenido energetico (alrededor de 4,3-5 kcal por gramo 
de protelna o hidrato de carbono y alrededor de 9 kcal por gra¬ 
mo de grasa) para estimar la tasa metabdlica durante periodos 
largos. Sin embargo, este metodo debe tener en cuenta la energia 
almacenada en el alimento que no puede emplear el animal (!a 
energia perdida en las heces y en la orina). 
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(a) Esta fotograffa mirestra un cangrejo fahtasma en un 
respirdmetro. 5e mantiene constante la temperatura 
en la camara, El aire fluye a travds de ella con una 
concentracidn de 0 2 conodda. La tasa metabdli ta 
del cangrejo se calcula a partir de la dtferencia entre 
la cantidad de O 2 entra y sale del respirdmetro, El 
cangrejo se encuentra sobre una cinta que rueda a 
una velocidad constante a medida que se reaiizan 
las mediciones. 


4 Fig. 40-8. Medicion de ta tasa metabolica. 
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(b) Del mismo modo H se controls la tasa 
metabdlica de un ho mb re que hace 
ejerdcio en una biddeta fija mediante 
un aparato para la respiratidn. 


rir mucha m&s comida por unidad de ma- 
sa corporal. 

Todavia no se conoce la explication pa¬ 
ra la relation inversa que existe entre la ta¬ 
sa metabolica y el tamano. Una hipdtesis es 
que para los endotermos, cuanto mas pe- 
queno es el animal, mayor seri el costo 
energduco para mantener una temperatura 
corporal estable, En efecto, cuanto mas pe- 
queno es el animal, mayor es ia rekcidn 
superficie-volumen y, por lo tamo, mayor 
sera la perdida de calor hacia el ambiente 
(o la obtencion de calor a partir de este). 
Aunque parece logica, esta hipdtesis no 
puede ser la explicacion completa porque 
fracasa al explicar la relaeion inversa entre 
el metabolismo y el tamano en los ectoter- 
mos, que no utihzan el calor metahdlico pa¬ 
ra mantener la LemperaLura corporal. Aun¬ 
que esta relaeion Fue documentada de for¬ 
ma exhaustiva tamo en endotermos como 
en ectoiermos, los investigadores conti- 
nuan buscando su causas. 


La tasa metabolica de un animal est£ en estrecha relaeion con 
su “estrategia” bioenergetica, Existen dos estrategias bioenergeti- 
cas b&sicas en los animates* Las aves y los mamiferos son funda- 
mentalmeme endotermieos, lo que significa que sus cuetpos se 
calienian, principalmente, por el calor generado por el metabo¬ 
lismo y su temperatura corporal se manriene dentro de limites 
mas bien estrechos. La endotermia es una estrategia de alta ener¬ 
gia que permite realizar una aedvidad intensa y prolongada den¬ 
tro de un intervale amplio de temperaturas ambientales. En eon- 
traste, la mayoria de los peces, los anfibios, los reptiles distintos 
de las aves y los invertebrados son ectotermicos, lo que signifi- 
ca que obtienen el calor sobre todo de fuentes externas* En otro 
apanado de este capitulo podra aprender mas sobre las estrate¬ 
gias endotermicas y ectotdrmicas. 

Influencias sobre la tasa metabolica 

Las tasas metabolicas de los animales estan afectadas por mu- 
chos Factores, ademas del hecho de ser endotermico o ectotdrmi- 
co. Una de las cuestiones mas intrigantes (que no se ha respon- 
dido durante mudio tiempo) de la biologia animal esta vineula- 
da con la relaeion entre el tamano corporal y la tasa metabolica. 

Tasa metabolica y tamano 

A traves de la medicion de las tasas metabdlicas de muchas 
especies de vertebrados e invertebrados, los fisiologos demostra- 
ron que la cantidad de energia que se requiere para mantener ca- 
da gramo de peso corporal esta inversamente relacionada con el 
tamano del cuerpo. Cada gramo de un raton, por ejemplo, re¬ 
quiere, aproximadamente, 20 veces mas calorias que un gramo 
de un elefante (aunque por supuesto el etefante en su totalidad, 
emplea muchas mas calorias que el raton entero). La tasa meta¬ 
bolica mas alta de los tejidos de los animales mas pequehos exi- 
ge una tasa de suministro de oxlgeno proporcionalmente mayor 
En correlation con su tasa metabolica mis alta por gramo, el 
animal mas pequerio tiene una tasa respiratoria, un volumen 
sangumeo y una frecuencia cardtaca (pulso) mayor y debe tnge- 


Acdvidady tasa metabolica 

Cada animal tiene un intervalo de tasas metabolicas, Una ta¬ 
sa minima proporciona energia suficiente para las funciones 
basicas que sustentan la vida, como el mantenimiento celular 
la respiration y el latido cardiaco. La tasa metabolica de un en- 
doiermo en reposo que no se encuentra en desarrollo, tiene 
el estomago vacto y no experimenta estrds se denomina meta- 
bolismo basal (MB). El MB de los seres humanos es de 1 600- 
I 800 kcal por dia en los varones adultos y alrededor de 1 300- 
1 500 kcal al dia en mujeres adultas. Estos MB son casi equiva- 
lentes a los requerimientos energeLicos de una bombilla de luz 
de 75 vatios. 

En un ectoiermo, la temperatura, corporal se modiFica de 
acuerdo con la temperatura del ambiente donde se encuentra el 
animal y tambien lo hace su tasa metabolica. A diFerencia del MB, 
que puede Ser calculado dentro de un intervalo de temperaturas 
ambientales, la tasa metabolica minima de un ectotermo se debe 
determiner a una temperatura especifica, La tasa metabolica de 
un ectotermo en reposo, no estresado y en ayunas con una tem¬ 
peratura concreta se denomina metabolismo basal estandar 
(MBE). 

Tanto en los ectotermos como en los endotermos, la activi- 
dad Liene un gran eFecto sobre la tasa metabolica. Cualquier ac- 
cidn, ya sea una persona leyendo iranquilamente o un insecto 
exiendiendo sus alas, consume energia por encima del MB o del 
MBE. Las tasas metabolicas maximas (las tasas de mayor utili¬ 
zation de ATP) se producen durante las actividades intensas, 
como levantamiento de pesas, carreras o natacion de alta velo¬ 
cidad. 

En general, la tasa metabolica maxima posible de un animal 
se encuentra en relation inversa con la duration de la activi- 
dad. La figura 40-9 contrasta las "estrategias” ectotermica y 
endotermica para sostener la actividad durante intervals de 
tiempo diFeremes. Tanto un caiman (ectotermo) como un ser 
humano (endotermo) son capaces de realizar ejercicios may 
intensos en esfuerzos breves de un minuto o menos. Durante 
estos ^esfuerzos”, el ATP presente en las celulas musculares y 
el que se genera por la via anaerobica mediante la glucolisis 
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son suficientes para impulsar la actividad. Ni el ectotermo ni 
el endotermo pueden sostener sus tasas metabolicas maximas 
y sus niveles de actividad extrema durante periodos mas pro- 
longados de ejercicio, aunque el endotermo tiene una ventaja 
en esms pruebas de resistencia, La actividad sostenida depen- 
de del proceso anaerdbico de la respiracibn celular para el su- 
ministro del ATP y la tasa de respiracidn de un endotermo es 
cast 10 veces mayor que la de un ectotermo. Solo unos pocos 
ectotermos, como las mariposas monarca o el salmon, de ha- 
bitos migratorios, son capaces de realizar actividades prolon- 
gadas. 

Entre los extremes del MB y el MBE y la tasa meiabolica ma¬ 
xima, muchos factores inflttyen en los requeritnientos de energia, 
como la edad, el sexo, el Lamano, las temperaturas corpoiales y 
ambient ales, la calidad y cantidad de alimento, el nivel de activi- 
dad, la disponibilidad de oxigeno y el equilibrio hormonal. La 
bora del dia tambien afecta. Las aves, los seres humanos y mu¬ 
chos insectos, por lo general, se encuentran activos (y por lo tan- 
to, tienen sus tasas metabdlicas mas elevadas) durante las haras 
de luz, Por el contrario, los murcidlagos, los ratones y muchos 
otros mamiferos, generalmente, esian activos y tienen sus tasas 
metabdlicas mas altas por la noche o durante las horas del ama- 
necer o del anochecer. Las tasas metabdlicas medidas cuando los 
animales estan realizando varias actividades dan una idea mejor 
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1 I ATP extracelular existente 
I 1 ATP de la gI lj c61isis 
Q ATP de la respiracidn aerdbica 

▲ Fig, 40-9. Tasas metabdlicas maximas durante periodos dife¬ 
rentes. Las barras comparan a un ectotermo (caiman) con un endoter¬ 
mo (ser humano) con respecto a sus tasas metabdlicas potentiates ma¬ 
ximas y las fuentes de ATP durante periodos diferentes. Ef metabolismo 
basal del ser humano (alrededor de 1,2 kcal/min) es mucho mayor que 
el metabolismo basal estandar del caiman (alrededor de 0,04 kcal/min), 
El MB humano m£s alto contrlbuye de forma parcial a su capaddad pa¬ 
ra sostener una tasa metabdlica maxima durante un peiiodo nrtcis pro- 
longado. 


de los costes energeticos dje la vida diaria. Para la mayoiia de los 
animales terrestres (tamo ectotermos como endotermos), la tasa 
diaria promedio de consumo de energia es 2 a 4 veces el MB o 
MBE. Los seres humanos de la mayoria de los palses desarrolla- 
dos tienen una tasa metabolica diaria promedio usualmente ba- 
ja, de 1,5 vez el MB, que indica que los esdlos de vida son mas 
bien sedentarios. 

Presupuestos energeticos 

Las diferentes especies de animales utilizan la energia y los 
material es de los alimemos de modos distintos, dependiendo de 
su medio ambiente, comportamiento, tamaho y estrategia basica 
de endotermia o ectotermia. Para muchos animales, la mayor 
parte del alimento se destina a la produccidn de ATP y muy po- 
co a! crecimiento y a la reproduccion. Sin embargo, la cantidad 
de energia empleada para el MB (o el MBE), la actividad y el con¬ 
trol de la temperatura corporal varian de manera considerable 
entre las especies. For ejemplo, considere los "presupuestos^ 
energeticos Lfpicos de cuatro vertebrados terrestres: un raton ve- 
nado hembra de 25 g, una piton hembra de 4 kg, un pinguino 
de Adelia macho de 4 kg y una mujer de 60 kg (fig, 40-10), Su- 
pondremos que todos estos animales se reproducen durante el 
ano. 

La mujer consume una fraction grande de su presupuesto 
energetico para el MB y muy poco para la actividad y la regula¬ 
tion de la temperatura corporal. La pequena cantidad de creci¬ 
miento, alrededor del 1% de su presupuesto energetico anual, es 
equivaleme a agregar 1 kg de gpasa corporal o 5-6 kg de otros te- 
jidos. El coste de nueve meses de embarazo y varios meses de 
laclancia representan solo el 5-8% de los requerimientos energe¬ 
ticos anuales de la madre. 

Un pinguino macho gasta una parte mucho mayor de sus 
necesidades energeticas destinadas a la actividad porque debe 
nadar para conseguir el alimento. Como se encuentra bien ais- 
lado y es bastante grande, tiene costes relativamente bajos pa¬ 
ra la regulacibn de la temperatura, a pesar de vivir en el frio 
ambiente ant£rtico. Sus costes reproductivos, alrededor del 
6% de su gasto energetico anual, provienen principalmente de 
incubar sus huevos^y traer alimentos para su cria, Los pingui- 
nos, como la mayoria de las aves, no crecen cuando son ad al¬ 
tos. t 

El rajtbn venado hembra gasta una gran proportion de su pre- 
supuesto energetico en la reguladbn de ia temperatura. Debido a 
la elevada relation superficie a volumen que se correlaciona con 
su tamafto pequeno, los ratones pierden calor corporal rapida- 
mente y deben generar calor metabolico de forma constante pa¬ 
ra mantener la temperatura corporal. Los ratones venado hem- 
bras invierten cerca del 12% de su presupuesto energetico en re¬ 
produccion. 

En contraste con estos animales endotOrmicos, la pitOn ec- 
totermica no tiene costes por regulation de la temperatura. 
Como la mayoria de los reptiles, crece continuameme durante 
toda la vida, En este ejemplo de la figura 40-10, la serpiente 
ahade 750 g de tejido corporal nuevo. Tambien produce alre¬ 
dedor de 650 g de huevos. La estrategia ectotermica economi¬ 
ca de la piton se comprueba por el muy bajo gasto energetico 
por unidad de masa, que es de solo 1/40 del correspondiente 
al del pinguino endotermico de lamano similar (vease la ftgu- 
ra 40-10b). 

A lo largo de nuestro estudio de la biologia animal encontra- 
remos muchos otros ejemplos de c6mo se relaciona la bioenerge- 
tica con la forma y la Funcitin de diversos animales. 
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Encfotermos 


Reproducdbrr 



Costes por regulacibrt 
de la temperature 

Crecimiento 
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por actividad 


340 000 




Mujer de 60 kg 
de dima templado 


Pinguino de Adelia macho de 
!a AnUrtida (empollando) 


(a) Consume energetico total anual. Las secdones del gr^fico de tortas indican fos 
consumes energ^ticos para las diversas funciones. 


Ectotermo 




8 000 


mm 

Rat6n venado hem bra de 
0,025 kg de la zona 
templada de America del Norte 


Pitdn hembra de 
4 kg de Australia 



(b) Consumo energetlco por unidad de masa (kca1/kg*dia). La comparacidn de los consumos energetkos diarios 
por kg de peso corporal de las cuatro especies refuerza dos conceptos importantes de la bioenerg£tica, Primero, un 
animal pequeho conrao el raton tiene una demanda de energia por kg mucbo mayor que un individuo de ta rmma 
dase taxonomies. como un ser humane (ambos mamfferos). Segundo, advierta una vez m£s que un ectotermo 
como un piton, requiere mucha menos energia por kg que un endotermo de tamaho equwalente, como un 
pinguino. t 


A Fig. 40-10. Presupuestos energeticos de cuatro animales. 


Evaluation dc concepios 


1. Si ua raton y on lagarto pequeno de la misma masa (am¬ 
bos en reposo) $e colocanm en respiromeiros bajo condi- 
clones ambiemales id£nticas <>qu£ animal consumiria oxi- 
geno a mayor velocidad? Jusufique su respuesta. 

2. i?or qu£ los caimanes no son capaces de reallzar una ac- 
lividad intensa durante perfodos de mas de I bora? 

3. ^Cual de los siguiemes animales debe ingerir una mayor 
proportion de su peso en alimento cada dia: un gato do- 
mestico o un ledn africano? Justifique su respuesta 

Vefliise /us respwesias en el Apendice A. 


Concepto 


Muchos animales regulan su 
medio interno dentro de limites 
relativamente estrechos 

Hace m&s de un siglo, el fisiologo Trances Claude Bernard hi- 
zo una distincion entre el ambiente externo que rodea a un ani¬ 
mal y el ambiente interno en el que viven las celuias de ese ani¬ 
mal. El medio interno de los vertebrados se denomina liquido 
interstitial (vease la figura 40-4), Este liquido Oena los espatios 
entre las celuias de los vertebrados e intereambia nutrientes y de- 
sechos con la sangre contenida en los vasos microscopicos llama- 
dos capilares. Bernard tambien reconocio que muchos animales 
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rienden a mantener condiciones relativameme constants en su 
medio ambiente inter no, aun cuando el ambiente extemo Gam¬ 
ble, Una hidra que habita en los estanques no tiene poder para 
afectar a la Lemperatura del liquido que bana sus celulas, pero el 
cuerpo humano puede mantener su '‘reservorio imerno 51 a una 
lemperatura mas o menos constante de alrededor de 37 °C El 
cuerpo humano tambien puede controlar el pH de la sangre y del 
liquido intersticial dentro de una decima de imidad de pH de 
7,4 y puede regular la cantidad de azucar en la sangre de modo 
que no varie durante mucho tiempo de una concentradon de al- 
rededor de 90 mg de glucosa por 100 ml de sangre. For supues- 
to, hay momentos durante el desarrollo de un animal en que es- 
tan programados que ocurran cambios importantes en el medio 
interno. Poyjemplo, el equilibria hormonal en la sangre Huma¬ 
na se altera radicalmente durante la pubertad y el embarazo. Sin 
embargo, la estabilidad del medio interno es notable. 

Hoy el "medio intemo constante” de Bernard se ha incorpo- 
rado al concepto de homeostasis, que significa “estado estable” 
o equilibrio intemo, Uno de los prinripales objetivos de la fisio- 
logia moderna, que es un tema iratado en esta unidad, es estu- 
diar conio los animales mantienen la homeostasis. En realidad, ei 
medio interno de un animal siempre fluctua levemente, La ho¬ 
meostasis es un estado dinamico, una interaeciOn entre lactones 
externos que tienden a modificar el medio intemo y los mecanis- 
mos de control que se oponen a esos cambios. 

Regulation y eonformismo 

La regulacidn y el eonformismo son los dos extremes de las 
formas en las que el animal afronta las fluctuaciones ambientales. 
Se dice que un animal es regulador para un ambiente variable, 
en particular, si utiliza mecanismos de control para moderar los 
cambios internes frente a la fluctuation externa. Por eiemplo, un 
pez de agua dulce es eapaz de mantener una concentration inter¬ 
na de soIulos estable en su sangre y liquido intersticial, aun 
cuando esa eoncentracidn sea difereme de la del agua donde vi- 
ve. La anatomla y la fisiologfa del pez le perraiten moderar los 
cambios intemos tn la eoncentracidn de soluios (aprendera los 
mecanismos de esta regulation en el capitulo 44). 

Se dice que un animal es conformista para un ambiente va¬ 
riable si permite que su condition interna varie en relacidn con 
ciertos cambios externos. Por ejemplo, mudios invertebrados 
marines, como los cangrejos araria del genera Libinia, viven en 
ambiemes donde la eoncentracidn de solutos (saltnidad) es, por 
to general, estable, A diferencia de los peces de agua dulce, Lifct- 
nia no regula su eoncentracidn Interna de solutos sino que se 
adapta al ambiente extemo. 

La regulation y el eonformismo representan los extremes de 
una continuidad, por lo que ningun organismo es regulador o 
conformista perfecto, Ademas, un animal puede mantener la ho¬ 
meostasis mientras regula algunas condiciones intemas y deja 
que otras se ajusten al ambiente. Por ejemplo, aun cuando un 
pez de agua dulce regula su eoncentracidn interna de^solutos, 
permite que su temperatura interna se amolde a la temperatura 
externa del agua. A continuacidm exploraremos con mas detalle 
los mecanismos que emplean los animales para regular ciertos as- 
pectos de su medio intemo. 

Mecanismos de homeostasis 

Los mecanismos de homeostasis moderan los cambios del me¬ 
dio interno. Cualquier sistema de control homeostatico tiene tres 
componentes funcionales: un receptor, un cemro de control y un 
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efeeton El receptor detects un cambio en aiguna variable del me¬ 
dio intemo del animal, como un cambio en la temperatura cor¬ 
poral, El centra de control procesa la information que recibe del 
receptor y dirige una respuesta apropiada a traves del ejector. 
Consideremos un ejemplo no viviente de como interacman estos 
componentes: la regulacidn de la temperatura ambiente (fig. 40 - 
11)- En este caso, el centra de control, llamado termostato, tam¬ 
bien contiene el receptor (un termometro). Cuando la tempera¬ 
tura ambiemal cae por debajo de un valor preestablecido, diga- 
oios 20 °C, el termostato enciende el calefactor (el elector). 
Cuando el termbmetro detecta una temperatura por encima de 
este valor, el termostato apaga el calefactor, Este tipo de circuito 
de control se denomina retroalimentacion negativa, porque un 
cambio en la variable que se vigila desencadena el mecanismo de 
control para contrarrestar un cambio mayor en la misma direc- 
cion. Debido al retraso entre la recepcibn y la respuesta, la varia¬ 
ble se desplaza algo por encima y por debajo del valor preesta- 
blecido, pero las fluctuaciones son moderadas. Los mecanismos 
de retroalimentacion negativa evitan que los cambios pequenos 
se conviertan en muy grandes. La mayoria de los mecanismos 
homeostaticos en los animales funcionan con este principle de 
retroalimentacibn negativa. De hecho, la temperatura del cuerpo 
se mantiene proxima al punto establecido de 37 °C por la cola- 
boracion de varios circuitos de retroalimentacion negativa, como 
se ver3 m&s adelame. 

En contraste con este mecanismo, la retroalimentacion posh 
liva implica un cambio en algunas variables que desencadenan 


Respuesta 



Valor 

establecido 


Valor 

establecido 


A Fig, 40-11, Un ejemplo inanimado de retroalimentacion nega¬ 
tiva: control de la temperatura de una habitation. La regulacidn de 
la temperatura de una habitation depends de un termostato que detec¬ 
ta el cambio de temperatura y activa los mecanismos que lo regulan. 








































































mecanismos que amplifican el cambio en vez de invertirlo. Du¬ 
rante el parto, por ejemplo, la presion de la cabeza del rririo con¬ 
tra los receptores cercanos al cuello del litero estimula las con- 
tracdones uterinas, que hacen mas presidn contra el cuello ute¬ 
rine, aumentando las contracciones, que, a su vez, provocan m&s 
presion. La retroalimentacion positiva [leva a comp le tar el parto. 

Es importante no exagerar el concepto de medio interno cons- 
tante. En efecio, el cambio reguiado es esencial para las Funciones 
normales del cuerpo. En algunos casos, los cambios son dclicos, 
como los de los niveles hormonales responsables del ciclo mens¬ 
trual en las mujeres (v£ase la Figura 46-13). En otros cases, un 
cambio regtilado es una reaccion a un desafio par^ el cuerpo. Por 
ejemplo, el cuerpo humano reacciona frente a dertas iufecciones, 
aumentando el punto establecido para la Lemperatura a un nivel 
levemente superior y la ftebre i esukante ayuda a combatir la in- 
feccidn. A corto plazo, los mecanismos homeostaticos mantienen 
la temperatura corporal cercana a un valor preestablecido, cual- 
quiera que sea en ese memento determinado, Pero, a largo pla¬ 
zo, la homeostasis permite el cambio regulado del medio interno 
del cuerpo. 

La re gu lad on interna es costosa. Cualquiera que pague las 
facturas domesticas conoce los costes de la energta para calentar 
o enfriar la casa manteniendo una temperatura agradable. Dei 
mismo modo, los animates emplean una parte considerable de la 
energia del alimento que ingieren para mantener las eondidones 
internas favorables. En la prdxima seccidn exploraremos con de¬ 
tail e como diferentes clases de animates mantienen temperaturas 
corporaies relativamente constantes. 


Evaluation de conceptos 


1. £l)ii regulador mantiene un medio interno constante? 
Justifique su respuesta. 

2. Describa ta diferencia entre los mecanismos de retroali- 
memacidn negativa y positiva. 

V&mse ks respuesto en el Ape mike A„ 


Concepto 


La ter morregula cion contribuye a la 
homeostasis y afecta a la anatomia, 
a la fisiologia y al comportamiento 

En esta seccidn analizaremos un ejemplo de como la forma y 
la funcion animal actuan juntas para la regulacidn del medio in¬ 
terno, especifieamenie, la regulacidn de la Lemperatura coriporal. 
En el capiLulo 44 se comentaran otros procesos implicados en el 
mantenimiento de la homeostasis. 

La termor regulacidn es el proceso por el cual los animates 
mantienen una lemperatura interna dentro de un margen tolera¬ 
ble. Esta capacidad es fundamental para sobrevivir porque la ma- 
yoria de los procesos bioquimicos y fisioldgicos son muy sensi- 
bles a los cambios en k temperatura corporal La velocidad de la 
mayoria de las reacciones mediadas por enzimas aumenta dos a 
ires veces por cada incremento de 10 °C liasta que la temperatu¬ 
ra es sufidentemente aka como para comenzar a desnaturalizar 
las proteinas. Las propiedades de las membranas tambien se mo- 


difican con la temperatura, Los efectos termicos influyen de ma- 
nera drastica en el funcionamiento del animal. 

Aunque las distimas especies estan adaptadas a temperaturas 
ambiemales diferemes, cada especie tiene un intervalo dptimo de 
temperaturas. La termorregukeidn ayuda a mantener la tempera¬ 
tura corporal dentro de un intervalo optimo, lo cual les permite 
a las celulas Funcionar con mayor eficatia, aunque la temperatu¬ 
ra externa fluctue. 

Ectotermos y endotermos 

Existen diferendas importantes en el modo en el que las dis- 
tintas especies manejan sus presupuestos caloricos. Una manera 
de clasificar las caractertstlcas Lermicas de los animates es resal- 
tar el papel del calor metabdlico en la detemiinacion de la tem¬ 
peratura corporal, Como mencionamos, los ectotermos obtie- 
nen la mayor parte de su calor del medio ambieme. Un ectoter- 
mo tiene una tasa metabdlica tan baja que la cantidad de calor 
que genera es demasiado pequena como para tener efedo sobre 
su temperatura corporal. En contraste, los endotermos pueden 
emplear el calor meiabolico para regular su temperatura corpo¬ 
ral. En un ambieme Frio, la tasa metabdlica elevada de un endo- 
termo genera sufteiente calor como para mantener su cuerpo 
bastante mas tempkdo que el ambieme. Muchos endotermos, 
Lncluyendo los seres humanos, mantienen las temperaturas inter¬ 
nas altas y muy estables aun cuando la temperatura de su am¬ 
bieme fluctue. Muchos ectotermos pueden regular su temperatu¬ 
ra por medio del comportamiento, ya sea exponiendose al sol o 
buscando la sombra. Pero, en general, los ectoiermos toleran una 
mayor variacidn en la temperatura interna que los endotermos 
(fig. 40-12) Los peces, los anfibios, los lagartos, las serpientes, 
las tortugas y la mayoria de los invertebrados son ectotermos. 
Los mamiferos, las aves y unos pocos reptiles, algunos peces y 
numerosas especies de insectos son endotermos. 

Debemos destaear que los animates no se clasifican como ec¬ 
totermos o endotermos en funcion de si tienen Lemperaturas cor¬ 
porates variables o constantes, lo que es un error de concepto co- 
mum Como se mendond antes, es la fuente de calor utilizada pa¬ 
ra mantener la temperatura corporal la que distingue a los ecto- 
termos de los endotermos. Se emplea un conjunto de terminos 
difereme para referirse a las temperaturas corporaies variables o 
constantes. El termino paiquilotermo se aplica a los animates cu- 
ya temperatura interna varia de manera amplia y el termino ho- 
meoterrno se refiere a los animales que mantienen las temperatu- 
ras internas relativamente estables. Sin embargo, a medida que 
los cientificos obtuvieron mas conocimientos sobre los mecanis¬ 
mos termorreguladores de los animates, £stos cayeron en desuso. 
Muchos peces e invertebrados marines, clasificados como poi- 
quilotermos, habitan en aguas con temperaturas tan estables que 
su Lemperatura corporal varia menos que la de los seres huma¬ 
nos y otros maimferos, Ademas, algunos mamiferos, clasificados 
como homeotermos, experimentan una gran variacidn en la tem¬ 
peratura interna. Por ejemplo, una ardilla listada mantiene una 
temperamra corporal elevada mtentras se encuentra acriva, pero 
esta desciende al comenzar la hibemacidn. A causa de estas ex- 
cepciones, por lo general, se prefieren los Lerminos ectotermo y 
mdotermo. 

Otro error de concepto comun es la idea de que los ectoter- 
mos son de ll sangre Fria M y los endotermos de “sangre caliente 5 ’. 
No necesariamente los ectotermos tienen bajas temperaturas cor¬ 
poraies. En realidad, cuando estan sentados al sol, muchos lagar¬ 
tos ectotermicos tienen temperaturas mas altas que los mamife¬ 
ros. Por esta razon, la mayoria de los bid logos evitan los termi- 
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A Fig. 40-12. Relation entre fa temperatura corpora! y la tempe- 
ratura del ambiente en un endotermo y un ectotermo acu4tlcos. 

Al utilizar su tasa metabolica alta para generar calor, la nutria de rfo 
mantiene una temperatura corporal estable a trav£s de un intervale 
amplio de temperaturas ambientes. En cambio, el rbbalo de boca gran¬ 
de genera un cal or metabblico relative mente escaso y se conform a con 
la temperatura del agua. 


nos familiares de sangrefria y sangre cciiiente porque, a memido, 
son confuses, Tambien es importance saber que la endotermia y 
la ectotermia no constituyen estrategias termorreguladoras mu- 
tuamente excluyentes. For ejemplo, un ave es un endotermo, pe- 
ro puede calentarse al sol en una manana fria T mucho mas de lo 
que lo hace un lagarto. 

La endotermia tiene varias ventajas importances. La capacidad 
de generar una gran cantidad de calor por medios metabblicos, 
junto con otras adaptaciones bioqufmicas y fisiolbgicas asociadas 
con la endotermia (como elaborar sistemas circulatorios y respi- 
ratorios); permite que los endotermos realicen actividades vigo- 
rosas mucho mas tiempo que la mayoria de los ectotermos (vba- 
se la flgura 40-9), La actividad intensa sostenida, como las Carre¬ 
ras de Iarga distancia o el vuelo propulsado (con aleteo), habi- 
tualmente solo son posibles para los animales con un modo de 
vida endotennico, La endotermia tambien resuelve ciertos pro- 
blemas termicos que coni leva vivir sobre la tierra, capacitando a 
los animales terrestres a mantener estables las temperaturas cor- 
pomles (rente a las fluctuaciones de la temperatura ambiental 
que, por lo general, son iMs extremas que en los habitats acua- 
ticos. Por ejemplo, ningun ectotermo puede estar active en el di¬ 
ms por debajo de la congelacibn que prevalece durante el invier- 
no sobre gran parte de la superficie terrestre, pero muchos endo¬ 
termos se desenvueiven muy bien en estas condiciones. La ma¬ 
yor parte del tiempo, los vertebrados endotermieos -aves y ma- 
tnlferos- tienen el cuerpo m&s caliente que su entomo, pero es- 
tos animales cuentan tambien con mecanismos para enfriarlo en 
ambientes calidos, lo que los faculta para soportar cargas de ca¬ 
lor que son intolerables para la mayoria de los ectotermos. Los 
endotermos estan mejor equipados para amortiguar las fLuctua- 
ciones de la temperatura externa que los ectotermos, pero re- 


cuerde que estos ultimos, por lo general, pueden tolerar fluctua¬ 
ciones mayores en sus temperaturas internas. 

Ser endot^rmico es liberador, pero tambien es costoso desde 
el punto de vista energetico. Por ejemplo, a 20 un ser huma- 
no en reposo tiene una tasa metabolica de 1300 a 1800 kcal por 
dla (MB). En contraste, un ectotermo en reposo de peso similar, 
como un caiman americano, tiene una tasa metabolica de solo 
60 kcal al dla a 20 °C (MBE). Por esto, los endotermos necesitan 
consuHiir mucho mas alimento que los ectotermos de tamano 
equivalence, una desventaja importance para los primeros si los 
recursos alimentarios son limitados. Por esta y otras razones, la 
ectotermia es una estrategia extremadamente eficaz en la mayo¬ 
ria de los ambientes terrestres, como se evidencia por la abun- 
dancia y diversidad de los animales ectotermicos. 


Mecanismos de intercambio de calor 

Un organismo, como cualquier objeto, ya sea endotermico o 
ectotermico, intercambia calor por cuatro mecanismos ftsicos: 
conduccibn, convecribn, radiacibn y evaporacibm La figura 40- 
13 distingue estos procesos, que son responsables del flujo de ca¬ 
lor dencro del organismo, y entre este y el ambiente externo. Ob¬ 
serve que el calor siempre se transmite desde un objeto de ma¬ 
yor temperatura a uno de menor temperatura. 

Equilibrio entre la perdida y la ganancia 
de calor 

Para los endotermos y para aquellos ectotermos que termorre- 
gulan, la esencia de la termorregulacion es el manejo del presu- 
puesto calbrico de modo que las tasas de ganancia de calor sean 
iguales a las de perdida. Si el presupuesto calbrico esta desequi- 
librado, el animal se vuelve mas caliente o mis Trio. Cinco cate¬ 
gories generates de adaptadbn ayudan a los animates a termorre- 
gular. 


AistamiVnto tennico 

Una de las principales adaptaciones termorreguladoras de los 
mamiteros y de las aves es el aisiamiento termico (pelo, piumas 
o capas de grasa), que reduce el flujo de calor entre un animal y 
su ambiente y disminuye el caste energetico para mantenerlo ca¬ 
liente. En los mamiteros, el material de aisiamiento esta asociado 
con el sistema legu men ratio, la cubierta extema del cuerpo, 
que esta compuesta por la piel, el pelo y las urias (garras o pezu- 
ftas en algunas especies). La piel es el brgano clave del sistema te- 
gumentario, Ademas de funcionar como un brgano termorregu- 
lador por alojar los nervios, las glandulas sudoriparas, los vasos 
sanguineos y los foliculos capilares, la piel protege a las partes in- 
ternas del cuerpo de las lesiones mecanicas, la infeccibn y la de- 
secacibm La piel consta de dos capas, la epidermis y la dermis, 
sostenidas por una capa de tejido llamada hipodermis (fig. 40- 
14). La epidermis es la capa de piel m£$ extema y esta compues¬ 
ta principalmente por celulas epiteliales muerias que se desca- 
man y caen de modo continue. Las celulas nuevas empujan des¬ 
de las capas inferiors y reemplazan a las cblulas que se pierden. 
La dermis sostiene a la epidermis y contiene foliculos capilares, 
glandulas seb^ceas y sudoriparas, musculos, nervios y vasos san- 
gulneos. La hipodermis contiene tejido adiposo, que incluye c£- 
lulas que almacenan grasa y vasos sangumeos. El tejido adiposo 
proporciona grados variables de aisiamiento termico, dependien- 
do de las especies. 
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La radiation es la emisien de 
ondas electromagneticas por 
parte de tod os los objetos mas 
tafientes que el cero absolute. 
La radiation puede difundir 
cal or entre objetos que no 
estan en contact© directo, como 
cuando un lagarto absorbs el 
calor que irradia el sol. 


La evaporation es la 
elimmacibn del calor de la 
superficie de un liquido que 
pierde atgunas de sus 
moleculas como gas. La 
evaporacion del agua de la 
superficie hurneda de un 
lagarto que esta expuesta al 
medio ambiente tiene un 
intenso efecto enfriador. 


La convection es la 
transference de calor por el 
movimiento de aire o liqurdo 
por una superficie, como 
cuando la brisa contribuye a la 
perdida de calor desde la piel 
seca de un lagarto o la sangre 
traslada el calor desde el centro 
del cuerpo a las extremidades. 


La conduction es la 
transferences dire eta del 
movimiento termreo (calor) 
entre fas moleculas de objetos 
que estan en contact© directo 
entre si, como cuando un 
lagarto se sienta sobre una 
roca cafiente. 


k Fig. 40-13, Intercam bio de calor entre un organismo y su me¬ 
dio ambiente. 


* Fig. 40-14. Sistema tegumentarfo 
de las mamiferos. La pie! y sus derivados 
cumpJen funciones importantes en los 
mamiferos, como la protection y la ter- 
morregulacion. 


Dermis 


Hipodermis 


Tejido adiposo 


Vasos sanguineos 
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■pilosos 


El poder de aislamiento tbrmico de una capa de pelaje o de 
plumas depends, principalmente, de cuanto aire queda atrapado 
entre las capas (el pelo pierde la mayor parte de su poder de ais- 
lamiento cuando esta mojado), La mayoria de los mamiferos te- 
rresLres y de las aves reaccionan al frio levantando sus pelos o 
plumas, atrapando de ese mode una capa de aire mas gruesa. Pa¬ 
ra su aiskmiento termico, los seres human os dependen de la ca¬ 
pa de grasa que se halla por debajo de su piel (vease la figura 40- 
14); la piloereccion es un vestigio que proviene de nuestros an- 
cestros cubiertos de pelo. 

Los mamiferos marinos, como las ballenas o las focas, tienen 
una capa muy gruesa de grasa aislante que estd inxnediatamenie 
por debajo de su piel. Estos animates nadan en aguas mas frias 
que la temperatura central de su cuerpo y muehas especies pasan 
al menos parte del ano en las aguas cast congeladas de los mares 
polares, El calor se traslada al agua 50 a 100 veces mas rapido 
que al aire, de modo que la temperatura de la piel de un mamL 
fero marine es cercana a la temperatura del agua, Aun asi, el ais- 
lamiento de la grasa subcutanea es tan eficaz que los mamiferos 
marinos mantienen la temperatura central de su cuerpo a 36-38 °C T 
con tasas metabdlicas muy simi lares a las de los mamiferos te- 
rrestres de tamano similar. 


Adapfaritmes rircufatorias 

Muchos endotermos y algunos ectotermos pueden alterar la 
cantidad de sangre (y, por lo tanto, de calor) que fluye entre el 
centro del cuerpo y la piel. Casi siempre, el aumento del Oujo 
sangulneo de la piel es el resultado de la vasodilatacion, que re- 
presenta un incremento en el diameiro de los vasos sanguineos 
superficiales tmpulsado por senates nerviosas que relajan los 
mu sen los de la pared vascular. En los endotermos, la vasodilata¬ 
cion, por lo general calienta la piel, aumentando ia difusion del 
calor corporal a un ambiente frio por radiacion, conduccidn y 
conveccion (v£ase la figura 40-13). El proceso inverse, la vaso¬ 
constriction, reduce el Oujo de sangre y la difusion del calor al 
disminuir el diametro de los vasos superficiales. 

Otra adaptation circulatoria es una distribution de vasos san¬ 
guineos que se denomina intercambiador de calor eoniraco- 
rriente, que es importante para redu- 
cir la perdida de calor en muchos en¬ 
dotermos, incluidos los mamiferos ma¬ 
rinos y las aves. La figura 40-15 ana- 
liza dos ejemplos de intercambiadores 
de calor contracorriente. En algunas 
especies, la sangre puede atravesar el 
intercambiador o saltearlo y circular 
por otros vasos sanguineos. De esta 
manera, puede variar la cantidad rela- 
tiva de sangre que fluye a traves de las 
dos vias diferentes, ajustandose a la ta- 
sa de disipadon de calor a medida que 
cambia el estado fisiolrigico del animal 
o el medio ambiente. 

A diferencia de la mayoria de los pe- 
ces, que son termoconformistas con 
temperaturas corporales intemas que, 
por lo general, se hallan a 1-2 °C de la 
temperatura del agua clrcundante, al¬ 
gunos peces oseos endotermicos espe- 
cializados y los tiburones tienen adap- 
taciones circulatorias que retienen el 
calor metabolico en el cuerpo. Entre 
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estos se encuentran nadadores grandes y poderosos como el atun 
de aleta azul, el pez espada y el gran Ltburdn bianco. Las grandes 
arierias transportan la mayor parte de la sangr£ fria desde las 
branquias hasra los tejidos que se hallan por debajo de la piel. 
Las ramificaciones emregan sangre a los musculos profundos, 
donde los vases pequenos esran dispuestos en un intercambiador 
de cal or contracorriente (fig, 40-16), La endotermia hace posi- 
ble la actividad vigorosa y sostenida que es caraeteristica de estos 
animates, al mantener los principles musculos para la natacion 
varios grados mas caliemes que los tejidos cercanos a la superb - 
de del animal, que se encuentra casi a la misma temperatura que 
el agua circundante. 

Algunos reptiles tambien tienen adaptaciones fisiologicas que 
regulan k pend Ida de calor Por ejemplo, la iguana marina, que 
habita en las islas Gakpagos (vease la figura 22-1), conserva el 
calor corporal por constriction de los vasos sanguineos super fh 
ciales, para llevar una mayor cantidad de sangre al centre del 
cuerpo cuando ei animal nada en aguas frias. 

Muchos insectos endotermicos (abejorros, abejas y algunas 
polillas) tienen un intercambiador de calor contracorriente que 
colab ora para mantener una temperatura elevada en el torax T 
donde estan localizados los musculos para el vuelo. Por ejemplo, 


el intercambiador de calor mantiene el torax de ciertas polillas 
activas del invierno a alrededor de 30 °C durante el vuelo, inclu- 
so en las noches frias y con nieve cuando la temperatura externa 
Uega casi al grade de congeladdn {fig, 40-17). En contraste, ios 
insectos que vuelan en dimas calidos cor re n el riesgo de sobre- 
calemarse por la gran cantidad de calor producida por el trabajo 
de los musculos para el vuelo. En algunas especies, el mecanis- 
mo de contracorriente se puede “cerrari\ permitiendo que se 
pierda el calor producido por los musculos desde el tdrax hack 
el abdomen y de allL al ambiente, Un abejorro reina incuba sus 
huevos de este mode; genera calor hactendo temblar sus muscu¬ 
los de vuelo y luego difunde ese calor hacia su abdomen, el cual 
comprime contra los huevos. 

Unfriamiento por evaporation 

Muchos mamiferos y aves viven en lugares donde la termorre- 
gukeion requiere enfriamiento ademas de calefaccibn. Si la tern- 
peratura ambiente se encuentra por encima de la temperatura 
corporal, los animales obtienen calor del ambieme, como tam¬ 
bien del metabolismo, y la evaporadon constituye el unico mo- 
do de evitar que la temperatura se eleve con rapidez, Los anima- 
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Las arteries que Jlevan sangre celiente had a 
las patas de un ganso o las aietas de un 
delffn se encuentran en contacto prdximo 
con fas venas que transportan sangre 
fria en la direccibn inverse, hacia el 
tfonco del cuerpo. Esta disposkion 
facrlita la difusibn de calor 
desde las arterias a las venas 
(flechas negras) a traves de la 
longitud total de los vasos 
sangufneos. 


Delffn nariz de 
botella del Pacifko 


Cerca del extremo de la pata o de la afeta, 
donde fa sangre arterial se enfrfa muy por 
debajo de la temperatura central del animal, 
la arteria todavia puede difundir calor hacia 
la sangre aun rrks frfa de una vena adyacente. 
La sangre venosa continua absorbiendo calor a 
medida que clrcula junto a la sangre arterial 
nas caJtente que se desplaza en la 
opuesta. 


Vena 

Arteria 


© A medida que la sangre venosa se aproxima 
al centre del cuerpo, se encuentra casi tan 
caiiente como este, minimizando la perdida de 
calor como resultado del suministro de sangre 
a las partes del cuerpo inmersas en el agua frfa. 


En las aietas de un delffn, cad a arteria esf£ 
rodeada por varias venas en una dispostcibn 
contracorriente, permitiendo un intercambio 
eficiente del calor entre la sangre arterial y 
la venosa. 


A Fig, 40-15. Intercambradores de calor contracorriente. Un intercambiador de calor contraco- 
rriente atrapa el calor en ef centre del cuerpo, reduciendo la perdida de calor desde las extremidades, 
que a menudo se encuentran inmersas en el agua frfa o en contacto con el hielo o la nieve. En esenda, 
el calor de la sangre arterial que emerge del centre del cuerpo se transmite de forma directa a la sangre 
venosa que retorna en lugar de cederse al medio ambiente. 
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(a) Atun de a I eta azul. A diferencia de la mayoria de los peces, el atdn 
de afeta azuf mantiene temperaturas en sus mCisculos natatorios mucho 
mas elevadas que las del agua draindante {las colores indican los 
mil soil os natatorios de un corte transversal). Estas temperaturas fueron 
registradas para un atun en agua a 19 C C 
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(b) Gran trburon bianco. Como el atun de aleta azul, el gran tiburdn 
bianco tiene un intercambiador de calor contracorriente en sus musculos 
natatorios que reducen la perdida del cal or metabolico. Todos los peces 
dseos y los tiburones ceden calor at agua drcundante cuando su 
sangre pasa a traves de fSs branquias. Sin embargo, los tiburones 
endotemnicos tienen una aorta dorsal pequena y, corno resultado, una 
oequena cantidad de sangre f ria va di recto desde las branquias a I centro 
deE cuerpo, En cambio, la mayor parte de la sangre que abandona las 
branquias se transporta a traves de Eas grandes arterias hacia el tejido 
subcutaneo, manteniendo a la sangre fria lejos del centro del cuerpo. 
Como se muestra en la ampliactdn, las arterias pequenas que transportan 
la sangre fria hacia dentro desde las grandes arterias subcutaneas, 
corren paralelas a venas pequenas que Devan Ja sangre caliente hacia 
■□era desde el centro del cuerpo. Este flujo contra corriente retiene el 
calor en los musculos. 


A Fig, 40-16. Termorregulacion en peces oseos grandes y activos 
y en tiburones. 


► Fig, 40-17, Temperatura in- 
terrra en fa polilla de mvierno. 

El mapa infrarrojo muestra la dis- 
tribucion del calor en la polilla in- 
mediatamente despues de volar 
El rojo en la region del tdrax trtdl- 
ca la temperatura mSs alta. Ha- 
da fuera, las diversas zonas colo- 
readas corresponden a regiones 
de temperaturas corporales cada 
vez mas frias. 




▲ Fig. 40-18. Mamifero terrestre banandose, una adaptation 
que incrementa el enfriamiento por evaporation. 


les terrestres pierden agua por evaporacidn a traves de la piel y 
cuando respiran. El agua absorbe una cantidad considerable de 
calor cuando se evapora; es de 50 a 100 veces mas eficaz para dri 
fundir el calor que el aire. 

Algunos animales tienen adaptaciones que pueden aumemar 
en gran medida este efecto de enfriamiento. El jadeo es impor- 
tame en las aves y muchos mamiferos. Algunas aves tienen una 
bolsa en el suelo de la boca provista de una rica irrigacidn san- 
guinea; la agitacidn de la bolsa aumenta la evaporacidn. Las pa- 
lomas, por ejemplo, pueden emplear el enfnamiemo por evapo¬ 
racidn para mantener la temperatura corporal cercana a los 40 °C 
con temperaturas ambientes tan altas como 60 siempre que 
tengan suficiente agua. El sudor o el bario humedecen la piel y 
aumentan el enfriamiento por evaporacidn (fig. 40-18). Muchos 
mamiferos terrestres tienen glandulas sudoriparas controladas 
por el sistema nervtoso (vease la figura 40-14). Otros mecanis- 
mos que promueven el enfriamiento por evaporacidn son espar- 
cir la saliva sobre la superficie corporal, una adaptation de algu¬ 
nos canguros y roedores para combatir el estres por calor inten- 
so. Algunas especies de anfibios, como la rana toro, pueden va- 
riar la cantidad de moco que segiegan desde la superficie, una 
respuesta que regula el enfriamiento por evaporacidn. 

Reacciones conductuales 

Tanto los endotertnos como los ectotermos utilizan respuestas 
conductuales para controlar la temperaLura del cuerpo. Muchos 
ectotermos pueden mantener una temperatura constame a traves 
de conducias relativamente simples. Las adaptaciones conduc- 
tuales mas extremas en algunos animales incluyen la hibernation 
o la migracion a climas mas conveniemes, 

Todos los anfibios y la mayoria de los reptiles distintos de las 
aves son ectotdrmicos. Por lo tanto, estos organismos controlan la 
temperatura corporal prineipalmente a traves del comportamlento. 
El intervalo de remperaturas dptimas para los anfibios van a de ma- 
nera considerable con las especies. Por ejemplo, ciertas especies de 
salamandras muy relacionadas entre si tienen temperaturas corpo¬ 
rales medias que varian desde los 7 a los 25 °C. Cuando se expo- 
nen al aire, la mayoria de los anfibios pierden calor rapidamente por 
evaporacidn desde la superficie humeda de sus cuerpos, por lo que 
les results dificil mantenerse suficientemente calientes, Sin embar¬ 
go, pueden sostener una temperatura corporal sarisfactoria si se 
mueven a un lugar donde se pueda aprovechar el calor solar. Y 
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cuando el entomo es muy caluroso, los anfibios buscan microam- 
btentes mas frios, como las areas somhreadas. 

Como los anfibios, los reptiles distintos de las aves regulan su 
ternperatura prmcipalmente a iravds del comportamiento. Cuan¬ 
do tienen frio buscan lugares calidos y se orientan a sf mismos 
hacia las fuentes de calor y expanden la superficie corporal para 
exponerla a estas. Cuando sienten calor, se mueven hacia zonas 
Erlas o se orieman en otra direccion. Muchos reptiles mantienen 
su temperatura muy estable a lo largo dd dia, traslad^ndose de 
un lugar a otro entre sitios calidos y fries. 

Muchos invertebrados terrestres pueden ajustar su temperatu- 
ra interna mediante los mismos mecanismos conductuales utili- 
zados por los vertebrados ectotexmos. La langosta del desierio. 
por ejemplo, debe alcanzar cierta ternperatura para volverse acti- 
va y en los dias frios se orienta en una direcciOn que maximice la 
absorcidn de la luz solar. Ottos invertebrados terrestres adoptan 
ciertas posturas que les permiten maximizar o minimizar la ab¬ 
sorcidn del calor solar (fig, 40-19). 

Las abejas emplean un mecanismo termorregulador que de- 
pende del comportamiento social En climas frios aumentan la 
production de calor y se agrupan para retenerlo. Mantienen una 
ternperatura relativamente constante, cambiando la densidad del 
agrupamiento. Los individuos se mueven entre los hordes exter- 
nos mas frios y el centra mas calido, circulando y distribuyendo, 
de este mode, el calor. Aun agrupadas, las abejas deben gastar 
una energia considerable para mantener el calor durante los lar¬ 
gos periodos de tiempo frio y esta es la razon fundamental por la 
que almacenan grandes cantidades de combustible en forma de 
miel dentro de la coimena. En climas calidos, las abejas contro¬ 
ls tambien la ternperatura de la coimena llevando agua y abani- 
eandose con sus alas para promover la evaporacion y la convee- 
cidn. De esta manera, una colonia de abejas ernplea muchos de 
los mecanismos de tennorregulacion vistas en organismos indi¬ 
viduates. 


can calor en lugar de ATP Esta termogenesis sin escalo frios 
(TSE) tiene lugar a lo largo de todo el cuerpo, pero algunos ma- 
mfferos cuentan con un tejido llamad o gras a parda en el cue 11 o 
y entre los hombros que se espedaliza en la produccidn rapida 
de calor. A traves de la TSE y los escalofrios, los mamlferos y las 
aves en ambiemes frios pueden aumemar su produccidn metabo- 
lica de calor hasta cinco a diez veces los niveles minimos que se 
producen en climas calidos. Por ejemplo, algunas aves denomi- 
nadas carboneras (Pams major), que pesan solo 20 g, pueden 
permanecer activas y mantener una ternperatura corporal casi 
constante de 40 °C a temperaturas ambientales tan bajas como 
-40 °C, siempre que cuenten con suficiente alimento para suminis- 
trar la cantidad de energia necesaria para la produccidn de calor. 

Unos pocos reptiles grandes se vuelven endotermicos en 
determinadas circunstancias. Por ejemplo, las pitones hembras 
que incuban huevos aumentan sus tasas metabdlicas por medio 
del temblor, generando suficiente calor como para mantener la 
ternperatura de su cuerpo (y de los huevos) 5-7 °C por encima 
del aire circundante durante semanas. Esta endotermia temporal 
consume una energia considerable. Los invesLigadores continuan 
el debate acerca de si ciertos grupos de dinosaurios eran endoter- 
mos (vease el capitulo 34). 

Como se menclond antes, muchas espedes de insectos vola- 
dores, como las abejas y las poliilas, son endotermicos, los mas 
pequenos de todos. La capacidad de estos insectos endotermicos 
de elevar la ternperatura corporal depende de sus poderosos 
mu sc u los para el vueio, que genera n cantidades grandes de calor 
cuando est^n en accion. Muchos insectos endotermicos emplean 
el temblor para calentarse antes de despegar Contraen su mus- 
culos en sincrania, de modo que producen leves movimientos de 
alas pero una cantidad considerable de calor. Las reacciones qui- 
mieas y, por lo tamo, la respiration celular, se aceleran en los 
“motores” de vueio calentados, lo que permite a estos insectos 
volar aun en dias frios o por la noche (fig- 40-20). 


Ajuste de la production de calor metaholico 

Debido a que los endotermos, por lo general, mantienen las 
temperaturas corporales bastante mas calientes que el ambiente, 
deben contrarrestar la peidida constante de calor, Los endoter- 
raos pueden variar la production de calor para adapiarse a las ta¬ 
sas cambiantes de perdida de calor. Por ejemplo. una actividad 
muscular como moverse o tiritar, aumenta la produccidn de ca¬ 
lor. En algunos marmferos, ciertas hormonas pueden hacer que 
las mitocondrias incrementen su actividad metabdlica y produz- 



< Fig. 40-19. Comportamiento 
termorregulador en una libeiu- 

la, Esta post Ufa en “obelisco” de fa 
lib£lu!a es una adaptation que mi- 
nimiza fa cantfdad de superfide 
corporaf expuesta al sol, Esta pos¬ 
tura ayuda a redutir la ganancia de 
calor por radiacidn. 


Mecanismos de retroalimentaeion en la 
iermorregulacion 

La regulation de la temperaLura corporal en los seres humanos 
y olios mamlferos es un sistema complejo facilitado por mecanis¬ 
mos de retroalimentaeion (vease la figura 40-11). Las neuronas 
que contra lan la termorregulacion, como tambien las que contro- 
lan muchos otros aspectos de la homeostasis, estan concentradas 
en una regidn del encefalo denominada hipotalamo (explicado con 
detalle en el capitulo 48). El hipotalamo contiene un grupo de 
neuronas que funcionan como un termostato, respond ietido a 
cambios en la ternperatura corporal por encima o por debajo de un 
punto, establecido (en realidad, por encima 
o por debajo de un intervalo nonnal) por medio de la activacidn 
de mecanismos que promueven la perdida o la ganancia de calor 
(fig- 40-21), Las neuronas que perciben la ternperatura estan en 
la piel, en el mismo hipotalamo y en otras regiones del cuerpo. Los 
receptores para el calor indican al termostato hipoialamico cuando 
aumenta la ternperatura; los receptores para el frio Indican la dis- 
minucion de la ternperatura. A temperaturas por debajo del inter¬ 
valo normal, el termostato inhibe los mecanismos de perdida de 
calor y activa los que ahorran calor tales como la vasoconstriction 
de los vasos superficiales y la erection del pelo, mientras estimula 
los mecanismos generadores de calor (termogenesis con escalofrios 
o sin ellos). En respitesta a la elevacidn de la ternperatura corporal, 
el termostato cierra los mecanismos de retention del calor y pro- 
mueve el enfriamiento coiporal por vasodilatacion, sudoraciOn o 
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A Fig. 40-20. Calentamiento previo al vuelo de la polilla hakon. 

La polilla halcdn {Manduca sexta) es una de muchas especies de insec- 
tos que utilizan un metanismo similar a los escalofrfos para calentar los 
musculos to rodeos antes del vuelo, El calentamiento ayuda a que estos 
musculos produzcan sufkiente fuerza para el despegue del anfmaL Una 
vez en el aire, la actividad muscular del vuelo mantiene una temperatu¬ 
re tor&eica elevada. 


jadeo, El Lermostato tambien puede responder a la tejmperatura ex¬ 
terna (percibida como temperatura de la piel) incluso sin cambios 
en la temperatura central del cuerpo. 

Adaptation a los cambios de temperatura 

Muchos animates pueden adaptarse a im intervalo nuevo de 
lemperaturas ambientes durante un periodo de dias o semanas, 
una respuesta fisiologica llamada aclimatacion. Tanto los ecio- 
Lemios como los endotermos se aclimatan, pero de manera dife- 
rente. En las aves y los mamiferos, la aclimatacion a menudo in- 
cluye ajustar el grado de aistemiento termico, por ejemplo, desa- 
rrollando una cubierta de pelaje mas gruesa en el inviemo y de- 
jandola caer en el verano, y variar a veces la capacidad para la 
produccion metabolica de calor en las diferentes estaeiones, Es- 
tos cambios ayudan a los endotennos a mantener la temperatura 
corporal constante tanto en las estaciones ealidas como en las 
frias. La aclimatacibn en los ectotermos implica la compensacion 
de los cambios en la temperatura, Estos ajustes pueden afectar de 
un modo fuerte, la Mologia y la tolerancia a la Lemperatura,,Por 
ejemplo, el siluro aclimatizado al verano puede sobrevivir a,-tem- 
peraturas del agua por encima de 36 °C pero no puede desenvote 
verse en el agua fria; despues de la adimatacion al inviemo pue¬ 
de tolerar con facilidad el agua fria, pero una temperatura mayor 
de 28 °C te es letaL 

Con frecuencia, las respuestas de aclimatacion en los ecioter- 
mos incluyen ajustes a nivel celular. Las cdutes pueden aumen- 
tar la produccion de ciertas enzimas o producir variantes de en- 
zimas que lienen la misma funcion pero temperaturas dptiraas 
diferentes. Las membranas tambien pueden modificar las pro- 
porciones de lipidos saiurados e insaturados que contienen, lo 
que ayuda a mantener la fluidez de las mismas a Lemperaturas di- 
ierentes (vease la figura 7-5). Algunos ectotermos expuestos a 



El termostato en el 
hipot^lamo attiva los 
mecanismos enfriadores. 


Las glandulas sudorfparas 
segregan sudor que se 
evapora, enfriando el cuerpo. 


Aumento de la 
temperatura del 
cuerpo (como 
con dejerddo 
o enambientes 
ta lidos) 


calfente; el calor se 
irradia desde la 
superfide de la piel. 


Homeostasis: 

temperatura interna del 
cuerpo de aproximada- 
mente 36-38 °C 


La temperatura del 
cuerpo dismtnuye; 
ei termostato derra 
los mecanismos 
enfriadores. 



El termostato 
en el hipoyiamo 
activa los 
mecanismos 
calentadores. 


Los musculos esqueteticos 
se contraen r^pido, causando 
escalofrfos, que generan calor. 


La temperatura del 
cuerpo aumenta; el 
termostato derra 
los mecanismos 
calentadores. 


Los vasos sanguineos de la 
piel se contraen, derivando la 
sangre de la piel hacia tejidos 
m^s prof undos y reduciendo 
la p£rdida de calor de la 


Dismlnucidn de la 
temperatura del 
cuerpo disminuida 
(en ambientes 
frfos) 


A Fig. 40-21. Funcion de termostato del hipotalamo en la ter- 
morregulacion Humana. 


temperaturas por debajo de 0 se protegen a si mismos produ- 
ciendo compuestos “anticongelames” (crioprotectores) que pre- 
vienen la formacion de hielo en las celulas. En las regiones arti- 
cas o en las cimas frias de las niontanas, los crioprotectores en los 
liquidos corporates les permiten a los ectotermos que sobreviven 
al invierno, como algunas ranas y muchos artropodos y sus hue- 
vos, soportar temperaturas corporates que alcanzan valores muy 
por debajo de cero grades, Tambien se encuentran crioprotecto¬ 
res en ciertas espedes de peces desde los mares anicos hasta los 
antarticos, donde las temperaturas del agua pueden llegar a 
-1*8 °C, bien por debajo del punto de congelation de los liqui¬ 
dos corporates no protegidos (alrededor de -0,7 °C). 

A menudo, las cdutes pueden realizar ajustes rapidos a los 
cambios de te temperamra, Por ejemplo, las celulas de marrrife- 
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ros cultivadas en laboratorio responden a un incremento impor- 
tanie de la temperatura y a otras formas de estres grave acumu- 
lando unas moleculas Hamadas proteinas de respuesta al es¬ 
tres, que incluyen a las proteinas de choque terraico. A los po- 
cos minutos de ser “expuestas " a un cambio rapido de la ternpe- 
ratura de 37 a alrededor de 43 °C, las celulas de mamifero culti- 
vadas eomienzan a sintetizar proteinas de choque termico, Estas 
moleculas ayudan a mantener la integridad de otras proteinas 
que podrian ser desnaturalizadas por el calor extremo. Presentes 
en las bacterias, las levaduras, las celulas vegetales y animates, las 
proteinas de respuesta al estres panicipan en la prevention de la 
muerte celular cuando un organismo es sometido a cambios im- 
portantes del ambiente celular 

Sapor y conservation de la energia 

A pesar de sus muehas adaptations para lograr la homeosta¬ 
sis, en ocasiones, los animates encuentran condiciones que difi- 
culian fuertemente su capacidad para equilibrar sus presupues- 
ros de calor, energia y materiales, For ejemplo, en dertas estacio- 
nes del ano (o ciertos momentos del dla), las temperaturas pue- 
den ser extremadamente calidas o frias o el alimento inaccesible. 
Una adaptation que le permite al animal ahorrar energia mien- 
tras evita las condiciones dificiles o peligrosas es el sopor, un es- 
tado fisiologico en el que la actividad es baja y el metabolismo 
disminuye. 

La hibernation es un sopor prolongado que representa una 
adaptacibn al frio del inviemo y a la escasez de alimento. Cuan¬ 
do los vertebrados endotermos (aves y mamiferos) entran en so¬ 
por o hibernacion, su temperamra corporal declina, en efecto, se 
apaga su termostato corporal. La reduction de la temperatura 
puede ser dramatics: algunos mamiferos en hibernacion se en- 


frian hasta 1-2 °C y unos pocos bajan aun algo por debajo de 
0 °C en un estado superenfriado (no eongelado). Los ahorros 
energeticos resultantes debidos a la tasa metabblica baja y la me- 
nor produccion de calor son enormes; las tasas metabblicas du¬ 
rante la hibernacion pueden ser varies cientos de veces mas ba- 
jas que si el animal intentara mantener la temperatura corporal 
normal de 36-38 °C. Esto permite a los hibernantes sobrevivir 
durante periodos muy largos con provisiones ltmitadas de ener¬ 
gia almacenada en tejidos corporates o con alimentos ocultos en 
un escondrijo. 

Algunas ardillas de tierra son modelos favoritos de investiga- 
cion para los biologos que estudian la fisiologla de la hibernacion 
{fig. 40-22). Por ejemplo, una ardilla Belding {SpemopJiflws bel¬ 
ding) que vive en las montarias alias de California esta activa so¬ 
lo durante la primavera y el verano, cuando mantiene una tem¬ 
peratura corporal de alrededor de 37 °C y una tasa metabblica de 
cerca de 85 kcal por dla. En setierabre, la ardilla se retira a una 
madriguera segura, donde pasa los ocho meses siguientes hiber- 
nando. Durante la mayor pane de la estacibn de hibernacion, la 
temperatura corporal de la ardilla es solo un poco superior a la 
temperatura de la madriguera (que puede ser cercana a la conge- 
lacibn) y su tasa metabblica es extrema da menie baja (vease la fi- 
gura 40-22). Cada una o dos semanas se despierta y se mantiene 
activa durante unas pocas boras y utiliza el calor metabblico pa¬ 
ra calentarse hasta alrededor de 37 °C (estos despertares peribdi- 
cos son necesarios para el mantenimiento de las funciones que 
requieren altas temperaturas corporales). En la primavera tardia, 
cuando la temperatura exterior sube, la ardilla retoma la endoter- 
mia normal. Por medio de la hibernacion, las ardillas Belding evi- 
tan el frio intenso y reducen en gran medida la cantidad de ener¬ 
gia que necesitan para sobrevivir en el inviemo, cuando su ali¬ 
mento normal compuesto de pastes y semi lias no esta disponi- 




A Fig. 40-22. Temperatura corporal y metabolismo durante la hibernacion de las ardillas Belding. 
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ble, En lugar de tener que gastar 150 kcal por dfa para mantener 
la temperatura corporal normal en el clima invemal, una ardilla 
en su madriguera consume un promedio de solo 5-8 kcal por dia 
y puede vivir con la grasa almacenada -sin comer- durante toda 
la estacidn de hibemacion. 

La estivacibn, o sopor de verano, tambien se caracteriza por 
un metabolismo lemo e inacrividad, lo que les pennite a los ani- 
males sobrevivir durante largos periodos de tiempo con tempe- 
raturas elevadas y escasa dispombilidad de agua. Con frecueneia, 
la hibemacion y la estivacion se deben a cambios estadonales en 
la duracibn de la luz diurna. A medida que los dias se acortan, 
algunos hibemadores se preparan para el invierno almacenando 
alimento en sus escondrijos; otras especies ingieren camidades 
enormes de alimento, Por ejemplo, las ardillas terrestres duplican 
su peso en un nies debido a su voracidad. 

Muchos mamlferos y aves pequerias muestran un sopor diur- 
no que parece adaptarse a sus patrones de alimentacion, Por 
ejemplo, la mayoria de los murcielagos y musaranas se alimentan 
de noche y caen en sopor durante las haras del dia. Los carbone- 
ros y los colibries se alimentan durante el dia y a menudo entran 
en sopor en las noches frias; la temperatura corporal de los car- 
boneros cae hasta 10 °C por la noche y la de los colibries a 25- 
30 °C. Todos los endotermos que emplean el sopor diumo son 
relativamente pequerios; cuando estan actlvos, tlenen tasas meta- 
bolicas altas y por lo tamo, un consumo muy elevado de ener¬ 
gia. Durante las boras en las que no pueden alimentarse, el sopor 
les pennite sobrevivir con la energia almacenada. 


El ciclo diario de actividad y sopor de un animal parece ser un 
ritmo incorporado, controlado por su reloj biologico (vease el ca- 
pitulo 48), Aunque una musarana tuviera alimento disponible 
todo el dia, entraria en sopor diumo. La necesidad de dormir de 
los seres humanos y ta ligera disminucibn de la temperatura cor¬ 
poral que acompana al sueno pueden ser un remanente evoluti- 
vo de un sopor diumo mas pronunciado en nuestros primeros 
ancestros marmferos. 

Una vez examinados ciertos principios generales de la biologia 
animal, estamos preparados ahora para comparar de que modo los 
diferentes animates reallzan actividades tales eomo la digestion, la 
circulation, el intercambio de gases, la excrecion de desechos, la re- 
produccibn y la coordination, texnas de los prbximos capltulos. 


Evaluacibn de concepios 


1. ^Pueden tener temperaturas corporales esiables los 
eclolermos? Justiftque su respuesta. 

2. iQnt modo de intercambio de calor esta implicado en el 
tenfriaruiento por viento" cuando el airees m&s frio que 
la temperatura real? 

3. Algunas aves en los bosques secos tropteales caen en so¬ 
por de forma peribdica, en especial, en la estacion seca. 
justifique su respuesta 

Viame las respuesta $ en el Apendice A. 



RESUlvjl-iN DE CONCERTOS CLAVE 


Las leyes fisicas y las condiciones ambientales 
restringen la forma y d tamano de los animales 

• Leyes fisicas y forma dc los animales (p. 821). La capacidad de 
realizar den as acciones, como volar, depends del tamano y la for¬ 
ma del animal. La convergence evolutiva refleja la adaptation inde- 
pendiente de las diferentes especies a un desaflo ambiemal similar. 

Intercambio con el ambicnte (pp, 821-822). Cada cblula de un 

animal multicelular debe tener acceso a un medio ambiente acuoso. 
Las formas simples planas, o como sacos de dos capas, maximizan 
la exposicibn al medio circundanLe. Los disenos corporales mas 
complejos tienen superficies internas muy plegadas, especializadas 
para el intercambio de materiales. 


Coitccpio 


La forma y la funcion de los animales se 
correlacionan en iodos los niveles de organization 

> Los animales estan compuestos por celuias, Grupos de ctiulas con 
una estructura y funcibn comun constituyen tejidos. Diferentes teji- 
dos forman brganos, que, juntos, componen sistemas (p, 823), 

Estructura y funcibn tisular (p, 823). El tejido epitetial cubre 
la superficie exterior del cuerpo y reviste los brganos y las cavida- 
des internas. El tejido conectivo une y sostiene a los demits teji¬ 


dos. El Lejido muscular se contrae en respuesta a senates nervio- 
sas. El tejido nervioso transmile senales nerviosas a lo largo del 
animal. 

Organos y sistemas (pp. 823-827), El cuerpo funciona como un 
todo, mayor que la suma de sus partes, porque las actividades de 
todos los tejidos, brganos y sistemas de brganos estan coordinadas. 


Concepio 


Los animales utitizan la energia quimica de los 
alimentos para mantener la forma y la funcion 

^ Biocnergetica (pp. 828-829). Los animales obtienen la energia 
quimica a partir del alimento, la mayor parte del cual se comiene 
en ATP para el trabajo celular. La tasa metabblica de un animal es 
la cantidad total de energia que utiliza en una unidad de tiempo. 
Las tasas metabblicas de los mamiferos y las aves, que man tienen 
una temperatura corporal bastante constants empleando el calor 
meiabolico (estrategia endotermica), por lo general, son mas eleva¬ 
das que las de la mayoria de los peces, reptiles distinios de las aves, 
anfibios e invertebrados que se basan principalmente en fuentes de 
calor extemas para mantener so temperatura corporal (esLrategia 
ectot^rmica). 

> Influencias sobre la tasa metabblica (p. 829-830). La tasa me- 
tabbtica por gramo se relaciona de forma in versa con el tamano del 
cuerpo en animales simdares. La actividad inerementa la tasa meta¬ 
bblica por endma del MB (endotermos) o el MBE (ectotermos) de 
un animal En general, los endotermos pueden mantener niveles 
elevados de actividad durante m&s tiempo que los ectotermos. 

I> Prestiptiestos energeticos (p. 830). La utilizacibn de la energia 
por un animal esta dividtda entre el MB (o ei MBE), la actividad, la 
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En uuwia/. medicapaiiamericana.com/campbel I encontrara ejercicios interactivos, antmaci 
videos y preguntas de autoevafuacion. 


homeostasis (como la regulation de k temperatura), el creeitniemo 
y la Te produce ion. 





no (estivation) o durante perfodos de suefto (sopor diurno). El sopor 
conlleva una disminution de las tasas metabdlica, cardiaca y respirato- 
ria y le permite al animal soportar en forma temporal las temperaturas 
desfavorables o la falta de agua o alimento. 


Muchos animates regulan su medio interno dentro 
de limites relativamente estrechos 

La homeostasis describe el estado estable interno de un animat. Es 
d equilibrio emre los cambios externos y los mecanismos de con¬ 
trol interno del animal que se oponen a esos cambios 
(pp. 831-832). 

Regulation y conform ismo (p. 832). Los animates se enfrentan a 
las Fluctuaciones ambien tales regulando dertos cambios intemos 
mienLras que permiten que oltos se ajusten a los cambios extern os. 

Mecanismos de homeostasis (pp. 832-833). Por lo general, el li- 
quido interstitial que rodea a las cdulas de un animal es muy dife- 
rente dd ambien te externo. Los mecanismos homeosraricos 
moderan los cambios en el medio interno y con frecuencia impli- 
can una retroalimentatidn negativa. Estos mecanismos hacen posi- 
bles los cambios regulados. 


Concept n 


La termorregularion conlribuye a la homeostasis y 
afecta a la anatomia, a la Bsiologia y al 
comportamienta 

Un animal mamiene su temperatura interna dentro de un intervale 
tolerable por medio del proceso de termorregulaeidn (p. 833). 

Ectotermos y endotermos (pp + 833-834). La mayorfa de los in- 
vertebrados, peces. anfibios y reptiles no aves son ectotermos. Las 
aves y los mamiferos son endotermos. La endotermia, que es irks 
costosa desde el pun to de vista energetic o, amortigua las tempera¬ 
turas internas del animal frente a las flue tuae tones externas y le 
permite mantener niveles elevados de metabolismo aerobic. 


EVALUACION DE CONOC1MIENTOS 


Autoevaluadon 

1. Considere los presupuestos energetic os para un ser humano, un 

elefante, un pinguino, un ratdn y una pitdn. El_tendria et 

gasto energetico anual total mas alio y el ____ tendria el gasto 
energtiico mas alto por unidad de masa: 

a. Elefante; ratdn. 

b. Elefante; ser humano. 

c. Ser humano; pinguino. 

d. Rattin; pitdn. 

e. Pinguino; ratOn. 

2. iCuAl de las siguientes estmeturas o sustancias esta emparejada in- 
correctamentc con un tejido? 

a. Osieon-hueso. 

b. Ftbroblastos-mtisculo esquelettco. 

c. Plaquetas-sangre. 

d. Condroitln sulfato-cartllago. 

e. Membrana basal-epitelio. 

3. jf Cual de los siguientes animates tendria un porcentaje de presu- 
puesto energtiico mayor para la regulation homeost&tiea? 

a. Una ameha en agua dulce. 

b. Una medusa marina. 

c. Una serpieme en un bosque temp I ado, 

d. Un insecto dd desierto. 

e. Un ave del desierto. 




Mecanismos de intercambio de calor (p. 834). Conduction, 
convection, radiation y evaporation dan cuenta de la ganancia o 
perdida de calor, 

Equilibrio entre la perdida y la ganancia de calor (pp. 834- 
839). La termorregulacion conlleva ajustes ftsioiogicos y con due- 
tuales que equilibran la ganancia o la perdida del calor. El 
aislamiento tOrmico, la vasodilatation, la vasoconstriction y los in- 
tercambiadores de calor contra corriente akeran la tasa de intercam- 
bio de calor, El jadeo, la sudoracion y el bano incrementan la 
evaporaciOn, enfriando el cuerpo, Tamo los ectotermos como los 
endotermos ajustan la tasa de intercambio de calor con su entorno 
por medio de respuestas conductuales. Algunos animales incluso 
pueden ajustar su tasa de production de calor metabolico. 

Mecanismos de retroalimejitacidn en la termorregulacion (pp. 
838-839). Los mamiferos regulan su temperatura corporal por un 
mecanismo complejo de ret real i mentation negativa que afecta a va- 
rios sistemas de Organos, que iocluyen los sistemas nervioso, circu- 
latorio y teguments rig, 

f 

Adaptation a los cambios de temperatura (pp. 839-840). La 
aclimatacidn permite a los ectotermos y endotermos ajustarse a las 
temperaturas ambientales cambiantes a lo largo de dias o semanas. 
La aclimatatitfn puede Lncluir ajustes celulares o, en el caso de las 
aves y los mamiferos, ajustes de aislamiento termico y production 
de calor metabolico. 


Sopor y conservacitin de la energia (pp. 840-841). El sopor per¬ 
mite conservar la energia durante los cambios ambientales extremes, 
Los animales pueden entrar en sopor en inviemo (hibernation), vera- 


4. Los mtisculos involuntarios que provocan contracciones simikres a 
ondas impulsando el alimento a lo largo de nuestro intestine son: 

a. Musculos estriados, 

b. Mtisculos cardiacos, 

c. Musculos esqueleticos. 

d. Musculos lisos. 

e. Musculos intercalados 

5. ^Cual de las afirmaciones siguientes acerca de la bioenergtiica es 
verdadera? 

a. La tasa metabtilica de un animal no cambia nunca. 

b. El MB puede determinarse solo a una temperatura especifica. 

c. Los endotermos se calientan por el calor metabdllco, 

d. La TME se mide mejor inmediatamente despues de que un ecto- 
termo ba comido, 

e. Los ectotennos y los endotermos utilizan la misma ' estrategia 1 " de 
energia basica. 

6. Comparada con una celula mas pequefta, una c^lula mas grande de 
la misma forma tiene: 

a. Una superb tie menor 

b. Una superficie menor por untdad de volumen. 

c. El mismo Indice superficie/volumen. 

d. Una distancia promedio menor entre sus mitocondrias y la fuen- 
te externa de oxigeno. 

e. Un Indice citoplasma/nucleo menor. 
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7* iC ual de las siguientes no es una adaptacibn para rcducir la tasa de 
intercambio de calor entre un animal v su medio ambiente? 
a, Plumas o pelaje. 
b Vasoconstricdbn. 

c. Termogbnesis sin escalofrios. 
d Intercambiador de calor a contracorrieme. 
e. Capa de grasa. 

S. ^Cual de las siguientes respuestas fisiolbgicas es un ejemplo de re- 
troalimentadOn positive^ 

a. Un aumento en La concentration sangumea de glucosa estimula 
al pancreas a segregar insuiina, una hormona que disminuye la 
glucemia. 

b. Una concentracidn elevada de CO z en la sangre causa una respi- 
radon mas r&pida y profunda, que expele C0 2 . 

c. La esti initiation de una ctiula nerviosa provoca urn filtration de 
tones sodio hacia el interior de la celula y este influjo de sodio 
desencadena una filtration aun mayor de esLe ion, 

d. La production corporal de eritrodtos, que transportan oxlgeno 
desde los pulmones a otros brg^nos, es estimulada por una baja 
concemracion de oxigeno. 

e. La hipdfisis segrega una hormona llamada TSH, que estimula a 
la glandula tiroides a segregar otra hormona denominada tiroxi- 
na; una concent racidn elevada de tiroxina su prime la secretion 
hlpofisaria de TSH. 

9. El ingreso de energia y materiales de un animal excedera la perdida; 

a. Si el animal es un endotermo, que siempre debe ingerir m£s 
energia debido a su tasa metabdlica elevada. 

b. Si busca de forma activa su alimento. 

c. Si est& hibemando. 

d. Si estd creciendo y aumenta su biomasa. 

e. Nunca, la homeostasis hace que los presupuestos energeticos y 
materiales siempre estbn equilibrados. 

10, Usted se encuentra estudiando un gran reptil tropical que tiene 
una temperatura corporal elevada y reiativamente estable. ^Cdmo 
detemrina si el animal es un endotermo o un ectotermo? 

a. Usted sabe que por su temperatura elevada y reiativamente esta¬ 
ble debe set un endotermo. 

b, Usted sabe que es un ectotermo porque no es un ave ni un ma- 
mlfero, 

e Somete al reptil a diversas temperatures en el labomorio y en¬ 
cuentra que su temperatura corporal y tasa metabGlica se modi- 
fican con la temperatura ambiente. Por lo tanto, concluye que 
es un ectotermo. 


d. Advierte que su medio ambiente riene una temperatura elevada 
y reiativamente estable. Debido a que su temperatura corporal 
concuerda con la ambiental, concluye que es un ectotermo. 

e, Mide la tasa metabolica del reptil y debido a que es mas elevada 
que la de una especie relacionada que vive en el bosque temp la- 
do, concluye que este reptil es un endotermo y la especie reia- 
cionada es eetottimica. 

Vianse las respuestas en el Apfrutlce A. 


Interrelaeion evolutiva 

El biologo C. Bergmann observb que los mamiferos y las aves que vi- 
ven en latitudes altas son en promedio mas grandes y voluminosos que 
las espedes relacionadas que se encuentmn en latitudes menores. Esta 
observation, a veces conocida como la regia de Bergmann, tiene excep- 
ciones, jpjero parece ser cierta en la mayotia de los cases. Sugiera una 
hipotesis evolutiva para esta “regia 11 . 


ProMemas cientificos 

Las orugas de Primavera del Este (Malacosoma ammearwm) viven en 
grnpos muy numerosos en nidos de seda t que construyen en los cere- 
zos. EsLan entre los primeros insectos que se vuelven activos en la prh 
mavera, emergiendo de manera muy precoz en la estacion, cuando la 
temperatura diaria Buctua desde la helada hasta el calor intense. Ob- 
servando una coIonia a io largo del dia podra comprobar diferencias 
notables en el comportamiento del grupo: temprano por la mariana, 
las orugas negras descansan en un grupo esirechamente apretado sobre 
la superficie de la carpa orientada hacia el este. A media tarde se en¬ 
cuentra al grupo en la superficie inferior de la carpa, cada una de ellas 
por separado, colgando de £sta por algunas de sus patas, Proponga 
una hipbiesis para explicar este comportamiento. ^COmo podria com¬ 
probar su hipotesis? 

Ciencia, tecnologia y sociedad 

Los invest igadores medicos se hallan estudiando las posibilidades de 
sustitutos artificiales para los diversos tejidos humanos, Un hquido 
que podria servir como “sangre artificial* y una tela que podria actuar 
de forma temporal como piel artificial para las victimas de quemaduras 
graves son algunos ejemplos. *£n que otras sltuaciones se podrlan ne- 
cesitar estos susLituLos eficaces en el cuerpo? ^Por que los tejidos reales 
aciban major? ^Por que no se emplean los tejidos reales si son mejo- 
res? iPuede pensar en otros tejidos artificiales que podrian ser tittles? 
^Qub problemas cree que Lendra su desarrollo y aplicatibn? 
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A Fig, 41*1. Seres humanos contemporaneos abasteciendose en 
el mercado* 


Concept os clave 


41-1 Los mecanismos homeostaticos administran la 
energia del animal 

41-2 La dieta del animal debe aportarle esqueletos 
de carbono y nutrientes esenciales 
41-3 Las principales etapas del procesamiento de tos 
alimentos son la ingestion, la digestion, la 
absorcion y la elimination 
41-4 Cada organo del sistema digestivo de los 
mainiferos tiene funciones especializadas 
para el procesamiento de los alimentos 
41-5 Las adaptaoiones evolutivas del aparato 
digestivo de los vertebrados a menudo se 
relacionan con la dieta 


Panorama general 


La necesidad de alimentarse 

C ada comida nos recuerda que somos heterotrofos, de- 
pendientes del aporie regular de alimentos (fig* 41-1), 
Todos los animales comen otros organismos, muertos o 
vivos, enteros o en trozos. En general, los animales correspond 
den a una de ires categories de alimentation. Los herbivoros, 
coma los gonlas, el ganado* liebres y muchos caracoles, se ali- 
mentan, sobre todo, de autotrofos (plantas y algas). Los carni¬ 
vores, como los tiburones, halcones, ararias y serpientes, se 
alimentan de otros animales, Los omnivoros consumen anima¬ 
les y tambien productos de origen vegetal y algas. Algunos om¬ 
nivoros son las cucarachas, cuervos, osos, tnapaehes y los seies 
humanos, quienes evolucionaron como cazadores, carrofieros y 
recolecLores. 

Los terminos herbtvoro, camivoro y ommvuro representan los 
tipos de alimentos que, generalmente, consume el animal y las 
adaptaciones que le permiten obtener y procesar el alimento. Sin 


embargo, tenga en mente que la mayoria de los animales son 
opommistas y cuando no consiguen su comida habitual consu¬ 
men alimentos que no estan incluidos en su principal categoria 
dietetica, Por ejemplo, el ganado vacuno y el eiervo, que son her¬ 
bivoros, en ocasiones comen animales pequerios, como insectos 
y gusanos, o huevos de aves, junto con el pasto y otras plantas. 
La mayoria de los carnivores obtienen algunos nutrientes del ma¬ 
terial vegetal que permanece en el sistema digestivo de la presa, 
Ademas, todos los animales consumen procanontes junto con 
sus otros tipos de alimentos, 

IndependienLemente de que y como se alimenta un animal, la 
dieta adecuada debe satisfacer ires neeesidades nut ri cion ales: com¬ 
bustible (energia qulmica) para todo el trabajo celular del organis- 
mo; la materia prima organica que los animales utilizan en la bio- 
smtesis (esqueletos de carbono para producir muchas de sus pra- 
pias moltetlas) y nutrientes esenciales, sustancias que los anima¬ 
les no pueden elaborar a partir de .nmgwna materia prima, como las 
vitaminas y que, por tamo, deben obtener de los alimentos en for¬ 
ma prefabricada. En este capitulo examinaremos las neeesidades 
nutricionales de los animales y exploraremos algunas de las diver- 
$as adaptaciones para la obtencibn y el procesamiento de los ali¬ 
mentos. Puede comenzar con la f igura 41-2, que presenta cuatro 
mecanismos principales de alimentacion de los animales. 


Concepto 


Los mecanismos homeostaticos 
administran la energia del animal 

El terna de la bioenergetica es esencial para nuestro estudio de 
la nutricion. Como tratamos en el capitulo 40, el Oujo de energia 
hacia y desde un animal puede considerate como un "presupues- 
to\ siendo la production de ATP responsable de la mayor propor¬ 
tion, con mucho, de los presupuestos energeticos de la mayoria de 
los animales. El ATP impulsa el metabolismo basal (en reposo), di- 
versas actividades y en endotermos, la termorregulacibn. 
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Figura 41-2 

de cuatro mecanismos principales de alimentacion de los animates 



Muchos animates acuattcos son suspensivoros, que separan pequefias 
parti cu las de alimentos del agua. Per ejemplo, esta ballena jorobada 
utiliza imas placas similares a un peine denominadas barbas unidas a 
su mandlbula superior para tamizar invmebrados y peces pequenos en 
enemies volumenes de agua. Entre otros sus pens! voros, las almejas y 
las ostras milizan sus branquias para atrapar bocados diminutos. Los 
ciBos empujan las pa rtf cutes de alimenio en una peifcula de moco ha- 
da la boca. 


SUSPENSIVOROS 




Los sedimentivoios son animates 
viven en o sob re su fueme de 
alimento T consumidndolo rnientras 
lo reeorren. Esta oruga minadora de 
la hoja T la larva de una politia, come 
a traves dd mesOfilo suave de una 
hoja de roble, y deja una marca os- 
eura de heces en su record do- Olios 
sedimentsvoros son las larvas de la 
mosca, que excavan en tos cackvenrs 
de animales. 


FLUIDOFAGIA 


Los insecios c hup ad ores succio- 
nan liquid os ricos en nut denies 
de un orgamsmo vivo. Este mos- 
quiio ha perforado la pid de su 
hu£sped con bo quill as, si m Hares a 
una aguja hueea y esta Hernando 
su tracio digestive con sangre 
(MEB en color). De forma similar, 
los afidos extraen la savia de los 
vegetates. En contraste con estos 
insectos chupadores parasitarios, 
que lesionan a sus huespedes, 
existen animates que los benefi- 
rian. For ejemplo* los colibries y 
lasabejas desplazan el poten entre 
las flores al alimeniarse de su nec- 



A* 



tar. 




MACROFAGIA 


La mayoria de los animates se alimentan de Lrozos de alimentos rdativa- 
menie grandes. Sus adaptadoties son diversus, como tentaeulos, tenazas. 
garras, colmillos venenosos, mandibulas y dientes que mat ah a su presa o 
desgarran trozos de came o de vegetaddn. En esta escena asombrosa, un 
pitdn de roca comienza la ingestion de una gacela despues de matarla. Las 


serpientes no pueden masticarsus alimentos en trozos y deben deglutirlas 
pqr comp let o, aunque la presa sea mucho mas grande que el diarnetro dd 
repLil. Despm*s de deglutir su presa, que puede tarda r mas de una hora, la 
piton permanecera dos semanas o mas en un lugar tranquilo digiriendo su 
comida. 
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Cast toda la production de ATP del 
animal se basa en la oxidation de mole¬ 
cular org&nicas ricas en energia -hidra- 
tos de carbono, protemas y grasas- en 
la respiration celular. Los monbmeros 
de tualquiera de estas sustancias pue- 
den emplearse como combustible, por 
lo que la mayoria de los animates l ‘que- 
man proteinas solo despues de haber 
agotado su deposito de hidratos de car¬ 
bono y grasas. Las grasas son e special- 
merit e ricas en energia; la oxidation de 
un gramo de grasa libera cerca del do- 
ble de energia liberada por un gramo de 
hidrato de carbono o proteina. 

Regulation de la glticosa como 
un ejemplo de homeostasis 

Cuando un animal consume mas ca¬ 
tenas de las que necesita para producir 
ATP, el exceso puede utilizarse para la 
biosintesis. Si el animal no esta en pro- 
ceso de crecimiento o de reproduccibn, 
el organismo liende a almacenar el ex- 
cedente en depbsitos de energia. En los 
seres humanos, las ctiulas hepdticas y 
rausculares almacenan energia en forma 
de glucogeno, polimero formado por 
muchas unidades de glucosa (fig. 5-6b). 
La glucosa es un combustible importan- 
te para las ctiulas, y su metabolismo, 
regulado por accibn hormonal, es un 
ejemplo importante de homeostasis 


O Cuando aumenta e! nivel de 
glucosa en sangre, una glandula 
denominada pancreas segrega 
insulma, una hormona, a la sangre. 




© El glucagon 
promueve la 
degradation del 
glucogeno en el 
hfgado y fa 
liberation de glucosa 
a la sangre, y aumenta 
el nivel de glucosa en 
sangre. 


E5TIMULG: 
el nivel de glucosa 
en sangre aumenta 
despu£s de comer. 


Homeostasis: 

90 mg glucosa/ 
100 ml sangre 


© La insulina aumenta el 
transporte de glucosa haca 
el interior de las celulas de 
organismoy estimula el 
almacenamiento de glucosa 
como glucogeno en las 
celulas hepaticas y 
musculares. Como 
conseeuencia, disminuye el 
nivel de glucosa en sangr 


ESTIMULO: 

el nivel de glucosa en sangre 
disminuye por debajo 
del valor de referenda. 


© Cuando disminuye el nivel 
de glucosa en sangre, el 
pancreas secreta la hormona 
glucagon, que se opone a I 
efecto de la insulina. 


A Fig. 41-3. Regulacion homeostatica del combustible celular. Despues de la diaestidn de una 
nmo da riU 9 p U Zr tr ° S mo n dm eras son absorbidos a la sangre desdeel tracto digestivo. El orga- 
mo del ser humano regula la utilization y el almacenamiento de glucosa, un combustible celular 

ll SpftS 40 ESt0S C ' rCUIt0S reguladores son ejemp'os del control de regulacidn que introdujimos en 


(fig. 41-3). Cuando ios depdsitos de glucogeno del organismo 
estan llenos y la ingesia calbrica es superior al gasto caldrico, el 
exceso, habitualmente, se almacena como grasa 

Cuando se gas tan mas calorias que las consumidas, debido 
quizas a ejertieio intense sostenido o a falta de alimentos, el 
combustible se extrae de los depositos de almacenamiento y se 
oxida. Esto puede producir un descenso ponderal del animal. El 
organismo del ser humano, generalmente, gasta primero el glu- 
edgeno hepatico y luego uiiliza el glucbgeno muscular y la grasa. 
La mayoria de los individuos sanos, incluso si no son obesos, tie- 
nen suficiente grasa almacenada para su mantenimiento durante 
v arias semanas de inanition (las necesidades energeticas prome- 
dio del ser humano pueden ser cubienas mediante la oxidation 
de solo 0,3 kg de grasa al dia). 


dieta basada en un solo producto como arroz o mafz, a menudo 
puede proporcionar calorias suficiemes, la desnutricibn calbrica 
generalmente es comtin solo donde sequias, guerras u otras cri¬ 
sis alter an de manera considerable el suministro de alimentos. La 
anorexia nerviosa constitute otra causa de desnutricion calbrica, 
un trastorno de la alimentation en el que quienes lo sufren (en 
su mayoria mujeres) se someten a desnutricion compulsiva para 
lograr bajar de peso. 

Los efectos nocivos tambibn se deben a la ingesta excesiva de 
alimentos. En los Estados Unidos y otras naciones ricas, la so- 
breal [mentation, u obesidad, es un problems cada vez mas co- 
mun. El cuerpo humano acumula grasas (fig. 41-4); tiende a al¬ 
macenar cualquier exceso de moleculas de grasa obtenidas del 
all men to en lugar de utilizarlas como combustible. Por el contra- 


Desequilibrio calorico 

El desequilibrio del presupuesto de energia durante period os 
prolongados produce problemas graves. La dieta del ser humano 
o de otro animal con deficiencia crbnica de calorias origirfa des- 
nutricibn calbrica. En esta condition, los depositos de glucogc- 
no y grasa se han utilizado hasta agotarlos, el organismo comlen- 
za a descomponer sus propias protemas como combustible, el ta- 
mano de los mbsculos empieza a disminuir y el cerebro puede 
sufrir deficiencia de proteinas. Finalmente, se producira la muer- 
te cuando la ingesta de energia es inferior a los gastos energtii- 
cos. Incluso si el individuo con desnutricion calbrica intensa so- 
brevive, algunos danos pueden ser irreversibles. Debido a que la 


100 urn 

i— 


► Fig. 41-4. Adipocitos del 
abdomen de un ser humano. 

Hebras de tejido conectivo (anna- 
rillo) mantienen a las ctiuJas adi- 
posas que almacenan grasa (MEB 
coloreada). 
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fio, cuando una persona consume un exceso de hidratos de car- 
bono, el organismo Liende a aumentar su tasa cle oxidadon de es- 
los eletnentos. For tamo. La cantidad de grasa de la dicta puede 
lener un efecto mas directo en el aumento ponderal que la can¬ 
tidad de hidratos de carbono de la dieta. 

La obesidad coma un proMema de stihirf on el ser Humana 

La Organization Mundial de la Salud actualmente considera a 
la obesidad como un problema sanitario global importante. En 
much os paises la mayor disponibilidad de alimentos que engor- 
dan se combina con los estilos de vida mas scdentarios produ- 
ciendo un incremenio del peso. En los Estados Unidos el porcen- 
taje de obesos se duplicO hasta el 30% en las dos ultimas deca- 
das y otro 35% tiene sobrepeso. Los problemas de sobrepeso, a 
menudo, comienzan en una edad temprana; el 15% de los nifios 
y adolescemes poseen sobrepeso. 

l~a obesidad comribuye a varies problemas de salud, como 
diabetes, c&ncer de colon y mama y enfermedades cardiovascu- 
lares que pueden producir infartos de miocardio y actidentes ce- 
rebrovasculares. De acuerdo con el c&lculo global la obesidad es 
un factor relacionado con 300 000 muertes anuales solo en los 
Estados Unidos. 

La epidemia de obesidad ha estimulado el aumento de las in- 
vestigadones sobre las causas y los tratamientos posibles de los 


problemas del control ponderal. Los investigadores ya han des- 
cubierto varies mecanismos que ayudan a regular el peso corpo¬ 
ral A largo plazo, estos mecanismos homeostaticos son circuitos 
de regulation que controlan el almacenamiento y metabolismo 
de la grasa en el organismo. Y varias de las seriates quimicas de- 
nominadas hoimonas regulan el apetito a corto y largo plazo, al 
afectar al “centre de la saciedad” en el cerebro (fig. 4V5) 

La herencia es un factor importante en la obesidad. La mayo- 
ria de las hormonas reguladoras del peso son polipeptidos (pro- 
teinas) y los investigadores ban idemificado docenas de genes 
que las codifican. Esta eonexion permite explicar por que a cier- 
tas personas les cuesta tanto controlar su peso, mientras que 
otras pueden comer grander cantidades sin aumentar un kilo. 

Mientras los investigadores coniinuen estudiando los genes y 
las vias de serialization que regulan el peso, podemos tener tier- 
to optimismo sobre que los obesos con defectos hereditarios en 
estos mecanismos de control de peso algrin dia puedan ser trata- 
dos con una nueva generation de farmacos. Pero hasta ahora, la 
diversidad de defectos en los sistemas complejos que regulan el 
peso dificulta el desarrollo de tratamientos utiles y que carezcan 
de efectos adversos graves. 

La complejidad del control del peso en los seres Kumanos se 
evidencia en los estudios sobre la homiona leptina, uno de los re- 
guladores principals del apetito en mamtferos. La leptina es pro- 
ducida por las celulas adiposas (grasas). Con el aumento del te- 


Frodutida por el tejido adiposo 
(grasa), el aumento del nivel de la 
leptina suprime el apetito. Luanda 
dismmuye la grasa corporal, los 
niveles de leptina descienden, y 
aumenta el apetito. 


La hormona PYY, secretada por el 
intestine delgado despues de las 
comidas, actua como un supresor 
del apetito que se contrapone a fa 
ghrelina, estimulante del apetito. 



Secretada por la pared gastrica, la 
gretrna es una de las seriales que 
desencadena sensationes de 
hambre af acercarse las horas de 
la‘‘comida. En quienes efeetdan 
dtetas y disminuyen de peso, el 
nivel de ghrelina aumenta, lo que 
puede ser un motive de que sea 
tan dificil el mantenimlento de 
una dieta. 


El aumento del nivel sanguineo 
de azucar despu£s de una comida 
estimula la secretion de insulina 
por parte del pancreas {vease la 
figure 41-3). Ademas de sus otras 
funtiones, la insufina suprime ei 
apetito mediante su action sobre 
e!cerebro. 


A Fig. 41-5, Algunas de las hormonas reguladoras del apetito. Secretaries por diversos Organos y 
tejidos, las hormonas Megan al cerebro a trav£s de la circulation sangufnea. Las hormonas aettian en una 
region del cerebro que a su vez controla e! "centra de la saciedad", que genera los impulsos nervlosos 
que nos hacen sentir hambre o saciedad. La flecha verde fndica un estimulante del apetito; las flechas 
rojas representan fos supresores del apetito. 
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jido adiposo, se elevan los niveles de leptina en sangre, lo que 
normalmente le indica al cerebro que inhiba el apetito (fig. 41- 

5) , EsLe es imo de los mecanismos de regulation que evita que la 
mayoria de las personas se convieTtan en obesas a pesar de tenet 
acceso a alimentos en abundancia, En contraste, la perdida de la 
grasa corporal disminuye los niveles de leptina, mandando sena- 
les al cerebro para que aumente el apetito. Los ratones que here- 
dan un defecto en el gen de la leptina se vuelven obesos (fig, 41- 

6 ) . Los investigadores observaron que pueden tratar a estos rato¬ 
nes obesos con inyecciones de leptina. 

El descubrimiento de la mutatibn que produce la defitienda 
de leptina en ratones fue una notida importante y al principio 
genera mucho entusiasmo en quienes realizan investigaciones 
sobre la obesidad, ya que los seres humanos tambien tienen el 
gen de la leptina, De hecho, los nines obesos que heredan una 
forma mutante del gen de la leptina ktjnri de peso despues del 
tratamiento con leptina. Sin embargo, son relativamente pocos 
los obesos que presentan estos defectos en la production de lep¬ 
tina. La mayoria de los seres humanos obesos exliibe un nivel 
anormalmente devada de leptina que, despues de todo, es pro- 
ducida por el tejido adipose. For algun motive, el centra de sa- 
ciedad del cerebro no responde a los niveles elevados de leptina 
en much os obesos. Una de las hipbtesis plantea que en los seres 
humanos, quizas en contraste con muchos otros mamiferos, la 
funcibn primaria del sistema de la leptina no es impedir el au- 
mento de peso. Al contrario, es posible que ia funcion principal 
del sistema de la leptina sea estimular el apetito e impedir el des- 
censo de peso cuando el nivel de la hormona disminuye debido 
a la falta de grasa corporal. Este matiz fisiologico podria ser una 
consecuenda de nuestra historic evolutiva. 

Obesidad y evolution 

A la mayoria de nosotros nos apetecen alimentos grasos, co- 
mo patatas fritas, hamburguesas, queso y helado. Aunque la acn- 
mulacibn de grasa puede ser peligroso para la salud en la actua- 
lidad, puede habeCsido ventajosa en nuestro pasado evolutivo. 
En los uUimos siglos, muchas personas han tenido acceso a un 
aporte de alimemos hipercalbrieos. Nuestros ancestros de la sa- 
bana africana eran recolectores y cazadores que, probablemente, 
sobrevivieran a !a base de semillas y otros pro duct os vege tales, 
una dieta que solo ocasionalmente era suplementada mediante la 
caza o la recoieecibn de los restos de animales cazados por otros 



A Fig. 41-6. Roedor voraz. E! ratdn obeso de la izquierda tiene Lrn 
defecto en ef gen que normalmente produce leptina, una hormona su- 
presora del apetito. 


depredadores. En esa fase de abundancia o hambmna, la selec- 
cibn natural pudo haber favorecido a individuos con una fisiolo- 
gia que les indueia a “atiborrarse* de alimemos grasos en aque- 
lias ocasiones excepcionales en que esos placeres abundaban. Es¬ 
tos individuos con genes que estimulaban el almacenamiemo de 
moleculas de aka energia durante los periodos de disponibilidad 
de alimentos mvieron mas probabilidades de sobrevivir a las 
hambrunas en comparacion con sus homologos mas delgados. 
Por consiguiente, tal vez nuestro gusto actual por las grasas, que 
contribuye a la epidemia de obesidad es, en parte, un vestigio 
evolutive de tiempos con menor nuLricibn. Por supuesto, la ma- 
yoria de nosotros en la actualidad solo “recolectamos y cazamos" 
en centres de alimentation y supermercados. 

Lo que parece para nosotros un exceso de grasa corporal, 
realmente, puede ser favorable en otras especies animales, Por 
ejemplo, los albatros (petreles) dehen volar grandes distancias 
para encontrar alimento. La mayoria de los alimentos que el pe¬ 
trel le lleva a sus polluelos son muy ricos en lfpidos, Esto mini- 
miza el peso del alimento que debe ser transportado durante 
los prolongados viajes de recoieecibn (recuerde que !a grasa tie- 
ne el doble de calorias por gramo que otros combustibles). Sin 
embargo, ademas de energia, los polluelos de petrel en desarro- 
llo requieren muchas protelnas para la elaboration de tejidos 
nuevos. So dieta grasosa tiene una cantidad relativamente baja 
de protelnas, por lo que para obtener todas las proteinas que 
necesitan, los polluelos deben consumir muchas m£s calorias 
de las que queman en el metabolismo y, en consecuenda, se 
vuelven muy obesos (fig. 41-7). En algunas especies de petrel, 
los polluelos, al final de! perlodo de crecimiento, pesan mucho 
mas que sus padres y son demasiado pesados para poder volar. 
Estos jbvenes gordos deben ayunar varios dias para reducir el 
peso suficientemente y poder volar. Sin embargo, los depbsitos 
de grasa cn los petreles jbvenes tienen una funcibn importante; 
las reservas de energia ayudan a los polluelos en desarrollo a 
sobrevivir en los periodos en que sus padres son incapaces de 
encontrar alimento. Como sucede a veces. las particular!dades 
biologicas parecen menos raras en el comexto de la selection 
natural. 



A Fig. 41-7. Petrel regordete. Demasiado pesado para volar, este po- 
lluelo de petrel (derecha) tendra que perder peso antes de partir. Mien- 
tras tanto, su grasa almacenada le proporciona energia durante los pe- 
nodos en los que sus padres no pueden proporcionarle sufictente ali¬ 
mento. 
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Evaluation de eoncepios 


1. iEn que semido el peso corporal estable es un tema de 
contabilidad caldrica? 

2. Explique como es posible que alguien se conyierta en 
obeso incluso cuando su consumo de grasa en la dieLa es 
rdaiivameme bajo en comparacidn con la ingesta de 
hidratqs de carbono. 

3. Despues de analizar la figura 41-5, explique como se 
complementary las hormonas PYY y leptina en la 
reguladon del peso corporal 

Vcause las respuestas en d Apendice 4. 


Concepto 


La dieta del animal debe aportarle 
esqueletos de carbono y nutrientes 
esenciales 

Ademas de proporcionar el combustible para la production 
de ATP, la dieta de un animal tambien debe suministrar toda la 
materia prima requerida para la btosintesis. Para sintetizar las 
moleculas complejas necesarias para el crecimiento, el mantem- 
miento y la reproduccion, el animal debe obiener precursors 
organicos (esqueletos de carbono) de los aitmentos, Con una 
fuente de carbono organico (como el azucar) y una fuente de ni- 
trogeno organico (generalmente, aminoacidos provenientes de la 
digestion de proteinas), los animales pueden fabricar una gran 
variedad de moleculas organicas: hidratos de carbono, proLefnas 
y lipidos. 



A Fig. 41-S. Obtencion de nutrientes esenciales. Un caribQ, un her- 
bfvoro artico, mastica la cornamenta desechada por otro animal. La cor- 
namenta y los huesos del esqueleto contienen fosfato de cairio, y fa os- 
teofagia ("consumo de hueso") es comun entre los herbfvoros que ha- 
bitan don de el suelo y las plantas presentan deficient^ de fdsforo. Los 
animales requieren fosforo como nutriente mineral para la elaboracibn 
de ATp acidos nucleicos, fosfolfpidos y huesos. 


Ademas del combustible y de los esqueletos de carbono, la die- 
ta de un animal tambien requiere el suministro de nutrientes 
esenciales Estos son materiales que deben sintetizarse porque las 
celulas de los animales no pueden elaborarlas a panir de maLeria 
prima. Algunos de esios materiales son esenciales para todos los 
animales, pero otros solo son neeesarios para ciertas especies. Por 
ejemplo, el ad do ascorbico (Stamina C) es un nutriente esencial 
para los seres humanos y otros primates, cobay os y algunas aves y 
serpientes, pern no para la mayoria de los animales. 

Un animal euya dieta carece de uno o mas nutrientes esencia¬ 
les se denomina desnutrido (recuerde que el que presenLa des- 
mtriddn caldrica experimenta defidencia de calorias). Por ejem¬ 
plo, el ganado vacuno y otros animales herbivores pueden expe- 
rimentar defidencia de mincrales si se alimentan de plantas que 
crecen en suelos que carecen de minerales fundamemales (fig. 
41-8). La desnutricion es mucho mas comun que la desnutricion 
caldrica en las poblaciones de seres humanos e, incluso, es posi¬ 
ble que un individuo sob real imentado (obeso) esi£ desnutrido, 

Exisien cuatro clases de nutrientes esenciales: aminoacidos 
esenciales, Acidos grasos esenciales, vitaminas y minerales. 

Aminoacidos esenciales 

Los animales requieren 20 aminoacidos para sintetizar protei- 
nas, y la mayoria de las especies animales puede sintetizar apro- 
ximadamente la mitad, siempre y cuando su dieta incluya nitro- 
geno organico, El resto, los aminoacidos esenciales, deben 
obtenerse de los alimentos sintdicos. Hay echo aminoacidos 
esenciales para la dieta del ser humano aduko (un noveno, la his- 
tidina, tambien es esencial para los laetantes); los mismos ami¬ 
noacidos son esenciales para la mayoria de los animales. 

Una dieta que propordona cantidades insuficientes de uno o 
mas aminoacidos esenciales produce una forma de desnutricion 
conocida como defidencia de proteinas (fig. 41-9), Este es el ti- 
po m&s comun de desnutricibn en los seres humanos. Las victi- 
mas, genemlmente, son ninos, quienes, si sobreviven a la prime- 
ra infancia, tienden a sufrir retraso en el desarrollo fisico y T tal 
vez, mental. En una variante de desnutricion por defidencia de 
proteinas, denominada kwashiorkor, la dieta propordona calorias 


< Fig. 41-9. Kwashiorkor (de¬ 
ficiency de proteinas) en un 
nine haitiano. La inflamaribn 
(edema) abdominal es un efecto 
osmdtico. La ca pari dad de la san- 
gre para captar agua de la cavi- 
dad corporal mediante osmosis 
esta reducida debido a la defi¬ 
ciency de proteinas sanguineas 
(solutos). 
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suficiemes pero la defiriencia de proteinas es considerable (fig. 
41-9), El sindrome se denomina kwashiorkor debido a una pala- 
bra de Ghana que significa “rechazado", como referenda a los ca- 
sos en los que la desnutricion comienza cuando el nino deja de 
set amamantado. 

Las fuenies mas fiables de aminoacidos esenciales son la car- 
ne, los huevos, el queso y otros productos de origen animal Las 
proteinas de los animales son “completas’l lo que significa que 
proporcionan todos los aminoacidos esenciales en sus propordo- 
nes apropiadas. La mayoria de las proLemas vegetates son “in- 
completas’l ya que earecen de uno o mas aminoacidos esencia¬ 
les, El maiz, por ejemplo, carece del aminoacido lisina. Las per¬ 
sonas forzadas por necesidad economica u otras circunstandas a 
obtener casi todas sus calorias del mafz exhibiran simomas de 
deflciencia proteica, al igual que quienes consumen solo arroz, 
trigo y patatas, Este problems se puede evitar mediame la inges- 


Aminoacidos esenciales para los adultos 


Metionina 
Valina 
Treonina 
Fenilalanina 
teucina 

Mafz y otros granos ' 

Isoleuema 

Triptofano 

Lisrna 



Judias y otras 
leg ui mb res 



A Fig. 41-10, Aminoacidos esenciales de una dieta vegetariana. 

El ser humano adulto puede obtener todos los aminoacidos esenciales 
mediante el consume? de una comida con mafz y judias. 



A Fig. 41-11. Aimacenamiento de proteinas para el crecimiento. 

Los pinguinos, como £sta AdeEia de la Antartida, deben elaborar protei¬ 
nas nuevas en abundancia cuando mudan (crecimiento de plumas nue- 
vas). Debido a la p£rdida temporal de su cap a aislante de pEumas, los 
pinguinos no pueden nadar-ni alimentarse- durante la muda. iCual es 
la fuente de aminoacidos para la produedon de proteinas de las plu¬ 
mas. Antes de la muda, el pinguino aumenta notablemente su masa 
muscular. Posteriormente el pinguino descompone las proteinas muscu- 
lares extra que suministran los aminoacidos para el crecimiento de plu¬ 
mas nuevas. 


ta de una combinacidn de alimemos de origen vegetal que se 
complementan para proporcionar todos los aminoacidos esencia¬ 
les (fig. 41-10). La mayoria de las culturas, por ensayo y error, 
desarrollo dietas equilibradas que evitan la defieienda proteica. 

Algunos animates cuentan con adaptariones que les ayudan 
en los periodos en los que sus organismos requieren cantidades 
extraordinarias de proteinas. Por ejemplo, los pinguinos pueden 
utilizar sus proteinas musculares como fuente de aminoacidos 
para sinteitzar nuevas proteinas cuando reemplazan sus plumas 
despu£s de la muda (fig. 41-11). 

Acidos grasos esenciales 

Los animates pueden sintetizar la mayoria de los acidos grasos 
que requieren. Los acidos grasos esenciales, los que no se pueden 
sintetizar, son ciertos acidos grasos no saturados (dados grasos con 
doble enlace; figura 5-12). En los seres humanos, por ejemplo, el 
dcido linoleieo debe estar presente en la dieta. Este acido graso 
esencial es necesario para la sintesis de algunos fosfolipidos de 
membrana. Las dietas de los seres humanos y de otros animates, ge- 
neralmente, proporcionan cantidades importances de acidos grasos 
esenciales y, por tamo, las deficiencias son excepcionales, 

Vitaminas 

Las vitaminas son molecuias organicas necesarias en la dieta en 
cantidades bastante reducidas en comparacidn con las sumas rela- 
tivamente grandes de aminoacidos y acidos grasos esenciales. Pue¬ 
den ser sufidentes cantidades muy reducidas de vitaminas, aproxi- 
madamente, 0,01 a 100 mg diarios, segun la vitamina. Sin embar¬ 
go, las deficiencias vitaminicas pueden producir problemas graves. 

HasLa ahora se han identificado 13 vitaminas esenciales pa¬ 
ra e! ser humano, Tienen lunciones fisiolbgicas extremadamen- 
te diversas. Las vitaminas se agrupan en dos categories: vitami- 
nas hidrosolubles y liposolubles (cuadro 41-1). Las vitaminas 
hidrosolubles comprenden el complejo B, que consta de varies 
compuestos que, en general, funcionan como coenzimas en 
procesos metabdlicos clave. La vitamina C, tambien hidrosolu- 
ble, es necesaria para la production de tejido conectivo. Los ex- 
cesos de vitaminas hidrosolubles se excretan en la orina, y las 
sobredosis moderadas de estas vitamina probablemente son 
inofensivas. 

Las yitaminas liposolubles son la A, D, E y K Tienen una gran 
va rie dad de funciones. la vitamina A se incorpora a los pigmen- 
tos visuales del ojo. La vitamina D partieipa en la absortion del 
calcic y en la formation del hueso. La funcidn de la vitamina E 
todavra no se conoce bien, pero (junto con ta vitamina C) pare- 
ee prdteger a Ids fosfolipidos de las membranas de la oxidation 
(probablemente haya visto anundos sob re suplementos vitamin i- 
cos que contienen la vitamina E como "antioxidante”) La vitami¬ 
na K es necesaria para la coagulacidn de la sangre. El exceso de 
vitaminas liposolubles no se excreta sino que se deposita en la 
grasa corporal, por lo que el consume en exceso puede producir 
acumulacion de estos compuestos a niveles tdxicos. 

El tema de las dosis de las vitaminas ha despenado un deba¬ 
te cientiheo y popular muy acalorado, Algunos autores conside- 
ran que es suficiente alcanzar las ingestas diarias recomendadas 
(1DR), los consumos de nutrientes propuestos por numtionistas 
para el mantenimienio de la salud, Otros piensan que las IDR son 
muy bajas para del tas vitaminas, y una parte de estas personas 
piensa, probablemente de fonna erronea, que las grandes dosis de 
vitaminas confieren beneficios para ta salud. Las investigaciones 
distan de estar completas y la pol^mica continua, en especial, 
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Cuadro 41-1. Requerimientos vitamin icos de I os seres humanos 


Vitaminas 

Principals fuentes 
dieteticas 

Algunas de las principales 
funciones en el organismo 

Posibles sintomas de deficiencia 
o de exceso extremo 

Vitaminas hidrosolu- 
bles 

Vitamina B t (tiamina) 

Cendo, legumbres, niani, granos 
enteros 

Coenzima utilizada en la eliminacion de 
CO, de los compuestos organ icos 

Beriberi (trastomos neurolrigicos, emaciacion, 
anemia) 

Vitamina B 1 (riboflavi- 
na) 

Productos Lcteos, granos enri- 
quecidos, verduras 

Componente de las coenzimas FAD y 

FUN 

Lesiones cui^neas, como grietas en las comisu- 
ras de la boca 

Niacina 

Nuez, cames, granos 

Componente de las coenzimas NAD" v 
NADP- 

Lesiones cut&neas y digest ivas, trastomos neu¬ 
rolrigicos; d a no \ i vpa [ i cx » 

Vitamina B 6 (piridoxi- 
na) 

Carnes, verduras, granos enteros 

Coenzima utilizada en el metabolismo de 
los aminoacidos 

Irruabilidad, convulsiones, sacudidas muscu- 
lares, anemia: mat lu mest ibk. mpoesienj 
de pies* coord inadrin defiaente 

Acido pantotenico 

La mayoria de tos alimentos: 
cames, productos keteos, gra¬ 
nos enteros, etc. 

Componente de la coenzima A 

Faiiga, hipoestesia, parestesias en manos y 
pies 

Acido frilico (folacina) 

Verduras verdes, naranjas, nuez, 
legumbres, granos enteros 

Coenzima en el metabolismo de los acidos 
nucleicos y de los aminoacidos 

Anemia, probleraas digestives pueik- mma ■ ■ 
earar la ddiciencia de vitamina B r , 

Vitamina B u 

Cames, huevos, productos lac- 
teos 

Coenzima en el metabolismo de los acidos 
nucleicos; maduracidn de los eritracitos 

Anemia, trastomos del sis tern a newioso 

Biorina 

Legumbres, otras verduras, car- 
nes 

Coenzima en la slntesis de grasa, glucdge- 
no y aminoacidos 

Dermatitis escamosa, trastomos neuromuscu- 
lares 

Vitamina C (acido as- 
crirbico) 

Frutas y verduras, especialmen- 
te, cliricos, brocoli, col toma- 
tes, pimientos verdes 

Utilizada en la sm tests de colageno (como 
para hueso, cartilage, enctas); antioxi- 
dante; ayuda en la destoxificacirin; mejo- 
ra k absoreirin del hiemo 

Escorbuto (degeneracirin de la piel, dientes, 
vases sangutneos), debiltdad, retraso en la ri- 
catrizacidn de heridas, alteracion de la inmu- 
nidad: tnistonn ■ digestive 

Vitaminas HpOStilubles 
Vitamina A (retinol) 

Provitamina A (betacaroteno) en 
verduras verde osairo y ana- 
ranjadas y en frutas; retinol en 
productos Itaeos 

Componente de los pigmentos visuales; 
rnantenimiento de los tejidos epiteliales; 
antioxidante; ayuda a evitar el dafio a las 
membranas celukres 

Trastomos visuales, descamadtin y sequedad 
cutanea: relate a, inital jilichd, vomuos, caida 
del cabelki, vision bonosa, lesion hep^tica y 
Osea 

Vitamina D 

Vitamina E (tocoferol) 

Productos lacteos, yema de hue- 
vo (tambien elaborada en la 
piel del ser humane en presen- 
eta de la luz solar) 

Aceites vegetates, nuez, semi lias 

Ayuda en la absoreirin y tuilizacidn de cal¬ 
cio y frisforo; promueve ei credmiento 
del hueso 

Antioxidante; ayuda a evitar la lesion a las 
membranas celulares 

Raquitismo (de.formac tones rise as) en nines, 
ablandamiento oseo en adultos: te sa j e ie - 
bml, audio\ r asajlar y renal 

Ninguno esta bien documentado en seres hu¬ 
manos, posiblemente anemia 

Vitamina K (filoqtiino 
na) 

Verduras verdes, te (tambien da- 
borada por las bacterias crilicas) 

Importante en la coaguladrin de la sangre 

Coaguladrin sanguinea defectuosa; ! h 

patica y anemia 


respecto de las dosis riptimas de las vitaminas C y E. En este mo- 
memo, todo lo que podemos dear eon ciena ceiteza es que las 
personas que consumen una dim equilibrada no suelen experi- 
memar sintomas de deficiencia vitamtmca. 

Minerales 

Los minerales son numentes inorganicos simples, general- 
mente neeesarios en pequenas cantidades, desde menos de 1 mg 
a cerea de 2 500 mg diarios (cuadro 41-2, en la pagina siguten- 
te). A1 igual que las vitaminas, los requerimientos de minerales 


varian en las diferentes especies animates* Los seres humanos y 
otros venebrados requieren cantidades relativamente importan¬ 
ces de calcic y fosforo para la elaboration y el rnantenimiento del 
hueso, El calcio tambien es necesario para el funcionamiento 
normal de los nervios y los musculos, y el frisforo tambien es un 
ingrediente del ATP y de los acidos nucleicos. El hierro es un 
componente de los citocromos que participan en la respiracion 
celular (fig. 9-13) y de la hemoglobina, la proteina de los eritro- 
citos que capta oxigeno, El magnesio, el hierro, el cine, el cobre, 
el manganese, el selenio y el molibdeno son cofactores que for- 
man parte de la estructura de algunas enzlmas; el magnesio, por 
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Requerimientos minerales de Ids seres humanos 


Mineral 

Principales fuentes en la 
dieta 

Algunas de las principales 
funciones en el organismo 

Posibles sintomas 
de deficienda* 

Calcio (Ca) 

Produces keteos, verduras de color 
verde oscuro, legumbres 

Formation de hueso y dientes, coagula¬ 
tion san guinea, fund on neryiosa y 
muscular 

Retrasc de crecimiento, posiblemente 
perdida de masa Osea 

FOsforo (P) 

Produaos keteos, carries, granos 

Formation de huesos y dientes, equili- 
bno dcido-base, sintesis de nucteotidos 

Debilidad, perdida de minerales del 
hueso, perdida de calcio 

Azufre (S) 

Proteinas de diversas fuentes 

Components de ciertos aminoacidos 

Sintomas de deficienda de protemas 

Potasio CK) 

Carnes, produaos keteos, muchas 
Irmas y vegetates, granos 

Equilibrio atido-base, equilibrio del agua, 
funtidn nerviosa 

Debilidad muscular, paralists, nauseas, 
msufidenria cardiaca 

Cloro (Cl) 

Sal de mesa 

Equilibrio addo-base, forma cion de jugo 
gastrico, funcion nerviosa, equilibrio os¬ 
motico 

Calambres muscuiares, disminucion 
del apetito 

Sodio (Na) 

Sal de mesa 

Equilibrio addo-base, equilibrio del agua, 
funciOn nerviosa 

Calambres muscuiares, disminucion 
del apetito 

Magnesia (Mg) 

Granos emeros, vegetates de hoja verde 

Cofactor; bioenergia del ATP 

Trastomos del sistema nervioso 

Hierro (Fe) 

Carnes, huevos, legumbres, granos 
emeros, verduras de hoja verde 

Componente de la hemoglobina y de 
transponadores de electrones en el meta- 
bolismo energdico; cofactor enzim&tico 

Anemia por deficienda de hierro, debi¬ 
lidad, alteracion de la inmunidad 

FMor (F) 

Agua, t£, mariscos y pescados 

Mantemmiento de la estruaura demaria 
(y probablemente de la osea) 

Mayor frecuencia de caries 

Cine (Zn) 

Carnes, mariscos, granos 

Componente de ciertas enzimas digest!- 
va$ v de otras proteinas 

Alteracion del crecimiento, dermatitis 
escamosa, trastomos reproductivos, 
alteracion de la inmunidad 

Cobre (Cu) 

Mariscos, nuez, legumbres, carries de 
los organ os 

Cofactor enzimatico en el metabolismo 
del hierro, smtesis de melanitia, trans- 
porte de electrones 

Anemia, cambios 6seos y cardtovascu- 
kres 

Manganeso (Mn) 

Nuez, granos, verduras, frutas, it 

Cofactor enzimatico 

Hueso y cartilage anomalos 

Yodo (1) 

Mariscos, produaos lacteos, sal yodada 

Componente de las hormonas tiroideas 

Boeio (agrandamiento de la oroides) 

Co bait o ( Co) 

Games y produaos lacteos 

Componente de la vitamina B ]2 

Ninguno, excepto deficiencia de B u 

Selenio (Se) 

Mariscos y pescados cames, granos 
enteros 

Cofactor enzimatico, funcion antioxidan- 
te en estreeba asociacidn con la vitami¬ 
na E 

Dolor muscular, posible detenoro del 
musculo cardiaco 

Cromo (Cr) 

Levaduta de cerveza, higado, mariscos 
y pescados, cames T algunas verduras 

Participa en el metabolismo energetico y 
en el de la glucosa 

Alteracion del metabolismo de la glu¬ 
cosa 

Molibdeno (Mo) 

Legumbres, granos, algunas verduras 

Cofactor enzimatico 

Trastorno en la excredOn de compues¬ 
tos que contienen nnrOgeno 


*Todos estos minerales tambien son nocivos cuando se consumer! en exceso. 


ejemplo, esta presente en las enzimas que dividen al AIR Los 
vertebrados necesitan yodo para la production de las hormonas 
tiroideas, que regulan la tasa metabolica. El sodio, el poiasio y el 
cloro son importantes para el fundonamiento nervioso.y tam- 
bten para el mantenimiento del equilibrlo osmotico entre las ce- 
lulas y el liquido interstitial. 

La mayona de las personas consume mucha m&s sal (cloruro de 
sodio) de la que necesita, For ejemplo, el estadounidense promedio 
consume suficiente sal como para proporcionar 20 veces la canti- 
dad de sodio requerida. Parte de esia sal esta escondida en alimen- 
tos elaborados, envasados, incluso en los que no son salados. La in- 
gesta de un exceso de sal o de otros minerales puede alterar el equi¬ 
librio homeostatico y producir efectos adversos toxicos. For ejem- 
plo, el exceso de sodio se asocia con la elevation de la presion arte¬ 
rial, y el exceso de hierro puede producir dario hepatico. 


En la siguiente section desviaremos la atencion de los reque¬ 
rimientos nutricionates a la forma en que los animates procesan 
su comida. 


Evaluation de concept os 


I, Compare desnutricion calorica con desnurricibn. 

2 + Explique la forma en que una dieta vegetarians equilibra- 
da puede propordonar todos los aminoacidos esenc tales. 
3. Compare las vitaminas con los minerales, 

Veansc fas rcspuesios en el Apendke A. 
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Concepto 


Las principales etapas del 
procesamiento de los alimentos 
son la ingestion, la digestion, 
la absorcion y la eliminacion 

Comenzamos nuestro estudio sobre nutrition analizando ios 
diversos mecanismos de alimentation que evolucionaron en los 
animales (fig. 41-2). Pero la ingestion, el acto de comer, solo es 
'a prtmera etapa en el procesamiento del alimemo. El material or- 
ganico en los alimentos consta, principalmente, de proteinas, 
grasas e hidraios de carbono en forma de almidon y otros polisa- 
earidos. Los animales no pueden milizar estas macromoleculas 
direciamente por dos razones. En primer lugar T los polimeros son 
Jemasiado grandes para atravesar las membranas y penetrax en 
las cdulas del animal En segundo tennino, las macromoleculas 
que componen al animal no son identicas a las de su alimento. 
Sin embargo, en la sintesis de sus macromoleculas, todos los or- 
ganismos utilizan monomeros commies. Por ejemplo, la soja, las 
moscas de la fruta y los seres humanos ensamblan sus proteinas 
con los mismos 20 aminoatidos. 

La digestion, la segunda etapa del procesamiento del alimen- 
[o, comprende el proceso de descomposicion en moleculas sufi- 
cientemenie pequenas como para que el organismo las absorba 
(fig. 41-12) La digestion divide a las macromoleculas en sus 
componentes monomeros, que el animal utiliza para elaborar sus 
propias moleculas o como combustible para la production de 
ATE Los polisacaridos y disacaridos se dividtn en azdcares sim¬ 
ples; las grasas se digieren formando glicerol y acidos grasos, las 
proteinas se dividen en aminoacidos y los acidos nuclei cos, en 
nudeotidos, 

Recuerde (capitulo 5), que una celula forma una macromole- 
cuk mediante la unibn de monomeros; lo hace mediante la eli- 
tninacidn de una molecula de agua por cada enlace covalente 
nuevo que forma. La digestion revierte este proceso mediante la 
ruptura de enlaces con la adicion de agua (fig. 5-2). Este proce- 
ro de escisirin se denomina hidrolisis 
enzimatica. Una variedad de enzimas 
hidroliticas cataliza la digestion de ca¬ 
da tipo de macromoleculas presence en 
los alimentos. La digestion quimiea, 
generalmente, va precedida por la frag¬ 
mentation mecanica del alimento, por 
ejemplo, mediante la mastication. La 
desintegracidn de la comida en trozos 
mas pequerios aumenta el area superfi¬ 
cial expuesta a los jugos digestives que 
contienen enzimas hidroliticas. 

Las ultimas dos etapas del procesa¬ 
miento del alimento se producen des¬ 
pues de su digestion. En la tercera eta¬ 
pa, la absorcion, las celulas del animal 
captan (absorben) moleculas peque¬ 
nas, como aminoacidos y aziicares 
simples, del compartimento digestive. 

Y finalmente se produce la elimina¬ 
tion, cuando el material no digerido 
sale del compartimento digestive (fig. 

41-12). 


Compartimentos digestives 

^Como desarrollan los animales sus procesos digestives en los 
alimentos sin digerir sus propias celulas y tejidos? Despues de to- 
do, las enzimas digestivas hidrolizan los mismos materiales bio- 
logicos (proteinas, lipidos y hidratos de carbono) de los que es- 
tan formados los animales, y jobviamente es importame evitar la 
digestion de uno misrno! La mayoria de los animales reduce el 
riesgo de autodigestion mediante el procesamiento de los ali¬ 
mentos en compartimentos espedalizados. 

Digestion mtvacelular 

Las vacuolas alimentarias -organulos celufares en los que las 
enzimas hidroliLicas descomponen los alimentos sin la digestion 
del citoplasma celular- son los compartimentos digestivos m&s 
simples. Esta digestion demro de la celula, denominada diges¬ 
tion imracelular, comienza despu^s de que la celula engloba el 
alimemo por fagocitosis o pinocitosis (fig. 7-20). Las nuevas va¬ 
cuolas alimentarias se fusionan con los lisosomas, que son org&- 
nulos que contienen enzimas hidroliticas. Asi, se rnezcla el ali¬ 
mento con las enzimas v pennite que la digestion se produzca de 
forma segura en un compartimento que esta rodeado por una 
membrana protectors. Las esponjas son exceptional entre los 
animales, debido a que digieren su alimento por completo me¬ 
diante el mecanismo intracelular (fig. 33-4). 

Digestion extracelular 

En la mayoria de los animales se produce algo de hidrolisis 
mediante la digestion extracelular, la descomposicion del ali¬ 
mento (uera de las celulas. La digestion extracelular se produce 
en los compartimentos que se contirman con el exterior del or¬ 
ganismo del animal. La posesion de una cavidad extracelular pa¬ 
ra la digestion le permite al animal devorar presas mucho mas 
grandes que las que puede ingerir mediante la fagocitosis y dige¬ 
rir intraeelularmente. 

Muchos animales con estructuras corporales relativamente 
simples tienen un saco digestive con una sola abertura, Esta bol- 
sa, denominada cavidad gastrovascular, cumple las funciones 
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A Fig. 41-12, Las cuatro etapas del procesamiento de los alimentos. 
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de digestion y distribudon de nuLriemes en. el organismo (por 
ello, la pane vascular del termino). Los cnidarios denominados 
hidras ofreeen un buen ejemplo del RincionamienLo de la cavi- 
dad gastrovascular. Las hidras son carnivoros que pinchan a las 
presas con organulos especializados denominados nematocistos 
y luego utilizan Lent&culos para empujar el alimento por su boca 
hada la cavidad gastrovascular (fig* 41-131 Las celulas glandu- 
lares especial izadas de la gastrodermis, la capa de tejido que en- 
vuelve a la cavidad, segregan enzimas digestivas que descompo- 
nen los tejidos blandos de la presa en porciones diminutas. Otras 
celulas gastrodermicas, denominadas celulas musculares nutriti- 
vas, rodean estas partlculas de alimento y gran parte de la hidrb- 
lisis real de las macromoleculas se produce intracelularmente, 
como en las esponjas. Despues de que la hidra ha digerido el ali- 
memo, los materials sin digerir que permanecen en la cavidad 
gastrovascular, como los exoesqueletos de crustaceos pequenos, 
se eliminan a traves de la iinica apertura, que desempena el do- 


8uche Molleja 


Intestino 


Esbfago 

Faringe 


Tiftosol 


Luz intestinal 

(a) Lombriz. El tracto digestive de la lombriz induye una faringe 
muscular que suedona el alimento a traves de la boca. El 
alimento pasa por el esbfago y se almacena y humedece en el 
buche. La molleja muscular, que contiene trozos pequenos de 
arena y grava, desintegra el alimento. La digestion y la absorcibn 
se producen en el intestino, que tiene un pliegue dorsal, el 
tiflosol, que aumenta el £rea superficial para la absorcibn 
de nutrientes. 


Tentaculos 


Estomodeo Mesentereo Proctodeo 


Cavidad 

gastrovascular 


Alimento 


\\ Esbfago 


Epidermis 

Mesenquima 

Gastrodermis 


JT Buche M 
Boca Ciegos g^strscos 

(b) Saltamontes. El saltamontes tiene varras c^maras digestivas 
agrupadas en tres regiones principals: el estomodeo, con 
esbfago y buche; el mesentereo y el proctodeo. El alimento se 
humedece y almacena en el buche, pero la mayor parte de la 
digestibn se produce en el mesentereo. Los ciegos g^strtcos, 
sacos que se extienden desde el mesentereo, absorben 
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musculares 
nutritives 


Estbmago 


Molleja 


Intestino 


Flagelos 


Celulas 

glandulares 


Buche 


Vacuolas de 
alimento 


Mesenquima 


to Ave, Muchas aves tienen tres cameras separadas -buche, 
estbmago y molleja- donde el alimento se desintegra y agita 


A Fig, 41-13* Digestion de la hidra. La epidermis externa de la hidra 
tiene funciones protectoras y sensitives, mientras que la gastrodermis 
interna est£ especializada para la digestibn. La digestibn comienza en la 
cavidad gastrovascular y se completa intracelularmente despues de la 
incorporacibn de pequehas partfculas de alimento por las cblulas gas- 
trodbrmicas. 


antes de pasar al intestino. El buche y la molleja del ave 
funcionan de una forma bastante similar a la de la lombriz. En 
la mayoria de las aves, la digestibn quimica y la absorcibn de 
nutrientes se producen en el intestino. 


A Fig, 41-14. Variation de los canales aiimentarios. 
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ble papel de boca y ano, Muchos platelmintos tambien tienen 
una cavidad gastrovascular con un orificio unico (fig. 33-10)* 

A diferencia de los cnidarios y los platelmintos, la mayoria 
de los animates -como los nematodos, anelidos, moluscos, ar- 
iropodos, equinodermos y cordados- tienen un tubo digestive 
que se extiende emre dos orificios, la boca y el ano. Este tubo 
se denomina tracto digestive complete o canal alimemario, 
Debido a que el alimento se desplaza por el canal en una 
sola direccibn, el tubo puede organizarse en regiones especia- 
iizadas que llevan a cabo la digestion y la absorcibn de nu- 
trientes de Forma progresiva (fig. 41-14). Otra ventaja del 
tracto digestive completo es la capacidad de ingestibn de ali¬ 
mento adicional antes de que las primeras comidas sean eom- 
pletamente digeridas, que pnede ser diftcil o ineficieme en Los 
jnimales con cavidades gastrovascu lares. 


Evaluation de conceptos 


L ^Cual es la principal diferencia anatomica emre la cavi¬ 
dad gastrovascular y el canal alimemario? 

2, iPor que los numentes de una cornida reciemememe in- 
gerida no estiin realmente Mem rev ‘ del organismo antes 
de La etapa de absorcibn del procesamiento del alimento? 

Vcanse las rfspucstas en d Ap^ndfce A 


Con cep to 


Cada organo del sistema digestivo 
de los mamiferos tiene funciones 
especializadas para el procesamiento 
de los alimentos 

Los principios generales del procesamiento de ios alimentos 
son similares en una diversidad de animales, por lo que cabe uti- 
lizar el sistema digestivo de los mam lie res’ como ejemplo repre¬ 
sentative, El sistema digestivo de los mamiferos consta del canal 
alimentario y de diversas glandulas accesorias que segregan jugos 
digestivos hacia el canal a traves de conductos (fig. 41-15), El 
peristaltismo consiste en ondas ritmicas de contraccion de los 
musculos Uses en la pared del canal, que empujan el alimento- 
En algunas de las uniones emre los segmentos especializados del 
tubo digestivo, la capa muscular se ve modificada en valvulas si¬ 
milares a anillos denominadas esfmteres, que cierran el tubo co¬ 
mo condones, y regulan el paso del material entre las camaras dd 
canal. Las glandulas accesorias del tubo digestivo de los mamife¬ 
ros son Lres pares de glandulas salivares, el pancreas, el higa- 
do y la vesicula biliar, que almacena el jugo digestivo] 

Con el empleo del sistema digestivo del ser humano como 
modelo, sigamos el recorrido del alimento por el canal alimenta- 
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▲ Fig. 41-15* Aparato digestivo del ser humano. Despots de la masticaeibn y la deglucion del alimento, so¬ 
lo se requieren 5 a 10 segundos para que descienda ai esofago y entre al estbmago, donde permanece 2 a 6 flo¬ 


r 


BJ 



ras para su digestion parciai. La digestion final y la absorcibn de nutrientes se producen en el intestino delgado 
durante un penodo de 5 a 6 horas, En 12 a 24 boras, el material no digerido se desplaza por el intestino grueso 
y las heces se eliminan a travbs del ano. 
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rio, examinando con mayor detalle lo que sucede con el alimen¬ 
to en cada una de las etapas de procesamiemo a lo largo del tra- 
yecto (fig, 41-15), 

La cavidad oral, la faringe y el esofago 

La digestion fisica y quimica del alimento comienza en la bo- 
ca. Durante ta masticacion, los dientes de diversas formas cortan, 
rompen y muelen al alimento, facilitando su deglucion y aumen- 
tando el area de superficie: La presencia de alimento en la cavi¬ 
dad oral desencadena un rdlejo nervioso que origina la secrecion 
de saliva por parte de las glandulas salivates a traves de los con¬ 
duces hacia la cavidad oral. Incluso antes de que el alimento es- 
te realmente en la boca puede producirse la saLvaciOn debido a 
las asociaciones aprendidas entre la accion de comer y el momen¬ 
ta del dla, los aromas provenientes de la coccion u otros esurnu- 
ios. Los seres humanos segregan mas de un litro de saliva al dia. 

La saliva contiene una glucoproteina gelatinosa (complejo de 
hidratos de carbono y proteina) denominada mucina, que protege 
al revestimiemo de la boca de la abrasion y lubrica el alimento pa¬ 
ra que su deglucion sea mas facil. La saliva tambien contiene solu- 
ciones en amortiguadoras del pH (fcujjfers) que ayudan a prevenir 
las caries al neutralizar el acido en la boca. Los agentes antibacte- 
rianos la saliva destruyen muchas de las bacterias que se introdu- 
cen en la boca con los alimentos, 

I La digestibn quimica de los hidratos de carbono, una fuente 
importance de energia quimica, comienza en la cavidad oral. La 
saliva contiene amilasa, una enzima que hidroliza el almidon 


(un polimero de glucosa de origen vegetal) y el glucogeno (un 
polimero de glucosa animal), Los principales productos de esta 
accidn de la enzima son polisacaridos mas pequenos y el disaca- 
rido maltosa! 

f La lengua saborea el alimento, lo manipula durante la masti- 
cacion y ayuda a darle una forma de pelota denominada bolo. 
Durante la deglucibn, la lengua empuja el bolo hacia el fondo de 
la cavidad oral y hacia la faringe. 



deglutimos, el extremo superior de la traquea se mueve hacia 
arriba de forma que su apertura, la glotis, es bloqueada por una 
hoja cartilaginosa, !a epiglotis.) Puede observar este movimiento 
en el movimiento de la “nuez de Adin” durante la deglucion, Es¬ 
te mecanismo firmemente controlado, normalmente, asegura que 
el bolo sea dirigido hacia la entrada del esofago (fig. 41-16, eta¬ 
pas 1-4). Los alimentos o liquidos pueden "descender por el tu- 
bo equivocado” debido a que el reflejo de la deglucion no eerrd 
la apertura de la traquea a tiempo, El bloqueo resultante del flu- 
jo a£reo (ahogo) estimula una tos energica, que, generaknente, 
expulsa el material. Si no se expulsa rapidamente, la falta de flu- 
jo aereo hacia los pulmones puede ser fatal. 

fcl esofago conduce el alimento desde la faringe hacia el esto- 
mago mediante el peristaltismo (fig. 41-16, etapa 6). Los muscu- 
los del extremo superior del esofago son estriados (voluntaries), 
Por tamo, el acto de la deglucibn comienza de forma voluntaria, 
pero, despues, las ondas de contraccion involumarias de los 
musculos Uses en el resto del esofago toman el control, 
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41-16, Desde !a boca al estomago: el reflejo de deglucion y el peristaltismo esofagieo. 
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Q Cuando el individuo no esta 
deglutiendo, el musculo del 
esfinter esofagieo esta 
contrafdo, la epiglotis esta 
hacia arriba y la glotis, abierta, 
lo que permits el flujo 
de aire por la traquea hacia 
los pulmones. 


© El reflejo de de¬ 
glucion se desenca 
dena cuando un 
bolo de ajimento 
I leg a a la faringe. 
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El estomago 

El estomago almacena aUmentos y realiza los pasos prelimi- 
nares de la digestion',Este organo voluminoso esta situado en la 
cavidad abdominal superior, debajo del diafragma j Con pliegues 
similares a los de un acordedn y una pared muy elastica, el es¬ 
tomago puede dilatarse albergando alrededor de 2 litros de co- 
mida y iiquidoVNo necesitamos comer de manera constants de- 
bido a que el estomago puede almacenar una comida completa. 
Ademas del almacenamiento de alimentos j el estomago efectua 
funciories digestivas importames: segrega tin liquido digestive 
denominado jugo gastrico y mezcla esta secrecidn con los ali- 
mentos mediame agitacion de los musculos tisos en la pared del 
estomago.'! 

El jugo gastrico se segrega por el epitelio que reviste los nu- 
merosos pliegues profundos en la pared del estomago. Con una 
elevada concentracion de acido clorhidrico, el jugo gastrico tiene 
un. pH de alrededor de 2, suficientemente acido como para disol¬ 
ver clavos de aceroi, Una funcidn del acido es la rotura de la ma- 
triz exLracelular que man tiene juntas a las celulas de la carne y de 
los vegetales. El 3cido tambien destruye la mayoria de las bacte- 
rias deglutidas con los alimentos,) Tambien hay pepsina en el ju¬ 


go gastrico, una enzima que inicia la hidrdlisis de las proteinas, 5 
La pepsina rompe los enlaces peptidicos adyacentes en amino- 
acidos espedficos, escindiendo las protemas en polipeptidos m&$ 
pequerios, que, con posterioridad, son digeridos por complete 
en aminoacidos en el intestine deigado, La pepsina es una de las 
pocas enzimas que funciona mejor en un ambiente fuertemente 
acido, El pH bajo del jugo gastrico desnaturaliza (desdobla) las 
proteinas de los alimentos, y aumenta la exposiddn de los enla¬ 
ces peptidicos a la pepsina. 

iQul evita que la pepsina destruya las cdulas de la pared del 
estomago? En primer lugar, la pepsina se segrega como una for¬ 
ma inactiva denominada pepsinogeno por celulas especializadas 
denominadas celulas principales ubicadas en los pliegues gastri- 
cos (fig. 41-17), Otras cduias, las parietales, tambien presentes 
en los pliegues, secretan acido clorhidrico. El acido convierte el 
pepsinogeno en pepsina activa mediante la eliminacion de una 
pequeria porcion de la mokcula y la exposicion de su sitio acti¬ 
ve* Debido a que diferentes celulas segregan el acido y el pepst- 
ndgeno, los dos ingrediemes no se mezclan -y el pepsinogeno no 
se activa- hasta que llegan a la luz (cavidad) del estomago. La ac- 
tivatidu del pepsinogeno es un ejemplo de realimentacion posi- 
tiva: una vez que el pepsinogeno es activado por el acido, la ac- 


E 
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Superfine interior del estomago. 
La superficie interior de la pared 
gastrica esta notab lemente 
plegada y cubierta de depresiones 
que conducen a las gfandulas 
gastrkas tubulares. 

Glandula gastrica. Lasglandufas 
gastrkas ttenen tres tipos de 
celulas que secretan diferentes 
components* del jugo gastrico: 

celulas mucosas, celulas 
principales y celulas parietales. 

Las celulas mucosas 
secretan moco. que lubrica 
y protege a las celulas 
que reviste n el estomago. 

Las celulas principales 
secretan pepsinogeno, 
una forma inactiva de 
la enzima digestiva pepsina. 

Las celulas parietales secretan 
acido clorhidrico (NCI). 
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• Et pepsindgeno y 
eJ HC! se secretan 
had a la luz def estdmago. 

£ El HG convierte el 
pepsindgeno en pepsina. 
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pepsindgeno. y comienza 
una reaccidn en cadena. 
La pepsina comienza fa 
digestion qufmica de 
las proteinas* 
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A Fig, 41-17. El estomago y sus secreciones. La microfotografia (MEB coloreada) muestra un pliegue 
gastrico en la superficie interior del estdmago. a traves del cual se secretan los jugos digestlvos. 
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tivacion se produce con una velocidad cada vez mas rapida por- 
que la pepsins puede activar molbculas adicionales de pepsind- 
geno. Muchas otras enzimas digestivas tambten se secretan en 
formas inaenvas que se activan en la luz del tubo digestive. 

La segunda defensa del esibmago frente a la autodigestion es 
una capa de moco secretado por las eelulas epiteliales del reves- 
timiemo del estomago. Pese a ello s el epiielio se ve constante- 
mente erosionado y la mitosis genera suficientes eelulas para 
reemplazar por completo el revestimiento gastrico cada ires dias. 
Las ulceras gastricas, lesiones en el revestimiento, se deben, so- 
bre todo, a la bacteria Helicobacter pylori que es tolerante al aci- 
do {fig. 41-IS). Aunque son tratables con antibidticos, las ulce¬ 
ras gastricas pueden empeorar si la pepsina y el acido destruyen 
el revestimiento con mayor rapidez del que puede regenerarse. 

Cada 20 segundos, el conienido gastrico se mezeia mediante 
la contraccion de los musculos lisos. listed puede sentir hambre 
cuando el estomago vaclo se agita (la sensacion de hambre tarn- 
bien se asocia con centres cerebrales que controlan el nivel nu- 
tricional de la sangre y los niveles de hormonas que controlan el 
apetito, tratadas antes en este capltulo.) Como resultado de la 
mezcla y de la accion enzimatica, lo que comienza en el estoma¬ 
go como una comida recientemente deglutida se conviene en un 
caldo rico en nutrientes conocido como quimo acido. 

La mayor parte del tiempo, el estdmago esta cerrado en am- 
bos extremos (fig. 41-15). La apertura del esdfago al estomago, el 
eardias, normalmerne, se dilata solo cuando llega el bolo. El flu- 
jo retrograde ocasional del quimo &ado desde el estomago hacia 
el extremo inferior del esofago produce pirosis (es posible el de- 
sarrollo de una ulcera en el esofago cuando el flujo retrograde 
constituye un problema persistente). En la apertura del estoma¬ 
go hacia el intestino delgado esta el esfmter pilorico, que ayuda 
a regular el paso del quimo hacia el intestine, en forma de eho- 
rritos. Despues de una comida, el estomago tarda 2 a 6 horns en 
vaciarse de esta forma. 



Bacterias 


Capa de 

moco 

gastrico 


4 Fig. 41-18 . Bacterias causa rites de ulceras. La bacteria visible en 
esta MEB coloreada, Helicobacter pylori, inlcia las Glceras destruyendo 
el moco protector y causa inflamacidn del revestimiento gastrico. 
Luego, el jugo gastrico 3cido puede atacar al tejido del estbmago. En 
las ulceras importantes la erosidn puede producir un orificto en la pared 
del estomago y ocasionar una hemorragia interna potencialmente mor¬ 
tal e infection. 


El intestino delgado 

Con una longitud de mas de 6 metros los seres humanos, el 
intestino delgado es la pane mas iarga del canal alimemario (su 
nombre hace referenda a su diametro pequeno, en comparacion 
con el del intestino grueso). Gran parte de la hidrolisis enzimati- 
ca de las macromol6cuks de alimentos y de la absorcion de nu- 
trientes hacia la sangre se produce en el intestino delgado. 

Acridii ewjmdtica en cl intestino delgado 

Los primeros 25 cm, aproximadamente, del intestino delgado 
se denominan duodeno. Aqui es donde el quimo aado del estd- 
mago se mezcla con los jugos digestivos del pancreas, el higado, 
la vesicula biliar y las eelulas glandulares de la pared intestinal 

(fig. 41-19). 

El pancreas produce van as enzimas hidroliticas y una solu- 
cion alcalina rica en bicarbonate. El bicarbonate actua como buf¬ 
fer que compensa la acidez del quimo del estomago. Las enzimas 
pancreaticas (proteasas) digieren proteinas que son segregadas 
hacia el duodeno en forma inactiva. En una reaccidn en cadena 
similar a la de la activacidn de la pepsina en el estomago, las pro¬ 
teasas pancreaticas se activan cuando estan situadas de forma se- 
gura en el espacio extracelular en el duodeno (fig. 41-20). 

El higado efectua una gran variedad de funciones en el orga- 
nismo, como la produccion de bibs, una mezcla de sustancias 
que se almacena en la vesicula biliar hasta que es necesaha. la 
bilis no comiene enzimas digestivas, aunque contiene sales bilia- 
res, que actuan como detergentes (emulsificantes) que facilitan la 
digestion y absorcion de grasas (fig. 41-24). La bilis tambten con¬ 
tiene pigmentos que se derivan de la destruction. de los hematics 
en el higado; estos pigmentos biliares se eliminan del organismo 
con las heces. 

El revestimiento epitelial del duodeno, denominado ribete en 
cepillo, es la fuente de varias enzimas digestivas. Algunas de es- 
las enzimas se secretan la luz del duodeno, pero otras enzimas 
digestivas estan realmente imidas a la superfitie de las eelulas 
epiteliales. 



A Fig. 41-19. El duodeno. Las enzimas hidroliticas de las gl^ndulas 
aecesorias se mezdan con el quimo bddo en el duodeno y continue el 
proceso de digestion. Observese que la bilis se produce en el higado pe¬ 
ro se almacena en la vesicula biliar, que libera bilis hacia el duodeno 
cuando es necesario. 
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A Fig, 41-20. Activacion de la proteasa. El pancreas segrega pro¬ 
teases inactivas hacia el interior del duodeno. La enzima denominada 
enteropeptidasa, que est£ unida al epitelio intestinal, convierte el trip- 
sinogeno en tripsina. La tripsina poster! ormente activa a otras protea- 
sas ( nndica activacidn). 


La digestion enzimatica se completa cuando los raovimientos 
peristalticos desplazan la mezek de quimo y jugos digestivos a lo 
largo del intestino delgado (fig, 41-21). Gran pane de la diges¬ 
tion se completa en este desplazamiento, cuando el quimo toda- 
via se encuentra en el duodeno. Las otras regiones del intestine 
delgado, denominadasyeyimo e ileott* actuan, principalmente, en 
k absorcion de nutrientes y agua. En la figura 41-22 se repre- 
senta la forma en que las hormonas ayudan a coordinar la secre- 
cion de los jugos digestives en el canal alimentario. 


Absorodn de nutrientes 

Para entrar en el organismo, los nutrientes en la luz deben 
atravesar el revestimiento del tracto digestive. Unos pocos nu¬ 
trientes se absorben en el estdmago y el intestine grueso, aunque 
gran pane de la absorcidn $e produce en el intestino delgado. Es¬ 
te drgano tiene una enorme superficie: 300 m 2 a aproximadamen¬ 
te, el tamano de una cancha de tenis, Los pliegues circulares 
grandes del revestimiento presentan proyecciones en forma de 
dedo, denominadas vellosidades. y cada c£lula epitelial de una 
vellosidad tiene muchos apendices microscdpicos denommados 
microvellosidades que estan expuestas a la luz intestinal (fig. 
41-23) (la forma de las microvellosidades es la base del t£rmino 
ribete en cepi/Io del epitelio intestinal). Esta enorme superficie de 
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A Fig. 41-21. Diagrams de flujo de la digestion enzimatica en el sistema digestivo del ser humano. 
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Los aminoacidos o acidos 
grasos en el duodeno 
desencadenan la liberacion 
de colecistocinina (CCK), que 
estimula la liberacion de 
enzimas digestivas del 
pancreas y de bilis de la 
vesicula biliar. 
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La enterogastrona, 
secretada por el duodeno, 
inhibe el peristaltismo y la 
secrecion acida gastrica, para 
retrasar asi la digestion 
cuando el quimo acido rico 
en grasas entra en el 
duodeno. 


La gastrina del estomago 
recircula mediante la 
circulacion sangufnea 
nuevamente al estomago, 
donde estimula la 
produccion de jugos 
gastricos. 


Secretada por el duodeno, la 
secretina estimula la 
liberacion de bicarbonato de 
sodio por parte del pancreas, 
que neutraliza el quimo 
acido del estomago. 


▲ Fig. 41-22. Control hormonal de la digestion. Muchos animales experimentan periodos prolonga- 
dos sin alimentarse y no requieren el funcionamiento continuo de sus sistemas digestivos. Las hormonas li- 
beradas por el estomago y el duodeno ayudan a asegurar que las secreciones digestivas esten presentes 
solo cuando son necesarias. 


microvellosidades es una adaptation que aumenta notablemente 
la velocidad de absorcion de nutrientes. 

Una red de vasos sanguineos microscopicos (capilares) y un 
vaso pequeno del sistema linfatico, denominado vaso quilifero, 
penetran en el centro de cada vellosidad (ademas de su sistema 
circulatorio, los vertebrados poseen una red de vasos asociada 
-el sistema linfatico- que transporta un llquido claro denomina¬ 


do linfa, tratado en el capltulo 43). Los nutrientes se absorben a 
traves del epitelio intestinal y luego a traves del epitelio unicelu- 
lar de los capilares o quillferos. Solamente estas dos capas de ce- 
lulas epiteliales separan los nutrientes en la luz del intestino de 
la circulacion sangulnea. 

En algunos casos, el transporte de nutrientes a traves de las ce~ 
lulas epiteliales es pasivo. El azucar simple fructosa, por ejemplo, 
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A Fig. 41-23. La estructura del intestino delgado. 
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se desplaza mediante difusion de acuerdo con su gradiente de 
concentracion desde la luz del intestino hacia las celulas epitelia- 
les y luego hacia los capilares. Otros nutrientes, como aminoaci- 
dos, peptidos pequenos, vitaminas, glucosa y otros azucares sim¬ 
ples, son bombeados en contra de los gradientes de concentracion 
por las membranas epiteliales. Este transporte activo permite que 
el intestino absorba una proporcion mucho mayor de nutrientes 
en el intestino de la que serfa posible mediante la difusion pasiva. 

Los aminoacidos y los azucares atraviesan el epitelio, ingresan 
en los capilares y se alejan del intestino por la circulation sangul- 
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biliares en el duodeno. 




Gotas de 


grasa con 
sales biliares 


0 La digestion de las grasas 
por la enzima pancreatica 
lipasa produce acidos grasos 
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© Los acidos grasos y los 
monogliceridos abandonan 
las micelas y penetran en las 
celulas epiteliales mediante 
difusion. 


© Los quilomicrones, que 
contienen sustancias grasas, 
son transportados fuera de 
las celulas epiteliales y hacia 
los vasos quiliferos, desde / 
donde abandonan el / 
intestino mediante la linfa. 


A Fig. 41-24. Digestion y absorcion de grasas. La hidrolisis de las 
grasas constituye un desafio digestivo debido a que las moleculas de 
grasa son insolubles en agua. Sin embargo, las sales biliares de la vesi- 
cula biliar secretadas hacia el duodeno cubren pequenas gotas de gra¬ 
sa y evitan su coalescencia, proceso denominado emulsificacion. Debi¬ 
do a que las gotas son pequenas, el area superficial de grasa expuesta 
a la lipasa es extensa. Una vez que las moleculas de grasa han sido hi- 
drolizadas forman micelas, que permiten la difusion de las sustancias 
grasas hacia el recubrimiento epitelial del intestino delgado. Desde las 
celulas epiteliales pueden ser absorbidas hacia el sistema circulatorio. 


nea. Despues de la absorcion del glicerol y de los acidos grasos 
por las celulas epiteliales, ambos se recombinan para formar gra¬ 
sas en estas celulas. Las grasas se mezclan con el colesterol y se 
recubren con protelnas, formando pequenos globulos denomina- 
dos quilomicrones, la mayoria de los cuales son transportados 
mediante exocitosis fuera de las celulas epiteliales hacia los vasos 
quiliferos (fig. 41-24). Los vasos quiliferos convergen en vasos 
mas grandes del sistema linfatico. La linfa, que contiene quilomi¬ 
crones, finalmente, drena desde el sistema linfatico hacia venas 
grandes que devuelven la sangre al corazon. 

A diferencia de los quiliferos, los capilares y venas que drenan 
los nutrientes de las vellosidades convergen en la vena porta he- 
patica, un vaso sangulneo que conduce directamente al hlgado. 
Esto asegura que el hlgado -que posee la versatilidad metabolica 
de interconvertir diversas moleculas organicas- tenga acceso 
prioritario a los aminoacidos y azucares absorbidos despues de la 
digestion de una comida. Por tanto, la sangre que abandona el 
hlgado puede tener un equilibrio muy diferente de estos nutrien¬ 
tes en comparacion con la sangre que llego a el mediante la vena 
porta hepatica. Por ejemplo, el hlgado ayuda a regular el nivel de 
moleculas de glucosa en la sangre, y la sangre que abandona el 
hlgado, por lo general, tiene una concentracion de glucosa muy 
cercana al 0,1%, independientemente del contenido de hidratos 
de carbono de una comida (fig. 41-3). Desde el hlgado, la sangre 
viaja hacia el corazon, que bombea la sangre y los nutrientes que 
contiene hacia todo el organismo. 


El intestino grueso 


El intestino grueso o colon (fig. 41-25) esta conectado al in¬ 
testino delgado por una union en forma de T, donde un esflnter 
(una valvula muscular) controla el movimiento del material. Un 
brazo de la T es un saco denominado ciego (fig. 41-15). En com¬ 
paracion con otros mamlferos, los seres humanos tienen un ciego 
relativamente pequeno. El ciego del ser humano tiene una exten¬ 
sion similar a un dedo, el apendice, que no es imprescindible (el 
tejido linfoide del apendice realiza una contribution secundaria a 
la defensa del organismo). El segmento principal del colon del ser 
humano tiene una longitud aproximada de 1,5 metro. 

Una funcion importante del colon es la recuperation del agua 
que ha ingresado en el canal alimentario como disolvente de di- 
versos jugos digestivos. Cerca de 7 litros de liquido se secretan 
hacia la luz del tracto digestivo diariamente, que es mucho mas 
liquido que el que la mayoria de la gente consume. Gran parte 



◄ Fig. 41-25. Ima- 
gen digital del colon 
del ser humano. Esta 
imagen se produjo me¬ 
diante la integracion 
de dos cortes bidimen- 
sionales del intestino 
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del agua se reabsorbe con los nutrientes en el intestino delgado. 
El colon recupera gran parte del agua que no fue absorbida en el 
intestino delgado. En conjunto, el intestino delgado y el colon 
reabsorben alrededor del 90% del agua que ingresa en el canal 
alimentario. 

Los desechos del tracto digestivo, las heces, se hacen mas so- 
lidos al moverse a lo largo del colon mediante el peristaltismo. El 
movimiento es lento y, en general, requiere alrededor de 12 a 
24 horas para que el material recorra todo el organo. Cuando el 
epitelio del colon esta irritado -por una infeccion viral o bacte- 
riana, por ejemplo- puede reabsorberse una cantidad inferior de 
agua, con produciendo de diarrea. El problema opuesto, el estre- 
nimiento, se produce cuando el peristaltismo desplaza las heces 
a lo largo del colon demasiado lentamente. El exceso de agua se 
reabsorbe, y las heces se vuelven compactas. 

En el intestino grueso vive una flora rica en bacterias en su ma¬ 
yor parte inofensivas. Uno de los habitantes comunes del ser huma- 
no es Escherichia coli, un microrganismo de investigacion favorito 
para los biologos moleculares (vease cap. 18). La presencia de E. co¬ 
li en lagos y arroyos es indicativo de contamination por aguas no 
tratadas. Las bacterias intestinales viven del material organico 
no absorbido. Como derivados de su metabolismo, muchas bacte¬ 
rias colicas generan gases, como metano y sulfuro de hidrogeno. Al- 
gunas bacterias producen vitaminas, como biotina, acido folico, vi- 
tamina K y varias vitaminas B. Estas vitaminas, absorbidas hacia la 
sangre, suplementan nuestra ingesta dietetica de vitaminas. 

Las heces contienen masas de bacterias, as! como celulosa y 
otros materiales sin digerir. Si bien las fibras de celulosa carecen 
de valor calorico para los seres humanos, su presencia en la dieta 
ayuda al desplazamiento de los alimentos por el tracto digestivo. 

La portion terminal del colon se denomina recto, donde se 
acumulan las heces hasta que puedan eliminarse. Entre el recto y 
el ano hay dos esfinteres, uno involuntario y el otro voluntario. 
Una o mas veces al dia, las contracciones fuertes del colon origi- 
nan la necesidad de defecar. 

Hemos seguido el trayecto de una comida desde una apertu- 
ra (la boca) del canal alimentario a la otra (el ano). En la ultima 
section de este capltulo veremos como pueden haber evolucio- 
nado algunas de las adaptaciones digestivas de los animales. 


' 

Evaluacion de conceptos 


1. En el ambiente ingravido del espacio, |como llegan al 
estomago los alimentos deglutidos por un astronauta? 

2. Describa dos funciones digestivas fundamentales del 
acido clorhldrico en el jugo gastrico. 

3. «>Que materiales se mezclan en el duodeno durante la 
digestion de una comida? 

4. iCo mo es la estructura del ribete en cepillo (epitelio) del 
intestino delgado adaptado a su funcion de absorcion.de 
nutrientes? 

5. Explique por que el tratamiento de una infeccion cronica 
don antibioticos durante un periodo prolongado puede 
producir deficiencia de vitamina K. 

6. Despues de analizar la figura 41-22, explique de que 
manera regula el pancreas su secrecidn de jugo digestivo 
para mezclarse con una comida parcialmente digerida en 
el duodeno. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


Las adaptaciones evolutivas del 
aparato digestivo de los vertebrados 
a menudo se relacionan con la dieta 

El aparato digestivo de los mamlferos y de otros vertebrados 
son variaciones de un diseno comun, aunque existen muchas 
adaptaciones sorprendentes, a menudo asociadas con la dieta del 
animal. Analizaremos algunas. 

Algunas adaptaciones dentarias 

La denticion, el conjunto de dientes del animal, es un ejem¬ 
plo de la variation estructural que refleja la dieta. Particularmen- 
te, en mamiferos, la adaptacion evolutiva de los dientes para el 
procesamiento de diferentes tipos de alimentos es una de las 
principales razones por la que esta clase de vertebrados ha teni- 
do tanto exito. Compare la denticion de carnlvoros, herbivoros y 
omnlvoros en la figura 41-26. Los vertebrados no mamlferos, 
por lo general, poseen una denticion menos especializada, aun¬ 
que hay excepciones interesantes. Por ejemplo, las serpientes ve- 
nenosas, como la cascabel, tienen colmillos, dientes modificados 
que inyectan veneno a la presa. Algunos colmillos son huecos, si- 
milares a jeringas, mientras que otros gotean veneno a lo largo de 
surcos en las superficies de los dientes. Todas las serpientes tie¬ 
nen otra adaptacion anatomica importante asociada con la ali¬ 
mentation: degluten su presa entera, sin masticarla, y la mandl- 
bula inferior esta laxamente articulada con el craneo por un liga- 
mento elastico que permite la apertura amplia de la boca y la gar- 
ganta para la deglucion de una presa excesivamente grande (una 
vez mas, presencie el episodio asombroso que se muestra en la fi¬ 
gura 41-2). 

Adaptaciones gastricas e intestinales 

En los carnlvoros son comunes los estomagos expandibles de 
gran tamario, en quienes el periodo entre comidas puede ser pro¬ 
longado y, por tanto, deben comer lo mas que puedan cuando 
atrapan una presa. Por ejemplo, un leon africano de 200 kg pue¬ 
de consumir 40 kg de carne en una comida. 

La longitud del aparato digestivo de los vertebrados tambien 
se correlaciona con la dieta. En general, los herbivoros y los om¬ 
nlvoros tienen canales alimentarios mas largos respecto del tama¬ 
no corporal que los carnlvoros (fig. 41-27). La digestion de los 
vegetates es mas diflcil que la de la carne, debido a que los vege- 
tales contienen paredes celulares. El tracto mas largo proporcio- 
na mas tiempo de digestion y mayor area de superficie para la ab- 
sorcion de nutrientes. 

Adaptaciones simbioticas 

Los animales herbivoros se enfrentan a un desaflo nutricional: 
gran parte de la energla qulmica de sus dietas es almacenada en 
la celulosa de las paredes de las celulas vegetales, pero los anima¬ 
les no producen enzimas que hidrolicen la celulosa. Muchos ver¬ 
tebrados (como las termitas, cuya dieta de madera consiste prin- 
cipalmente de celulosa) solucionan este problema albergando 
dieta de grandes poblaciones de bacterias simbioticas y de pro- 
tistas en camaras de fermentation en sus canales alimentarios. 
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▲ Fig. 41-26. Denticion y dieta. (a) Los carnlvoros, como los miem- 
bros de las familias de perros y gatos, generalmente, presentan incisivos 
y caninos puntiagudos que pueden utilizarse para matar'a la presa y ras- 
gar o cortar las piezas de carne. Los premolares y los molares con pun- 
tas trituran y desgarran el alimento. (b) Por el contrario, los mamiferos 
herbivoros, como los caballos y ciervos, generalmente, tienen dientes 
con superficies rugosas, amplias que muelen el material vegetal duro. 
Los incisivos y los caninos estan modificados para arrancar trozos de ve- 
getacion. En algunos mamiferos herbivoros, los caninos estan ausentes. 
(c) Lo seres humanos, siendo omnivoros adaptados para consumir vege- 
tacion y carne, tiene una denticion relativamente poco especializada. El 
conjunto de dientes permanentes (adulto) asciende a 32. A partir de la 
Ifnea media de la mandfbula superior e inferior se encuentran dos incisi¬ 
vos similares a cuchillas para morder, un canino puntiagudo para desga- 
rrar, dos premolares para moler y tres molares para triturar. 


Estos microorganismos tienen enzimas que pueden digerir la 
celulosa convirtiendola en azucares simples y otros compues- 
tos que el animal puede absorber. En muchos casos, los mi¬ 
croorganismos tambien utilizan los azucares de la celulosa' di- 
gerida junto con los minerales para elaborar una variedad de 
nutrientes esenciales para el animal, como vitaminas y ami- 
noacidos. 

La ubicacion de los microbios simbioticos en los tractos diges- 
tivos de los herbivoros varia segun el tipo de animal. El hoatzln, 
un ave herblvora que vive en las selvas tropicales de Sudamerica, 
tiene un buche muscular, grande (un saco esofagico) que alberga 
microorganismos simbioticos. Las crestas duras de la pared del 
buche muelen las hojas de las plantas en fragmentos pequenos, 
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▲ Fig. 41-27. Comparacion de los tractos digestivos de un carm¬ 
voro (coyote) y un herbivoro (koala). Si bien estos dos mamiferos 
tienen aproximadamente el mismo tamano, el intestino del koala es 
mucho mas largo, una adaptacion que realza el procesamiento de las 
hojas de eucalipto fibrosas y pobres en proteinas de las que obtiene ca- 
si todo su alimento y agua. La masticacion prolongada corta las hojas 
en pedazos muy pequenos, lo que aumenta la exposicion del alimento 
a los jugos digestivos. El ciego del koala -con 2 metros es el mas largo 
de cualquier animal de tamano equivalente- funciona como camara de 
fermentacion donde las bacterias simbioticas convierten las hojas cor- 
tadas en una dieta mas nutritiva. 


y los microorganismos descomponen la celulosa. Muchos ma¬ 
miferos herbivoros, como los caballos, albergan microorganis¬ 
mos simbioticos en un ciego grande, el saco donde se conectan 
los intestinos delgado y grueso. Las bacterias simbioticas de los 
conejos y de algunos roedores viven en el intestino grueso y en 
el ciego. Dado que la mayorla de los nutrientes se absorben en 
el intestino delgado, los nutrientes derivados de la fermenta¬ 
cion por bacterias en el intestino grueso se pierden, en princi- 
pio, con las heces. Los conejos y otros roedores recuperan es¬ 
tos nutrientes mediante el consumo de parte de sus heces y el 
desplazamiento de alimentos por su canal alimentario una se- 
gunda vez (las heces que el conejo domestico no reingiere, son 
las heces eliminadas despues de que el alimento ha atravesado 
el tubo digestivo dos veces). El koala, un marsupial australiano, 
tambien tiene un ciego grande, en el que las bacterias simbioti¬ 
cas fermentan hojas de eucalipto finamente desmenuzadas (fig. 
41-27). Las adaptaciones mas elaboradas para la dieta de un 
herbivoro evolucionaron en los animales denominados ru- 
miantes, que incluyen a los ciervos, al ganado vacuno y a las 
ovejas (fig. 41-28). 

En el siguiente capltulo veremos que la obtencion de alimen¬ 
tos, su digestion y la absorcion de los nutrientes solo son parte 
de un proceso mayor. El abastecimiento del cuerpo tambien im- 
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© Rumen. Cuando la vaca mastica y deglute 
por primera vez el pasto, los 

bolos alimenticios (flechas verdes) entran en el rumen. 


© Retkulo. Algunos bolos tambien 
entran al retfculo. Tanto en el rumen 
como en el retfculo, los procariontes y 
protistas simbioticos (principalmente, 
ciliados) actuan sobre la comida rica en 
celulosa. Como derivados de su metabolismo, 
los microorganismos secretan acidos grasos. 
La vaca regurgita y remastica el contenido 
ruminal, proceso que se conoce como rumia, 
(flechas rojas), que degrada aun mas a las 
fibras y las vuelve mas accesibles a la accion 
microbiana posterior. 


© Abomaso. El material ruminal, que 
contiene gran cantidad de microorga¬ 
nismos, finalmente pasa al abomaso 
para la digestion por las enzimas de 
la vaca (flechas negras). 


© Omaso. La vaca, posteriormente, vuelve 
a deglutir el material ruminal (flechas 
azules), que se desplaza hacia el omaso, 
donde se produce la extraccion del agua. 


▲ Fig. 41-28, Digestion del rumiante. El estomagp del rumiante tiene cuatro camaras. Debido a la accion mi¬ 
crobiana en las camaras, la dieta de la que el rumiante realmente absorbe sus nutrientes es mucho mas rica que 
el pasto que el animal consume originalmente. De hecho, el rumiante que se alimenta de pasto o forraje obtiene 
muchos de los nutrientes por digestion de los microorganismos simbioticos, que se reproducen suficientemente 
rapido en el rumen como para mantener una poblacion estable. 


plica la distribution de nutrientes a las celulas de todo el orga- 
nismo (circulation) y el intercambio de gases respiratorios con el 
ambiente. 


Evaluation de conceptos 


1. Explique como se adapta la dentition del ser humano a 
una dieta omnlvora. 


2. En comparacion con una rana adulta, el renacuajo (lar¬ 
va de la rana) tiene un intestino mucho mas largo en re¬ 
lation con su tamano corporal. ^Que sugiere esto sobre 
las dietas de estos dos estadios de la vida de la rana? 

3. “Rumiar” es una expresion comun sobre el ganado va- 
cuno. iQu6 es la rumia y que papel desempena en la 
nutrition bovina? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 




i> La dieta del animal debe proporcionar energia quimica, materia 
prima organica y nutrientes esenciales. Los herblvoros se alimen- 
tan fundamentalmente de plantas, los carnivoros consumen, so¬ 
bre todo, a otros animates y los omnivoros se alimentan con 


regularidad de vegetales y animales. Muchos animales acuaticos 
son suspenslvoros y separan particulas pequenas del agua. Los 
sedimentivoros excavan tuneles a lo largo de su alimento y se ali¬ 
mentan mientras se desplazan. Los fluidofagos succionan llqui- 
dos ricos en nutrientes de un huesped vivo. La mayoria de los 
animales son macrofagos, que consumen piezas relativamente 
grandes de alimentos (pp. 844-845). 


864 


unidad siete Forma y funcion de los animales 






































Los mecanismos homeostaticos que administran 
la energia del animal 

► Regulation de la glucosa como ejemplo de homeostasis 

(p. 846). Los animates almacenan el exceso de catenas como glucoge- 
no en el hlgado y en los musculos, y como grasa. Estos depositos de 
energia pueden ser utilizados cuando el animal necesita ATE El nivel 
de glucosa en sangre se mantiene dentro de un intervalo relativamente 
estrecho mediante un mecanismo de regulation negativa. 

► Desequilibrio calorico (pp. 846-848). Los animates desnutridos 
tienen dietas con deficiencia de catenas. Los animates sobrealimen- 
tados (obesos) consumen mas catenas de las que necesitan. La obe- 
sidad es un problema de salud importante en el mundo, 
especialmente en los Estados Unidos donde la falta de ejercicio y 
los alimentos que engordan constituyen una combination poco Sa¬ 
na. La obesidad tambien se ve notablemente influida por los genes. 
El problema del mantenimiento de un peso saludable proviene en 
parte de nuestro pasado evolutivo, cuando la acumulacion de grasa 
era un medio de supervivencia. 



La dieta del animal debe aportar el esqueletos 
de carbono y nutrientes esenciales 

■ Los esqueletos de carbono son necesarios para la bioslntesis. Los 
nutrientes esenciales deben aportarse en formas preelaboradas. Los 
animates desnutridos carecen de uno o mas nutrientes esenciales en 
su dieta, una entidad mucho mas comun que la desnutricion calori- 
ca en las poblaciones de seres humanos (p. 849). 

► Aminoaeidos esenciales (pp. 849-850). Los animates requieren 
20 aminoaeidos y pueden sintetizar alrededor de la mitad de ellos a 
partir de las otras moleculas que obtienen de la dieta. Los aminoa- 
cidos esenciales son los que el animal no puede sintetizar. El animal 
cuya dieta carece de uno o mas aminoaeidos esenciales sufrira des¬ 
nutricion y experimentara deficiencia proteica. 

► Acidos grasos esenciales (pp. 850-851). Los acidos grasos esen- 
ciales, que el animal no puede sintetizar, son no saturados, lo que 
significa que tienen dobles enlaces. Las deficiencias de acidos grasos 
esenciales son excepcionales. 

► Vitaminas (pp. 850-851). Las vitaminas son moleculas organicas 
que se necesitan en cantidades pequenas. Son hidrosolubles o lipo- 
solubles. 

► Minerales (p. 851-852). Los minerales son nutrientes inorganicos, 
por lo general, necesarios en pequenas cantidades. 


Concepto 


Las principals etapas del procesamiento de los 
alimentos son la ingestion, la digestion, la ab¬ 
sorcion y la eliminacion 

► El procesamiento de los alimentos en animates comprende la inges¬ 
tion (el acto de comer), la digestion (descomposicion enzimatica de 
las macromoleculas de alimento en sus monomeros), la absorcion 
(captacion de nutrientes por las celulas del organismo) y la elimina¬ 
tion (traslado de materiales no digeridos fuera del organismo en las 
heces) (p. 853). 

► Compartment os digestivos (pp. 853-855). En la digestion intra- 
celular, las particulas de alimento se incorporan mediante endocito- 
sis y se digieren en vacuolas alimentarias. La mayoria de los 


animates utiliza la digestion extracelular, produciendose la hidrolisis 
enzimatica fuera de las celulas en una cavidad gastrovascular o ca¬ 
nal alimentario. 


Concepto 


Cada organo del sistema digestivo de los 
mamiferos tiene funciones especializadas 
para el procesamiento de los alimentos 

...► El sistema digestivo de los mamiferos esta compuesto de un canal 
alimentario y glandulas accesorias que segregan jugos digestivos ha- 
cia el canal (pp. 855-856). 

► La cavidad oral, la faringe y el esofago (p. 856). El alimento es 
lubricado y la digestion comienza en la cavidad oral, donde los 
dientes mastican el alimento con la production de particulas mas 
pequenas que se exponen a la amilasa, iniciando la descomposicion 
de los pollmeros de glucosa. La faringe es la intersection que con¬ 
duce a la traquea y el esofago. El esofago conduce el alimento de la 
faringe al estomago mediante ondas peristalticas involuntarias. 

► El estomago (pp. 857-858). El estomago almacena alimentos y se- 
grega jugo gastrico, que convierte una comida en quite acido. El ju- 
go gastrico consta de acido clorhldrico y de la enzima pepsina. 

► El intestino delgado (pp. 858-861). El intestino delgado es el 
principal organo de digestion y absorcion. El quimo acido del esto¬ 
mago se mezcla en el duodeno con el jugo intestinal, la bills y el ju¬ 
go pancreatico. Varias enzimas completan la hidrolisis de las 
moleculas de alimentos a monomeros, que son absorbidos hacia la 
sangre a traves del revestimiento del intestino delgado. Las hormo- 
nas ayudan a regular las secreciones de jugo digestivo. 

► El intestino grueso (pp. 861-862). El intestino grueso (colon) 
ayuda al intestino delgado en la reabsorcion de agua y alberga bac- 
terias, algunas de las cuales sintetizan vitaminas. Las heces se trasla- 
dan por el recto y salen afuera a traves del ano. 


Las adaptaciones evolutivas del aparato digesti¬ 
vo de los vertebrados a menudo se relacionan 
con la dieta 

► Algunas adaptaciones dentarias (p. 862). La dentition de los 
mamiferos, generalmente, se correlaciona con su dieta. En particu¬ 
lar, los mamiferos tienen una dentition especializada que les posibi- 
lita la ingesta de su dieta habitual. 

► Adaptaciones gastricas e intestinales (p. 862). Los herblvoros, 
generalmente, tienen canales alimentarios mas extensos que los de 
los camlvoros, lo que refleja la necesidad de un tiempo mas prolon- 
gado para la digestion de la vegetation. 

► Adaptaciones simbioticas (pp. 863-864). Muchos animates her- 
blvoros tienen camaras de fermentation, donde los microorganis- 
mos simbioticos digieren la celulosa. 


EVALUATION m GONOaMffiifcOS 


Autoevaluaeioii 


1. £Cual de las siguientes relaciones entre los animates y su mecanis¬ 
mo de alimentation es incorrectal 

a. Leon - sustratlvoro. 

b. Ballena con barbas - suspenslvoro. 
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c. Afido - fluidofago. 

d. Lombriz - sedimentlvoro. 

e. Serpiente - macrofago. 

2. Si fuera a correr una milla unas horas despues del almuerzo, «>que 
combustible almacenado utilizaria? 

a. Proteinas musculares. 

b. Glucogeno muscular y hepatico. 

c. Grasa almacenada en el hlgado. 

d. Grasa almacenada en el tejido adiposo. 

e. Proteinas sangulneas. 

3. Los individuos cuya dieta consta sobre todo de maiz probablemente 
experimentaran: 

a. Obesidad. 

b. Anorexia. 

c. Sobrealimentacion. 

d. Desnutricion calorica. 

e. Desnutricion. 

4. La traquea y el esofago de los mamlferos se abren hacia: 

a. El intestino delgado. 

b. El estomago. 

c. La faringe. 

d. El recto. 

e. La epiglotis. 

5. ^Cuales de las siguientes enzimas tienen el pH optimo mas bajo? 

a. Amilasa salivar. 

b. Tripsina. 

c. Pepsina. 

d. Amilasa pancreatica. 

e. Lipasa pancreatica. 

6. ^Cual de las siguientes relaciones entre un organo y su funcion es 
incorrectal 

a. Estomago - digestion de proteinas. 

b. Cavidad oral - digestion de almidon. 

c. Intestino grueso - produccion de bilis. 

d. Intestino delgado - absorcion de nutrientes. 

e. Pancreas produccion - de enzimas. 

7. ^Que funcion le corresponde a la enteropeptidasa, una enzima uni- 
da al epitelio intestinal? 

a. Inhibe la secrecion de bilis. 

b. Inhibe la secrecion duodenal. 

c. Activa a las enzimas pancreaticas. 

d. Inhibe el peristaltismo en el estomago. 

e. Incrementa el pH del quimo. 

8. Despues de la extirpation de la vesicula biliar infectada, una perso¬ 
na debe ser especialmente cuidadosa en la restriction de la ingesta 
de: 

a. Almidon. 

b. Proteina. 

c. Azucar. 


d. Grasa. 

e. Agua. 

9. Nuestra cavidad oral, con su dentition, funcionalmente es mas 
analoga a una de las siguientes estructuras de la lombriz de tierra: 

a. Intestino. 

b. Faringe. 

c. Molleja. 

d. Estomago. 

e. Ano. 

10. Los microbios simbioticos que ayudan a nutrir a un rumiante ha- 
bitan principalmente en regiones especializadas: 

a. Del intestino grueso. 

b. Del higado. 

c. Del intestino delgado. 

d. De la faringe. 

e. Del estomago. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Interrelacion evolutiva 


La traquea y el esofago del ser humano comparten un tubo comun 
que parte de la boca y las fosas nasales, un “diserio” que a veces contri- 
buye a la muerte por asfixia. Despues de analizar la evolution de los ver- 
tebrados en el capltulo 34 explique el fundamento historico (evolutivo) 
de esta anatomla “imperfecta”. 


Problettias cientificos 

Disene un experimento controlado para probar la hipotesis de que la 
amilasa salivar del ser humano digiere el almidon mas rapido a 37 °C 
(temperatura corporal del ser humano) que a 20 °C (aproximadamente, 
la temperatura ambiente) o a 43 °C. Sus unicos materiales y equipo son 
una fuente con saliva de ser humano, agua destilada, almidon y reacti- 
vo de yodo que tine el almidon de color purpura oscuro, vasos de pre- 
cipitado y varios banos Maria que pueden mantenerse a temperaturas 
constantes. ^Como interpretaria los resultados si (a) la velocidad de la 
actividad enzimatica fuera mayor a 37 °C o (b) la velocidad de la activi- 
dad enzimatica fuera mayor a 43 °C? 


Ciencia, tecmologia y sociedad 

Los medios de comunicacion divulgan noticias a favor y en contra de 
los beneficios y peligros de ciertos alimentos. Algunos ejemplos son los 
debates sobre las dosis de las vitaminas, la defensa de dietas enriqueci- 
das con ciertas moleculas de alimento como hidratos de carbono o pro¬ 
teinas, la gran polemica sobre las dietas bajas en hidratos de carbono y 
la publicidad de productos nuevos como la margarina que reduce el co- 
lesterol. ^Ha modificado sus habitos alimentarios basandose en la infor- 
macion nutricional diseminada por los medios de comunicacion? ^Por 
que o por que no? ^Como deberia evaluarse si estas afirmaciones nutri- 
cionales son validas? 
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42-1 Los sistemas circulatorios reflejan la filogenia 
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de la anatomla y del ciclo de bombeo del 
corazon 

42-3 Los principios flsicos rigen la circulacion 
sangulnea 

42-4 La sangre es un tejido conectivo con celulas 
suspendidas en el plasma 

42-5 El intercambio de gases se produce a traves de 
superficies respiratorias especializadas 
42-6 La respiracion ventila los pulmones 
42-7 Los pigmentos respiratorios captan y 
transportan gases 


Panorama general 


Intercambio con el ambicntc 

T odos los organismos deben intercambiar materiales y 
energla con su entorno y este intercambio, finalmente, se 
produce a nivel celular. Las celulas viven en medios acuo- 
sos; los recursos que necesitan, como los nutrientes y el oxlgeno, 
atraviesan la membrana plasmatica hacia el citoplasma y los de- 
sechos metabolicos, como el dioxido de carbono, salen de la ce- 
lula. En los organismos unicelulares, estos intercambios se 
producen directamente con el ambiente externo. En cambio, en 
la mayoria de las celulas que componen los organismos multice- 
lulares es imposible el intercambio directo con el entorno. Esta 
restriccion se asocia con la evolution de sistemas fisiologicos es- 
pecializados en el transporte e intercambio de materiales. 

Las branquias plumosas del salmon (fig. 42-1) presentan un 
area superficial que se expande hacia el ambiente exterior. Cerca 
de las superficies extemas de las branquias hay rredes de vasos 
sanguineos diminutos (capilares). El oxlgeno disuelto en el agua 


circundante se difunde a traves del epitelio delgado que recubre 
las branquias y hacia la sangre, mientras que el dioxido de car¬ 
bono se difunde hacia el agua. 

El salmon y muchos otros animales poseen sistemas especia- 
lizados para el intercambio de materiales con el ambiente y la 
mayoria tambien tiene un sistema de transporte intemo que 
transporta llquido (sangre o llquido interstitial) por todo el orga- 
nismo (vease fig. 40-4). 

En este capltulo exploraremos los mecanismos de transporte 
intemo de los animales. Tambien examinaremos un ejemplo cla¬ 
ve de la transferencia de sustancias qulmicas entre los animales y 
su entorno: el intercambio de los gases oxlgeno (0 2 ) y dioxido de 
carbono (C0 2 ), proceso esencial para la respiracion y la bioener- 
getica celular. 


Concepto 


Los sistemas circulatorios reflejan 
la filogenia 

La difusion sola no es suficiente para el transporte de sustan¬ 
cias a largas distancias en los animales; por ejemplo, para el mo- 
vimiento de la glucosa desde el aparato digestivo y del oxlgeno 
de los pulmones hacia el cerebro del mamlfero. La difusion es 
ineficaz en distancias que superen algunos millmetros, porque el 
tiempo que requiere la difusion de una sustancia de un lugar a 
otro es proporcional al cuadrado de la distancia. Por ejemplo, si 
la difusion de 100 pm de determinada cantidad de glucosa re¬ 
quiere un segundo, seran necesarios 100 segundos para que la 
misma cantidad se difunda 1 mm y casi 3 horas para que se di- 
funda 1 cm. El sistema circulatorio soluciona este problema ase- 
gurando que ninguna sustancia deba difundirse muy lejos para 
entrar o salir de en una celula. Mediante el transporte rapido de 
grandes volumenes de llquido por todo el organismo, el sistema 
circulatorio conecta funcionalmente el ambiente acuoso de las 
celulas corporales con los organos que intercambian gases, ab- 
sorben nutrientes y eliminan desechos. En los pulmones de un 
mamlfero, por ejemplo, el oxlgeno del aire inhalado se difunde a 
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traves de un epitelio delgado hacia la sangre, mientras que el dio- 
xido de carbono se difunde en la direccion opuesta. El movi- 
miento del gran volumen de llquido en el sistema circulatorio, 
impulsado por el corazon, transporta rapidamente la sangre rica 
en oxlgeno a todo el organismo. Con el flujo de la sangre por los 
tejidos corporales dentro de los capilares, las sustancias qulmicas 
son transportadas por la sangre y el llquido intersticial que bana 
directamente a las celulas. 

El transporte interno y el intercambio gaseoso estan relaciona- 
dos funcionalmente en la mayoria de los filos animales y, por tan- 
to, en este capltulo nos concentraremos en los sistemas circula¬ 
torio y respiratorio. Tambien destacaremos el papel de estos dos 
sistemas en el mantenimiento de la homeostasis (vease cap. 40); 
por ejemplo, en la regulation del contenido de nutrientes y de- 
sechos del llquido intersticial. En primer lugar estudiaremos la 
circulacion en los animales invertebrados. 

Circulacion de los invertebrados 

El amplio espectro de tamanos y de formas de los invertebra¬ 
dos es comparable con la diversidad en los sistemas circulatorios. 
Las distintas presiones selectivas de los diversos ambientes tam¬ 
bien condujeron a la modification evolutiva de los sistemas cir¬ 
culatorios entre los invertebrados. 

Cavidades gastrovasculares 

Debido a la simplicidad de su plan corporal, las hidras y otros 
cnidarios no requieren un verdadero sistema circulatorio. En es¬ 
tos animales una pared corporal con un grosor de solo dos celu¬ 
las encierra una cavidad gastrovascular central que actua en la di¬ 
gestion y en la distribution de sustancias en el organismo (vease 
fig. 41-13). El llquido del interior de la cavidad se continua con 
el agua exterior mediante una sola abertura; por tanto, las capas 
tisulares interna y externa estan banadas por llquido. Desde la 
cavidad gastrovascular de la hidra se extienden ramas delgadas 
hacia los tentaculos del animal y algunos cnidarios, como las me¬ 
dusas, tienen cavidalies gastrovasculares aun mas complejas (fig. 
42-2) Dado que la digestion comienza en la cavidad, solo las ce¬ 
lulas de la capa interna tienen acceso directo a los nutrientes, 
aunque estos solo tienen que recorrer una distancia corta para al- 
canzar las celulas de la capa externa. 


Los planarios y otros platelmintos tambien poseen cavidades 
gastrovasculares que intercambian materiales con el ambiente a 
traves una sola abertura (vease fig. 33-10). La forma aplanada del 
cuerpo y la ramification de la cavidad gastrovascular del animal 
aseguran que todas las celulas sean banadas por un medio apto 
y que las distancias de difusion sean cortas. 

Sistemas circulatorios abiertos y cerrados 

En los animales con varias capas celulares, las cavidades gas¬ 
trovasculares son insuficientes para el transporte interno porque 
las distancias de difusion son demasiado grandes para el inter¬ 
cambio adecuado de nutrientes y desechos. Durante la evolu¬ 
tion, en estos animales desarrollaron dos tipos de sistemas circu¬ 
latorios que superaron las limitaciones de la difusion: abiertos y 
cerrados. Ambos sistemas tienen tres componentes basicos: un ll¬ 
quido circulatorio (sangre), un conjunto de tubos (vasos san- 
gulneos) por los que se desplaza la sangre a lo largo del organis¬ 
mo y una bomba muscular (el corazon). El corazon impulsa la 
circulacion por medio de la energla metabolica para elevar la pre¬ 
sion hidrostatica de la sangre, que fluye a favor de un gradiente 
de presion a traves de su circuito y luego vuelve nuevamente al 
corazon. Esta presion arterial es la fuerza motora del movimien- 
to del llquido en el sistema circulatorio. 

En los insectos, otros artropodos y en la mayoria de los mo- 
luscos la sangre bana los organos directamente en un sistema 
circulatorio abierto (fig. 42-3a). No hay diferencia entre la 
sangre y el llquido intersticial y este llquido corporal general se 
denomina mas correctamente hemolinfa. Uno o mas corazones 
bombean la hemolinfa hacia un sistema interconectado de senos, 
que son espacios que rodean a los organos. Aqul, el intercambio 
de sustancias qulmicas se produce entre la hemolinfa y las celu¬ 
las del organismo. En los insectos y otros artropodos, el corazon 
es un tubo alargado de localization dorsal que, cuando se con- 
trae, bombea hemolinfa a traves de los vasos hacia los senos. 
Cuando el corazon se relaja atrae a la hemolinfa hacia el sistema 
circulatorio a traves de poros denominados ostiolos. Los movi- 
mientos corporales que comprimen los senos facilitan la circula¬ 
cion de la hemolinfa. 

En el sistema circulatorio cerrado, la sangre esta confinada 
en vasos y es diferente del llquido intersticial (fig. 42-3b). Uno 
o mas corazones bombean la sangre hacia vasos grandes que se 
ramifican en otros mas pequenos a lo lar¬ 
go del trayecto a traves de los organos. 
Aqul, los materiales se intercambian me¬ 
diante difusion entre la sangre y el llqui¬ 
do intersticial que bana las celulas. Las 
lombrices, los calamares, los pulpos y to- 
dos los vertebrados poseen sistemas cir¬ 
culatorios cerrados. 

El hecho de que los sistemas circulato¬ 
rios abiertos y cerrados esten extendidos 
entre los animales sugiere que ambos 
ofrecen ventajas. Por ejemplo, las meno- 
res presiones hidrostaticas asociadas con 
los sistemas circulatorios abiertos los ha- 
cen mas economicos que los sistemas ce¬ 
rrados desde el punto de vista del gasto 
energetico. Ademas, como carecen de un 
sistema extenso de vasos sangulneos, los 
sistemas abiertos requieren menos ener¬ 
gla para su estructuracion y manteni¬ 
miento. Y por otra parte, en algunos in- 



▲ Fig. 42-2. Transporte interno del cnidario Aurelia. El animal se observa aqul desde su super- 
ficie inferior (superficie oral). La boca conduce a una cavidad gastrovascular compleja con ramifica- 
ciones que se irradian hacia y desde el canal circular. Las celulas ciliadas que revisten los canales ha- 
cen circular el llquido en las direcciones que indican las flechas. 
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(a) Un sistema circulatorio abierto En un sistema circulatorio abierto, 
como el del saltamorrtes, la sangre y el liquido intersticial son lo mismo 
y este liquido se denomina hemolinfa. El corazon bombea hemolinfa 
mediante vasos hacia los senos, donde se produce el intercambio de 
materiales entre la hemolinfa y las celulas. La hemolinfa vuelve al 
corazon a traves de los ostiolos, que estan equipados con valvulas que 
se cierran con la contraccion cardiaca. 


A Fig. 42-3. Sistemas circulatorios abierto y cerrado. 

vertebrados, los sistemas circulatorios abiertos cumplen otras 
funciones. Por ejemplo, en los moluscos y artropodos acuaticos 
de muda reciente, el sistema circulatorio abierto funciona como 
un esqueleto hidrostatico para el sosten del cuerpo. 

^Que ventajas tienen los sistemas circulatorios cerrados? Los 
sistemas cerrados, con su mayor presion arterial, son mas efica- 
ces en el transporte de liquidos circulatorios para cumplir con los 
requerimientos metabolicos tisulares y celulares elevados de ani- 
males de mayor tamano y mas activos. Por ejemplo, entre los 
moluscos, solo los calamares y los pulpos grandes y activos po- 
seen sistemas circulatorios cerrados. Ademas, aunque todos los 
artropodos tienen sistemas circulatorios abiertos, los crustaceos 
mas grandes, como las langostas y los cangrejos, poseen un sis¬ 
tema mas desarrollado de arterias y venas, as! como un organo de 
bombeo accesorio que ayuda a mantener la presion arterial. Los 
sistemas circulatorios cerrados estan mas desarrollados en los 
vertebrados. 

Estudio de la circulacion en los vertebrados 

Los seres humanos y otros vertebrados tienen un sistema cir¬ 
culatorio cerrado, denominado sistema cardiovascular. Gene- 
ralmente, el corazon de los vertebrados tiene una o dos auricu¬ 
las, que son las camaras receptoras de la sangre que regresa al co¬ 
razon, y uno o dos ventriculos, que son las camaras que bom- 
bean la sangre que sale del corazon. 

Las arterias, las venas y los capilares son los tres tipos prin- 
cipales de vasos sangulneos, que en el organismo humano tienen 


Corazones auxiliares Vasos ventrales 

(b) Un sistema circulatorio cerrado. En los sistemas circulatorios cerrados, 
la sangre circula dentro de vasos, separada del liquido intersticial. El 
intercambio de sustancias quimicas se produce entre la sangre y el liquido 
intersticial y entre este ultimo y las celulas del organismo. En la lombriz, 
tres vasos principales se ramifican en vasos mas pequenos que irrigan los 
diversos organos. El vaso dorsal funciona como el corazon principal, que 
bombea la sangre mediante el peristaltismo. Cerca del extremo anterior 
de la lombriz, cinco pares de vasos rodean el aparato digestivo y actuan 
como corazones auxiliares que bombean la sangre ventralmente. 


una longitud total aproximada de 100 000 km. Las arterias trans- 
portan la sangre desde el corazon a los organos de todo el cuer¬ 
po. En los organos, las arterias se ramifican en arteriolas, vasos 
pequenos que transportan sangre hasta los capilares. 

Los capilares son vasos microscopicos con paredes porosas y 
muy delgadas. Las redes de estos vasos, denominadas lechos ca¬ 
pilares, se infiltran en todos los tejidos. A traves de las paredes 
delgadas de.los capilares se produce el intercambio de sustancias 
quimicas, como gases disueltos, mediante la difusion entre la 
sangre y el liquido intersticial en torno a las celulas de los tejidos. 

En su extremo “corriente abajo”, los capilares convergen en 
venulas y las venulas convergen en venas. En terminos genera- 
les, las venas devuelven la sangre al corazon. Observese que las 
arterias y las venas se diferencian por la direction en la que trans¬ 
portan la sangre, no por las caracteristicas de la sangre que con- 
tienen. Todas las arterias transportan sangre desde el corazon ha- 
cia los capilares y las venas devuelven la sangre al corazon desde 
los capilares. Una exception importante es la vena porta hepati- 
ca, que transporta sangre desde los lechos capilares del aparato 
digestivo hacia los lechos capilares hepaticos. El flujo sangulneo 
del higado se desplaza hacia la vena hepatica, que conduce la 
sangre al corazon. 

Los sistemas cardiovasculares de los diferentes taxones de ver¬ 
tebrados son variaciones de este esquema general, modificado 
por la selection natural. La tasa metabolica (vease cap. 40) es un 
factor importante en la evolution de los sistemas cardiovascula¬ 
res. En general, los animales con mayores tasas metabolicas tie¬ 
nen sistemas circulatorios mas complejos y corazones mas pode- 
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rosos que los animales con tasas metabolicas mas bajas. De for¬ 
ma similar, en un animal, la complejidad y la cantidad de vasos 
sanguineos en un organo particular se correlacionan con sus re- 
querimientos metabolicos. Quiza, las diferencias mas importan- 
tes en las adaptaciones cardiovasculares entre los animales se 
asocian con la respiracion branquial de la mayoria de los verte- 


brados acuaticos en comparacion con la respiracion pulmonar de 
los vertebrados terrestres. 

Peces 

El corazon de un pez tiene dos camaras principales, un ven- 
triculo y una auricula (fig. 42-4). La sangre bombeada desde el 



Figure 42-4 

de los sistemas circulatorios de los vertebrados. 
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Los anfibios tienen un cora¬ 
zon con ires camaras y dos 
circuitos de flujo sangulneo: 
pulmocutaneo y sistemico. 
En el unico ventrfculo par- 
cialmente se mezcla la sangre 
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con bajo contenido de 
oxlgeno. 


Los reptiles, con exception de 
las aves, tienen un corazon de 
tres camaras y dos circuitos de 
flujo sangulneo. Sin embargo, 
un tabique divide parcialmente 
el ventrfculo, lo que reduce aun 
mas la mezcla de sangre con 
concentraciones de oxlgeno 
altas y bajas. 


Los mamlferos y las aves tienen 
un corazon con cuatro camaras 
que separa por completo la san¬ 
gre rica en oxlgeno de la sangre 
con bajo contenido de oxlgeno 
(los grandes vasos situados cer- 
ca del corazon son levemente, 
peor diferentes en las aves, pero 
el patron de circulacion doble 
es esencialmente igual al ilustra- 
do aqul) 
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Los circuitos sistemicos abarcan todos los tejidos del organismo. Observese que los sistemas circulatorios estan ilustrados como si el animal estuvie- 
ra frente al lector: con el lado derecho del corazon ilustrado a la izquierda y viceversa. 
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ventrfculo se desplaza primero hacia las branquias (circulation 
branquial), donde capta oxlgeno (0 2 ) y elimina dioxido de carbo- 
no (C0 2 ) a traves de las paredes capilares. Los capilares branquia- 
les convergen en un vaso que transporta sangre rica en oxlgeno a 
los lechos capilares de todo el organismo (circulation sistemica). 
La sangre, posteriormente, regresa por las venas a la auricula del co¬ 
razon. Observese que, en los peces, la sangre debe atravesar dos le¬ 
chos capilares durante cada circuito. Cuando la sangre circula por 
un lecho capilar, la presion arterial -la fuerza motora de la circula¬ 
tion- disminuye sustancialmente (por motivos que explicaremos 
en breve). Por tanto, la sangre rica en oxlgeno que abandona las 
branquias fluye hacia la circulacion sistemica lentamente (aunque 
el proceso se ve facilitado por los movimientos corporales durante 
la natation). Esto restringe el aporte de 0 2 a los tejidos y, por tanto, 
la tasa metabolica aerobia maxima de los peces. 


Anfibios 

Las ranas y otros anfibios tienen un corazon de tres camaras, 
con dos auriculas y un ventrlculo (vease fig. 42-4). El ventriculo 
bombea sangre hacia una arteria bifurcada que divide la salida 
ventricular en el circuito pulmocutaneo y el circuito sistemi- 
co. El circuito pulmocutaneo conduce a los capilares en los orga- 
nos de intercambio gaseoso (los pulmones y la piel en la rana), 
donde la sangre capta 0 2 y libera C0 2 antes de volver a la auricu¬ 
la izquierda del corazon. La mayor parte de la sangre rica en oxl¬ 
geno que vuelve se bombea hacia el circuito sistemico, que irri- 
ga todos los organos y luego devuelve sangre con escaso conteni- 
do de oxlgeno a la auricula derecha a traves de las venas. En el 
ventriculo de la rana se mezclan un poco la sangre rica en oxlge¬ 
no proveniente de los pulmones y la sangre con baja concentra¬ 
tion de oxlgeno procedente del resto del organismo. Sin embar¬ 
go, una prominentia en el ventriculo desvla gran parte de la san¬ 
gre rica en oxlgeno de la auricula izquierda hacia el circuito sis¬ 
temico y la mayor parte de la sangre con baja concentration de 
oxlgeno de la auricula derecha hacia el circuito pulmocutaneo. 

Esta organization, denominada circulacion doble, proporciona 
un flujo vigoroso de sangre al cerebro, los musculos y otros organos 
porque la sangre se bombea una segunda vez despues de perder 
presion en los lechos capilares de los pulmones y la piel. Esto con- 
trasta notablemente con la circulacion unica de los peces, en los que 
la sangre fluye directamente desde los organos respiratorios (bran¬ 
quias) hacia otros organos bajo menor presion. 


Reptiles (excepto aves) 

Los reptiles poseen una circulacion doble con un circuito 
pulmonar (pulmones) y un circuito sistemico (vease fig. 42-4). 
El corazon de las tortugas, las serpientes y los lagartos tiene tres 
camaras, aunque el ventriculo esta parcialmente dividido por un 
tabique, lo que determina que la mezcla de la sangre con mayor 
y menor contenido de oxlgeno sea aun menor que en los anfi¬ 
bios. En los cocodrilos, un tabique divide completamente al ven¬ 
triculo en camaras derechas e izquierdas separadas. Todos los 
reptiles, con exception de las aves, poseen dos arterias que par- 
ten del corazon hacia el circuito sistemico y valvulas arteriales 
que les permiten el desvlo de gran parte de la sangre del circuito 
pulmonar al sistemico. 


Mamiferos y aves 

En todos los mamiferos y en todas las aves, el ventriculo esta 
completamente dividido en camaras derechas e izquierdas sepa¬ 


radas (vease fig. 42-4). El lado izquierdo del corazon recibe y 
bombea solo sangre rica en oxlgeno, mientras que el lado dere- 
cho recibe y bombea solo sangre con escaso contenido de oxlge¬ 
no. El aporte de oxlgeno se acentua debido a que estos dos tipos 
de sangre no se mezclan y la circulacion doble restablece la pre¬ 
sion del circuito sistemico despues del paso de la sangre por los 
capilares pulmonares. 

El corazon fuerte de cuatro camaras fue una adaptation esen- 
cial para el sosten de la forma de vida endotermica caracterlstica 
de los mamiferos y las aves. Los endotermos utilizan diez veces 
mas energla que los ectotermos de tamario similar; por tanto, sus 
sistemas circulatorios deben suministrar diez veces mas combus¬ 
tible y 0 2 a sus tejidos (y eliminar diez veces mas C0 2 y otros de- 
sechos). Este gran trafico de sustancias es posible gracias a las cir- 
culaciones sistemica y pulmonar independientes y separadas, y a 
corazones poderosos y grandes que bombean el volumen de san¬ 
gre necesario. Como se explico en el capltulo 25, los mamiferos 
y las aves descendieron de reptiles ancestrales diferentes y sus co¬ 
razones con cuatro camaras evolucionaron de forma indepen- 
diente, un ejemplo de evolution convergente. 


Evaluation de conceptos 


1 . 


2 . 


3 . 


■ ~r.r;T: ~ s 


^Quel limitation flsica fundamental requiere un sistema 
circulatorio en organismos grandes? 
lQ ue ventaja ofrece el sistema circulatorio cerrado? ^Cual 
es su desventaja? 

^Cuales son las dos ventajas fisiologicas que presentan 
los circuitos respiratorio (pulmocutaneo o pulmonar) y 
sistemico separados con respecto a un circuito unico co- 
mo el de los peces, que combina circulacion branquial y 
sistemica? 


Veanse las respuestas en el Apendice A 



La circulacion doble de los mamiferos 
depende de la anatomia y del ciclo 
de bombeo del corazon 

Como las cardiopatlas suponen un problema sanitario impor- 
tante y muy difundido en la poblacion humana, los cientlficos es- 
tudiaron el sistema circulatorio del ser humano con mayor deta- 
lle que cualquier otro. Su estructura y funcion pueden servir co- 
mo modulo para la exploration de la circulacion del mamifero en 
general. 

Circulacion de los mamiferos 

Cuando lea este analisis detallado del flujo sangulneo, a traves 
del sistema cardiovascular de los mamiferos, consulte la figura 
42-5, que presenta numeros que se corresponden con los nume- 
ros incluidos en el texto. Comenzaremos nuestro recorrido con 
el circuito pulmonar y diremos que 0 el ventriculo derecho 
bombea sangre hacia los pulmones a traves de © las arterias pul¬ 
monares. Mientras la sangre fluye por © los lechos capilares en 
ambos pulmones, capta 0 2 y libera C0 2 . La sangre rica en oxlge¬ 
no vuelve de los pulmones a traves de las venas pulmonares a 
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la auricula izquierda del corazon. Despues, la sangre rica en oxl- 
geno fluye hacia © el ventrlculo izquierdo mientras este se abre 
y la auricula se contrae. El ventrlculo izquierdo bombea la san¬ 
gre rica en oxlgeno hacia los tejidos del organismo a traves del 
circuito sistemico. La sangre abandona el ventrlculo izquierdo 
por medio de © la aorta, que transporta sangre a las arterias que 
irrigan la totalidad del cuerpo. Las primeras ramas de la aorta co- 
rresponden a las arterias coronarias (no ilustradas), que irrigan el 
musculo cardlaco propiamente dicho. Luego aparecen las ramas 
que conducen a los lechos capilares © en la cabeza y los brazos 
(extremidades superiores). La aorta continua en direccion poste¬ 
rior y aporta sangre rica en oxlgeno a las arterias que conducen 
a © las arteriolas y lechos capilares en los organos abdominales 
y las piernas. En los capilares, el 0 2 y el C0 2 se difunden de 
acuerdo con sus gradientes de concentracion: el 0 2 se desplaza 
desde la sangre hacia los tejidos y el C0 2 producido por la respi- 
racion celular se difunde hacia la circulacion sangulnea. Los ca¬ 
pilares se vuelven a unir y forman venulas, que transportan san¬ 
gre hacia las venas. La sangre con escaso contenido de oxlgeno 
proveniente de la cabeza, el cuello y las extremidades superiores 
se encauza hacia una vena grande denominada © vena cava an¬ 
terior (o superior). Otra vena grande denominada (g) vena cava 
posterior (o inferior) drena la sangre del tronco y de las extremi¬ 
dades inferiores. Las dos venas cavas vaclan su contenido en 
la auricula derecha, desde la cual, la sangre con escaso conteni¬ 
do de oxlgeno se dirige hacia el ventrlculo derecho. 
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A Fig. 42-5. Sistema cardiovascular del mamlfero: panorama 
general. Observese que los circuitos dobles operan simultaneamente, 
no de la forma seriada que sugiere la numeracion del diagrama. Los 
dos ventriculos bombean casi al unfsono; mientras que parte de la san¬ 
gre se desplaza en el circuito pulmonar, el resto fluye en el circuito sis¬ 
temico. 


El corazon de los mamiferos en detalle 

El analisis mas profundo del corazon de los mamiferos (con el 
corazon del ser humano, como ejemplo) permite comprender 
mejor el funcionamiento de la circulacion doble (fig. 42-6). 
Ubicado debajo del estemon, el corazon humano tiene el tama- 
no aproximado de un puno cerrado y esta compuesto, principal- 
mente, por musculo cardlaco (vease fig. 40-5). Las dos auriculas 
presentan paredes relativamente delgadas y actuan como cama- 
ras de acumulacion de la sangre que vuelve al corazon, la mayor 
parte de la cual fluye hacia los ventriculos cuando estos se rela- 
jan. La contraccion de las auriculas completa el llenado ventricu¬ 
lar. Los ventriculos tienen paredes mas gruesas y se contraen con 
mas fuerza que las auriculas, especialmente, el ventrlculo iz¬ 
quierdo, que debe bombear la sangre a todos los organos a tra¬ 
ves del circuito sistemico. 

El corazon se contrae y se relaja de forma rltmica. Cuando se 
contrae, bombea sangre; cuando se relaja, sus camaras se llenan 
de sangre. El termino ciclo cardlaco se refiere a una secuencia 
completa de bombeo y llenado. La fase de contraccion del ciclo 
se denomina sistole y la fase de relajacion corresponde a la dias¬ 
tole (fig. 42-7). El volumen de sangre por minuto que el ventri- 
culo izquierdo bombea hacia el circuito sistemico se denomina 
gas to cardlaco. Este ultimo depende de dos factores: la veloci- 
dad de contraccion, o frecuencia cardlaca (cantidad de latidos 
por minuto), y el volumen sistolico, la cantidad de sangre bom- 
beada por el ventrlculo izquierdo en cada contraccion. El volu¬ 
men sistolico promedio en los seres humanos es de, aproximada- 
mente, 75 mL. Una persona con este volumen sistolico y una fre¬ 
cuencia cardlaca en reposo de 70 latidos por minuto tiene un 
gasto cardlaco de 5,25 L^min, casi equivalente al volumen total 
de sangre del cuerpo humano. El gasto cardlaco puede quintu- 
plicarse durante el ejercicio intenso. Esto es equivalente al bom¬ 
beo de una cantidad de sangre igual a la masa corporal de una 
persona promedio cada 2 a 3 minutos. 

El corazon tiene cuatro valvulas, compuestas de hojas de teji- 
do conectivo, que evitan el flujo retrogrado y man tienen el mo- 
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A Fig. 42-6. El corazon del mamlfero en detalle. Observense las 
valvulas, que evitan el flujo retrogrado en el corazon, y el grosor relati- 
vo de las paredes de las camaras cardfacas. 
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▲ Fig. 42-7. El ciclo cardiaco. En un ser humano adujto en reposo 
con un pulso de aproximadamente 75 latidos por minuto, un ciclo car¬ 
diaco completo tarda cerca de 0,8 segundos. 0 Durante la fase de re- 
iajacion (auriculas y ventrfculos en diastole), la sangre que vuelve por las 
grandes venas fluye hacia las auriculas y los ventrfculos. © Un perfodo 
breve de sistole auricular*expulsa la sangre restante de las auriculas ha¬ 
cia los ventrfculos. © Durante el resto del ciclo, la sistole ventricular 
bombea sangre hacia las grandes arterias. Observese que durante sie- 
te octavos del tiempo -todo el ciclo cardiaco menos de 0,1 segundo- 
las auriculas estan relajadas y se llenan con la sangre que regresa por 
las venas. 


vimiento de la sangre en la direction correcta (vease fig. 42-6). 
Entre cada auricula y cada ventriculo hay una valvula auriculo- 
ventricular (AV). Las valvulas AV estan sujetas por fibras fuertes 
que evitan su desplazamiento excesivo. La presion generada por 
la contraccion energica de los ventrlculos cierra las valvulas AV, 
lo que impide el flujo de la sangre hacia las auriculas. Las valvu¬ 
las semilunares se encuentran en las dos salidas del corazon: 
donde la aorta abandona el ventriculo izquierdo y la arteria pul- 
monar abandona el ventriculo derecho. Estas valvulas se aljren 
debido a la presion generada por la contraccion ventricular. 
Cuando los ventriculos se relajan, la sangre comienza a fluir de 
vuelta hacia el corazon y las valvulas semilunares se cierran, lo 
que evita el flujo sanguineo hacia los ventriculos. Las paredes 
elasticas de las arterias se dilatan cuando reciben la sangre expul- 
sada de los ventriculos. Mediante la medicion del pulso -el esti- 
ramiento rltmico de las arterias producido por la presion de la 
sangre impulsada por las contracciones poderosas de los ventri¬ 
culos- se puede medir la frecuencia cardiaca. 

Los ruidos cardlacos que se escuchan con el estetoscopio se 
deben al cierre de las valvulas (incluso sin el estetoscopio, el lec¬ 
tor podra olr estos ruidos si presiona su oldo firmemente contra 


el torax de un amigo). El patron del ruido es “lub-dup, lub-dup, 
lub-dup”. El primer ruido cardiaco (“lub”) es producido por el 
choque de la sangre contra las valvulas AV cerradas. El segundo 
ruido (“dup”) corresponde al choque de la sangre contra las val¬ 
vulas semilunares. 

Un defecto en una o mas valvulas origina una entidad cono- 
cida como soplo cardiaco, que puede ser detectado como un sil- 
bido cuando un chorro de sangre se desplaza a traves de una val¬ 
vula. Algunas personas nacen con soplos cardlacos; en otras, las 
valvulas pueden estar lesionadas a causa de una infection (fiebre 
reumatica, por ejemplo). La mayorla de los soplos cardlacos no 
disminuyen la eficiencia del flujo sanguineo lo suficiente como 
para justificar la cirugla. 

Mantenimiento del ritmo cardiaco 

Es fundamental que los organos del cuerpo reciban oxlgeno 
en el momento adecuado. Por ejemplo, las celulas cerebrales 
mueren en pocos minutos si se interrumpe su aporte de oxlgeno. 
Por tanto, el mantenimiento de la funcion cardiaca es crucial pa¬ 
ra la supervivencia. Durante la evolution se desarrollaron varios 
mecanismos que aseguran la continuidad y el control del latido 
cardiaco. 

Algunas celulas del musculo cardiaco son autoexcitables, lo 
que significa que se contraen sin ninguna serial del sistema ner- 
vioso, incluso si se extraen del corazon y se ponen en un cultivo 
tisular. Cada una de estas celulas posee su propio ritmo de con¬ 
traccion intrinseco. ^Como se coordinan sus contracciones en el 
corazon intacto? La region cardiaca denominada nodo senoauri- 
cular (SA), o marcapaso, establece la velocidad y el momento 
de la contraccion de todas las celulas musculares cardlacas. Com- 
puesto por tejido muscular especializado, el nodo SA esta locali- 
zado en la pared de la auricula derecha, cerca del punto donde 
la vena cava superior penetra en el corazon. Puesto que el mar¬ 
capaso del corazon del ser humano (y de otros vertebrados) esta 
compuesto por tejidos musculares especializados y localizados 
dentro del organo propiamente dicho, el corazon de los vertebra¬ 
dos se denomina corazon miogenico. En contraste, los marca- 
pasos de la mayorla de los corazones de artropodos se originan 
en nervios motores provenientes del exterior, en una organiza¬ 
tion denominada corazon neurogenico. 

El nodo SA genera impulsos electricos muy similares a los 
producidos por las .celulas nerviosas. Como las celulas del 
musculo cardiaco estan acopladas electricamente (mediante los 
discos intercalados entre celulas adyacentes), los impulsos gene- 
rados por el nodulo SA se propagan rapidamente por las paredes 
de las auriculas y producen la contraccion de ambas camaras al 
unlsono (fig. 42-8). Los impulsos tambien pasan a otra region 
de tejido muscular cardiaco especializado, un punto de transmi- 
sion denominado nodo auriculoventricular (AV), ubicado en la 
pared existente entre la auricula y el ventriculo derechos. Aqul, 
los impulsos permanecen aproximadamente 0,1 segundo antes 
de diseminarse hacia las paredes de los ventriculos. Este retraso 
asegura que las auriculas se vaclen por completo antes de la con¬ 
traccion ventricular. Las fibras musculares especializadas deno- 
minadas ramas del haz de His y fibras de Purkinje, posteriormen- 
te, conducen las sefiales al apex del corazon y a todas las paredes 
ventriculares. 

Los impulsos que se desplazan por el musculo cardiaco du¬ 
rante el ciclo cardiaco producen corrientes electricas que se con¬ 
ducen por los llquidos corporales a la piel, donde las corrientes 
pueden ser detectadas mediante electrodos y registradas como 

un electrocardiograma (ECG). 
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El nodo SA establece el ritmo del corazon, aunque esta afec- 
tado por una variedad de senales fisiologicas. Dos conjuntos de 
nervios afectan la frecuencia cardlaca: uno acelera el marcapaso, 
y el otro disminuye la velocidad. La frecuencia cardlaca es un tra- 
bajo regulado por las acciones opuestas de estos dos conjuntos 
de nervios. El marcapaso tambien se ve afectado por las hormo- 
nas endogenas segregadas por las glandulas. Por ejemplo la epi- 
nefrina, la hormona de “pelea o huida” secretada por las glandu¬ 
las suprarrenales, aumenta la frecuencia cardlaca (vease cap. 45). 
La temperatura corporal es otro factor que afecta al marcapaso. 
El aumento de solo 1 °C incrementa la frecuencia cardlaca en, 
aproximadamente, 10 latidos por minuto. Por eso, la frecuencia 
del pulso de las personas aumenta considerablemente cuando 
tienen fiebre. La frecuencia cardlaca tambien se eleva con el ejer- 
cicio, una adaptacion que permite que el sistema circulatorio 
aporte el 0 2 adicional que requieren los musculos activos. 


Concepto 


Los principios fisicos rigen 
la circulation sanguinea 

En los animales, la sangre suministra nutrientes y elimina los 
desechos de todo el organismo. Estas funciones son posibles gra- 
cias al sistema circulatorio, una red de vasos ramificados similar 
en cierta forma al sistema de canerfas que suministra agua pota¬ 
ble a las ciudades y elimina los productos de desecho. Los mis- 
mos principios fisicos que rigen la operacion de estos sistemas de 
canerias tambien influyen en el funcionamiento de los sistemas 
circulatorios de los animales. 


Evaluation de conceptos 


1. Algunos ninos nacen con un orificio pequeno entre los 
ventrlculos izquierdo y derecho. Explique como, si no se 
corrige quirurgicamente, este defecto puede afectar el 
contenido de 0 2 de la sangre que entra en el circuito sis- 
temico desde el corazon. 

2. ^Por que es importante que el nodo AV del corazon dis- 
minuya la velocidad o retrase el impulso electrico que se 
desplaza desde el nodo SA y las paredes auriculares hasta 
los ventrlculos? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 
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Estructura y funcion de los vasos sanguineos 

La “infraestructura” del sistema circulatorio se compone de 
una red de vasos sanguineos. Todos los vasos sanguineos estan 
formados por tejidos similares. Las paredes de las arterias y las 
venas, por ejemplo, tienen tres capas similares (fig. 42-9). En el 
exterior, una capa de tejido conectivo con fibras elasticas permi¬ 
te el estiramiento y la retraccion del vaso. La capa media conve¬ 
ne musculo liso y mas fibras elasticas. El revestimiento de la luz 
de todos los vasos sanguineos, incluidos los capilares, correspon- 
de a un endotelio, una unica capa de celulas aplanadas que pro- 
porciona una superficie lisa que minimiza la resistencia al flujo 
de la sangre. 

Las diferencias estructurales se correlacionan con las distintas 
funciones de las arterias, las venas y los capilares. Las capilares 
carecen de las dos capas extemas y sus paredes delgadas constan 
solo de endotelio y membrana basal. Esto facilita el intercambio 
de sustancias entre la sangre y el llquido intersticial que bana a 
las celulas. Las arterias tienen capas externas y medias mas grue- 
sas que las de las venas. La sangre fluye por los vasos del sistema 
circulatorio a velocidades y presiones desiguales. Las paredes mas 
gruesas de las arterias les proporcionan 
fuerza para acomodar la sangre bombeada 
rapidamente y a una presion elevada por el 
corazon y su elasticidad ayuda a mantener 
la presion arterial incluso cuando el cora¬ 
zon se relaja entre contracciones. Las venas 
de paredes mas delgadas transportan sangre 
hacia el corazon a velocidad y presion ba- 
jas. La sangre fluye por las venas, principal- 
mente, como resultado de la action muscu¬ 
lar; cuando una persona se mueve, sus 
musculos esqueleticos comprimen las ve¬ 
nas y deslizan la sangre a traves de ellas. En 
las venas grandes hay unas lengiietas de te¬ 
jido que actuan como valvulas unidireccio- 
nales que permiten que la sangre fluya solo 
hacia el corazon (fig. 42-10). 


▲ Fig. 42-8. El control del ritmo cardiaco. Las porciones doradas de los graficos en el extremo 
inferior indican los componentes del electrocardiograma (ECG) que corresponden a la secuencia de 
eventos electricos en el corazon. En el paso 4, la porcidn negra del ECG a la derecha de la "espi- 
ga" dorada representa actividad electrica despues de la contraccion ventricular; durante esta fase, 
los ventriculos estan electricamente cebados y, por tanto, son capaces de conducir la siguiente ron- 
da de senales de contraccion. 


Velocidad del flujo sanguineo 

La sangre viaja mas de mil de veces mas 
rapido en la aorta (cerca de 30 cm/s en pro- 
medio) que en los capilares (cerca de 0,026 
cm/s). Este cambio de velocidad obedece a 
la ley de continuidad , que describe el movi- 
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Los llquidos ejercen una fuerza denominada 
presion hidrostatica contra las superficies con 
las que entran en contacto y esa presion es la 
que los impulsa a traves de los tubos. Los liqui- 
dos fluyen de areas de mayor a menor presion 
menor presion. La presion hidrostatica que ejer- 
ce la sangre sobre la pared de los vasos y que la 
propulsa se denomina presion arterial. La pre¬ 
sion arterial es mucho mayor en las arterias que 
en las venas y es maxima en las arterias con la 
contraccion cardlaca, durante la slstole ventricu¬ 
lar (presion sistolica; vease figura 42-11). 

Cuando una persona toma el pulso con los 
dedos colocados en la muneca puede sentir que 
la arteria sobresale con cada latido. La onda 
de la presion se debe, en parte, a que las abertu- 
ras estrechas de las arteriolas dificultan la salida 
de sangre de las arterias. Por consiguiente, cuan¬ 
do el corazon se contrae, la sangre ingresa en las 
arterias a una velocidad mayor que a la que las 
abandona y los vasos se estiran debido a la pre¬ 
sion. Las paredes elasticas de las arterias se vuel- 
ven a cerrar durante la diastole, pero el corazon 
se contrae otra vez antes de que a las arteriolas 
haya fluido suficiente sangre a las arterias como 
para disminuir por completo la presion en las 
arterias. Esta impedancia de las arteriolas se de¬ 
nomina resistencia periferica. Como conse- 
cuencia de las arterias elasticas que trabajan con¬ 
tra la resistencia periferica se produce una pre¬ 
sion arterial considerable incluso durante la 


▲ Fig. 42-9. La estructura de los vasos sanguineos. Esta micro- 
fotografia (MEB) muestra una arteria junto a una vena con paredes 
delgadas. 


miento de los llquidos en tubos. Cuando el diametro del tubo va- 
ria a lo largo de su extension, el llquido fluye por los segmentos 
mas estrechos con mayor rapidez que en los segmentos mas an- 
chos. Dado que el volumen de flujo por segundo debe ser cons- 
tante en todo el tubo, el llquido debe fluir con mayor velocidad 
cuando se estrecha el area transversal (piense en la velocidad del 
chorro de agua de una manguera con boquilla y sin ella). 

Basandose en la ley de continuidad, el lector podria pensar 
que la sangre deberia desplazarse con mayor rapidez por los ca- 
pilares que por las arterias, porque el diametro de capilares es 
muy pequeno. Sin embargo, el area transversal total de los capi¬ 
lares es la que determina la velocidad del flujo. Cada arteria 
transporta sangre a tal cantidad de capilares que el area transver¬ 
sal total es mucho mas grande en los lechos capilares que en 
cualquier otra parte del sistema circulatorio. Por este motivo, la 
sangre disminuye notablemente su velocidad al ingresar en las 
arteriolas desde las arterias y la velocidad disminuye aun mas en 
los lechos capilares. Los capilares son los unicos vasos con pare¬ 
des suficientemente delgadas como para permitir el intercambio 
de sustancias entre la sangre y el liquido intersticial y el flujo mas 
lento de la sangre por estos vasos diminutos potencia ese inter¬ 
cambio. Con la salida de la sangre de los capilares y su entrada 
en las venulas y las venas, la velocidad vuelve a incrementarse 
como resultado de la reduccion del area transversal total (vease 
figura 42-11, en la pagina siguiente). 



-Valvula (abierta) 


Musculo esqueletico 


-Valvula (cerrada) 


▲ Fig. 42-10. Flujo sanguineo en las venas. Los musculos esquele- 
ticos contraidos comprimen las venas. Las solapas de tejido dentro de 
las venas actuan como valvulas unidiseccionales manteniendo el movi- 
miento de la sangre solo hacia el corazon. Si una persona permanece 
sentada o de pie durante mucho tiempo, la falta de actividad muscular 
ocasiona edema en los pies con sangre retenida que no puede volver al 
corazon. 
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diastole (presion diastolica) y la sangre fluye de forma continua 
hacia las arteriolas y los capilares (vease fig. 42-11). Como se 
ilustra en la figura 42-12, la presion arterial de un ser humano 
sano en reposo oscila entre 120 mm Hg (milimetros de mercu- 
rio; una unidad de presion) en la slstole y menos de 80 mm Hg 
en la diastole. 

La presion arterial esta determinada, en parte, por el gasto car- 
dlaco y, en parte, por la resistencia periferica. La contraccion de 
los musculos lisos en las paredes de las arteriolas reduce el dia- 
metro de los vasos diminutos, aumenta la resistencia periferica y, 
como consecuencia, eleva la presion arterial en la zona de las ar- 
terias. Cuando los musculos lisos se relajan, las arteriolas se dila- 
tan, fenomeno que aumenta su diametro. En consecuencia, el 
flujo sangulneo de las arteriolas se eleva y la presion en las arte- 
rias disminuye. Los impulsos nerviosos, las hormonas y otras se¬ 
nates controlan los musculos de la pared de estas arteriolas. El es- 
tres, fisico o emocional, puede elevar la presion arterial al desen- 
cadenar respuestas nerviosas y hormonales que contraen los va¬ 
sos sanguineos. 

El gasto cardiaco se ajusta en coordinacion con los cambios de 
la resistencia periferica. Esta coordinacion de los mecanismos re- 
guladores mantiene un flujo sangulneo adecuado cuando cam- 
bian las demandas del organismo sobre el sistema circulatorio. 
Durante el ejercicio intenso, por ejemplo, se dilatan las arteriolas 
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▲ Fig. 42-11. La interrelacion entre la velocidad del flujo sangui- 
neo, el area transversal de los vasos sanguineos y la presion ar¬ 
terial. La velocidad del flujo sangulneo disminuye notablemente en las 
arteriolas y es minima en los capilares, debido al aumento del area 
transversal total. La presion arterial, la principal fuerza que conduce la 
sangre desde el corazon hacia los capilares, es maxima en las arterias. 


en los musculos activos. Esta respuesta permite un mayor flujo 
de sangre rica en oxlgeno hacia los musculos y tambien disminu¬ 
ye la resistencia periferica. Por si solo, esto ocasionarla un des- 
censo de la presion arterial (y, por tanto, del flujo sangulneo) en 
todo el organismo. Sin embargo, el gasto cardiaco aumenta, lo 
que mantiene la presion arterial y el incremento necesario del 
flujo sangulneo. 

En animates terrestres grandes, la gravedad es otro factor que 
afecta a la presion arterial. Ademas de la fuerza necesaria para su- 
perar la resistencia periferica, se requiere mas fuerza para el des- 
plazamiento de la sangre por encima del nivel del corazon. En el 
ser humano de pie la sangre debe subir cerca de 0,35 m para ir 
desde el corazon hasta el cerebro. Esto exige otros 27 mm Hg de 
presion, lo que requiere que el corazon gaste mas energla en su 
ciclo de contraccion. Este desaflo para el bombeo es significati- 
vamente mayor en los animates con cuellos largos. Una jirafa de 
pie, por ejemplo, necesita bombear la sangre hasta 2,5 m por en¬ 
cima del corazon. Esto requiere cerca de 190 mm Hg de presion 
arterial adicional en el ventriculo izquierdo y la presion sistolica 
normal de una jirafa cerca del corazon supera los 250 mm Hg 
(una presion sistolica tan elevada seria extremadamente peligro- 
sa en el ser humano). Las valvulas de control y los senos, junto 
con los mecanismos de retroalimentacion que reducen el gasto 
cardiaco, evitan que esta presion elevada lesione el cerebro de la 
jirafa cuando inclina la cabeza para beber: una position corporal 
que ocasiona el descenso de la sangre a casi 2 m del corazon, fe¬ 
nomeno que agrega 150 mm Hg adicionales de presion arterial 
en las arterias que se dirigen al cerebro. Los fisiologos han esta- 
blecido hipotesis sobre la presion arterial y las adaptaciones car- 
diovasculares en los dinosaurios - algunos de los cuales tenlan 
cuellos de casi 10 m de largo- que deben haber necesitado una 
presion sistolica de, aproximadamente, 760 mm Hg para bom¬ 
bear sangre al cerebro cuando la cabeza se encontraba completa- 
mente erguida. Sin embargo, las evidencias indican que es posi- 
ble que los dinosaurios no hayan tenido corazones lo suficiente- 
mente potentes como para generar estas presiones. Basandose en 
este analisis y en estudios sobre la estructura cuello-hueso, algu¬ 
nos biologos han llegado a la conclusion de que los dinosaurios 
de cuellos largos se alimentaban cerca del suelo en lugar de ele- 
var su cabeza para alimentarse con el follaje alto. 

Cuando la sangre llega a las venas, su presion no se ve muy 
afectada por la action del corazon. Esto se debe a que la sangre 
encuentra tanta resistencia a su paso por los millones de arterio¬ 
las y capilares diminutos que la presion generada por el bombeo 
cardiaco se disipa y ya no puede propulsar sangre por las venas. 
<>C6mo regresa la sangre al corazon, especialmente, cuando debe 
despfazarse desde las extremidades inferiores contra la gravedad? 
Las contracciones ritmicas de los musculos lisos en las paredes 
de las venulas y las venas explican parte del movimiento de la 
sangre. Un factor de mayor importancia es que la actividad de los 
musculos esqueleticos durante el ejercicio comprime la sangre en 
las venas (vease fig. 42-10). Asimismo, cuando inhalamos, el 
cambio en la presion dentro de la cavidad toracica (torax) ocasio¬ 
na la expansion y la entrada de sangre en las venas cavas y otras 
venas grandes cerca del corazon. 

Funcion de los capilares 

En cualquier momento dado, solo cerca del 5 al 10% de los 
capilares del organismo tienen sangre fluyendo a traves de ellos. 
Sin embargo, todos los tejidos poseen numerosos capilares, por 
lo que cada parte del cuerpo esta irrigada en todo momento. Los 
capilares del cerebro, el corazon, los rinones y el hlgado, general- 
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comprimida? 


O El resultado habitual de la medida de la presion 
arterial en un individuo de 20 anos es de 120/70. Las 
unidades de estas cifras corresponden a mm de 
mercurio (Hg); la presion arterial de 120 es una 
fuerza que puede sostener una columna de mercurio 
de 120 mm de altura. 


© Se continua liberando el manguito hasta que la sangre 
fluya libremente por la arteria y desaparezcan los ruidos 
debajo del manguito. La presion en este punto 
corresponde a la diastolica que permanece en la arteria 
cuando el corazon se relaja._ 


Arteria 


Presion en 
el manguito 
menor de 120 


Presion en 
el manguito 


superior a 120 


120 


Manguito 
de goma 
inflado con aire 


120 


Arteria 


Ruidos audibles 
con el estetoscopio 


Lectura de la 
presion arterial: 
120/70 

Presion en 
el manguito 
menor de 70 


Los ruidos 
cesan 


0 El esfigmomanometro, un manguito inflable unido a 
un manometro, mide la presion sanguinea en una 
arteria. El manguito se coloca alrededor del brazo y se 
infla hasta que la presion cierra la arteria, de modo que 
la sangre no fluya mas alia del manguito. Cuando esto 
sucede, la presion ejercida por el manguito supera la 
presion de la arteria. 


€> El fonendoscopio o estetoscopio permite escuchar los ruidos del flujo 
sanguineo debajo del manguito. Cuando la arteria esta cerrada no hay pulso 
debajo del manguito. Este ultimo se desinfla gradualmente hasta que la 
sangre comienza a fluir hacia el antebrazo y se pueden percibir los ruidos 
producidos por la sangre que pulsa en la arteria debajo del manguito con el 
manguito con el estetoscopio. Esto ocurre cuando la presion arterial es 
mayor que la presion ejercida por el manguito. La presion en este punto 
corresponde a la presion sistolica. 


A Fig. 42-12. Medicion de la presion arterial. La presion arterial se registra como dos numeros separados por 
una barra. El primer numero corresponde a la presion sistolica; el segundo es la presion diastolica. 


mente, estan llenos hasta el tope pero en muchos otros lugares la 
irrigation varia con el tiempo porque la sangre se desvla de un 
destino a otro. Despues de una comida, por ejemplo, aumenta el 
aporte de sangre al aparato digestivo. Durante el ejercicio fuerte, 
la sangre se desvla del aparato digestivo con un suministro mas 
generoso a los musculos esqueleticos y la piel. Esta es una razon 
por la cual el ejercicio fuerte inmediatamente posterior a una co¬ 
mida sustanciosa puede producir indigestion. 

Dos mecanismos regulan la distribution de la sangre en los 
lechos capilares. Ambos dependen de los musculos lisos contro- 
lados por las senales nerviosas y las hormonas. En un mecanis- 
mo, la contraction de la capa de musculo liso en la pared de la 
arteriola constrine el vaso, reduciendo su diametro y disminu- 
yendo el flujo sanguineo hacia el lecho capilar. Con la relajacion 
de la capa muscular, la arteriola se dilata, fenomeno que permi¬ 
te la entrada de la sangre en los capilares. En el otro mecanhnno, 
los anillos de musculo liso, denominados esflnteres precapilares 
porque estan localizados en la entrada de los lechos capilares, 
controlan el flujo de sangre entre las arteriolas y las venulas 
(fig. 42-13) 

Como ya se ha explicado, el intercambio de sustancias entre 
la sangre y el llquido intersticial que bana las celulas se produce 
a traves de las delgadas paredes del endotelio de los capilares. Al- 
gunas sustancias pueden ser transportadas a traves de la celula 


endotelial en veslculas que se forman por endocitosis en un ex- 
tremo de la celula y que, posteriormente, liberan su contenido 
por exocitosis en el extremo opuesto. Otras, simplemente, se di- 
funden entre la sangre y el llquido intersticial. Las moleculas pe- 
quenas, como el 0 2 y el C0 2 se difunden por gradientes de con¬ 
centration & traves de las celulas endoteliales. La difusion tam- 
bien puede producirse a traves de hendiduras entre celulas adya- 
centes. Sin embargo, el transporte por estas hendiduras se pro¬ 
duce, principalmente, por el flujo a masivo debido a la presion 
del llquido. La presion arterial en el interior de los capilares em- 
puja el llquido (constituido por agua y solutos pequenos, como 
azucarest sales, 0 2 y urea) por las hendiduras capilares. El movi- 
miento externo de este llquido determina una perdida neta de ll¬ 
quido desde el extremo situado por encima del capilar, cerca de 
la arteriola. Las celulas sangulneas suspendidas en la sangre y la 
mayor parte de las protelnas disueltas en ella son demasiado 
grandes para atravesar facilmente el endotelio y permanecen en 
los capilares. Las protelnas sangulneas que quedan en los capila¬ 
res, especialmente la albumina, crean una presion osmotica, 
aproximadamente, constante desde el extremo arteriolar al extre¬ 
mo venular en el lecho capilar. En contraste, la presion arterial 
disminuye notablemente. Esta diferencia entre la presion arterial 
y la presion osmotica arrastra el llquido fuera de los capilares en 
el extremo arteriolar y al interior de los capilares en el extremo 
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venular (fig. 42-14). Cerca del 85% del llquido que abandona 
la sangre en el extremo arterial del lecho capilar vuelve a ingre- 
sar desde el llquido intersticial en el extremo venoso y el 15% 
restante, finalmente, vuelve a la sangre a traves de los vasos del 
sistema linfatico. 


Esfinteres precapilares Canal 



(a) Esfinteres relajados 




(c) Capilares y vasos de mayor tamano 20 jam 

(MEB) 


A Fig. 42-13. Flujo sanguineo en los lechos capilares. Los esffnte- 
res precapilares regulan el pasaje de sangre hacia los lechos capilares. 
Parte de la sangre fluye directamente desde las arteriolas a las venulas 
por capilares denominados canales de comunicacion directa que siem- 
pre estan abiertos. 


Retorno de llquido por el sistema linfatico 

Tanta sangre se desplaza por los capilares que la perdida 
acumulada de llquido asciende, aproximadamente, a 4 L dia- 
rios. Tambien se produce cierta extravasacion de protelnas san- 
gulneas, aunque la pared capilar no es muy permeable a mole- 
culas de gran tamano. El llquido y las protelnas que se pierden 
vuelven a la sangre mediante el sistema linfatico. El llquido 
penetra en este sistema por difusion hacia los capilares linfati- 
cos diminutos entremezclados entre los capilares del sistema 
cardiovascular. Una vez en el interior del sistema linfatico, el ll¬ 
quido se denomina linfa; su composition es similar a la del 
llquido intersticial. El sistema linfatico drena en el sistema cir- 
culatorio cerca de la union de las venas cavas con la auricula 
derecha (vease fig. 43-5). 

Los vasos linfaticos, al igual que las venas, poseen valvulas 
que evitan el flujo retrogrado del llquido hacia los capilares. Las 
contracciones rltmicas de las paredes vasculares ayudan a des- 
plazar el llquido hacia los capilares linfaticos. Tambien como 
las venas, los vasos linfaticos dependen, principalmente, del 
movimiento de los musculos esqueleticos para desplazar el ll¬ 
quido hacia el corazon. 

Junto con los vasos linfaticos existen organos denominados 
ganglios linfaticos. Al filtrar la linfa y atacar a los virus y a las 
bacterias, los ganglios linfaticos desempenan un papel impor- 
tante en la defensa del organismo. Dentro de cada ganglio lin¬ 
fatico hay una red de tejido conectivo con espacios ocupados 
por linfocitos especializados en la defensa. Cuando el organis¬ 
mo lucha contra una infection, estas celulas se multiplican ra- 
pidamente y los ganglios linfaticos presentan tumefaction y do¬ 
lor al tacto (motivo, por el cual, el medico examina el cuello en 
busca de ganglios linfaticos inflamados cuando una persona se 
siente enferma). 

El sistema linfatico participa en la defensa contra las infec- 
ciones y mantiene el volumen y la concentration de las protel¬ 
nas sangulneas. Recuerde que en el capitulo 41 se explico que 
el sistema linfatico tambien transporta grasas desde el aparato 
digestivo hacia el sistema circulatorio. 


Evaluacion de conceptos 


1. ^Cual es la principal causa de la baja velocidad del flujo 

sanguineo en los capilares? 

2. «>De que forma el aumento de la presion arterial resultan- 
te de la elevation del gasto cardlaco combinado con el 
desvlo de la mayor parte de flujo sanguineo hacia los 
musculos esqueleticos prepara al cuerpo para enfrentarse 
al peligro o para huir de el? 

3. Explique que mecanismo determina que se forme edema 
-acumulacion de llquido en los tejidos corporales- como 
resultado de la diminution de las protelnas plasmaticas 
debido a una deficiencia importante de protelnas en la 
dieta. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 
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En el extremo arterial 
del capilar, la presion arterial es 
mayor que la presion osmotica 
y el liquido sale del capilar 
hacia el liquido intersticial. 




C£lula tisular LlQUIDO INTERSTICIAL 
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Movimiento neto 
de liquido hacia 
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Direccion del 
flujo sangulneo 


Movimiento 
neto de liquido 
hacia adentro 




^Presion arterial 

Presion osmotica 

Flujo hacia adentro 


En el extremo venular del 
capilar, la presion arterial es 
inferior a la presion osmotica 
y el liquido fluye desde el liquido 
intersticial hacia el capilar 


Flujo hacia afuera 



Extremo arterial del capilar 


Extremo venular 


▲ Fig. 42-14. Intercambio de liquido entre los capilares y el liquido intersticial. La microfo- 
tografla en el extremo superior izquierdo muestra a los globulos rojos que se desplazan por un ca¬ 
pilar (MO). 


Conccpto 


La sangre es un tejido conectivo 
con celulas suspendidas en el 
plasma 

Ahora abandonaremos el analisis de los tubos y las bombas 
de los sistemas circulatorios y nos concentraremos en los llqui- 
dos que circulan por ellos. Como ya sabemos, en los inverte- 
brados con circulacion abierta, la sangre (hemolinfa) no difiere 
del liquido intersticial. En cambio, en los sistemas circulatorios 
cerrados de los vertebrados, la sangre es un tejido conectivo es- 
pecializado. 

Composicion y funcion de la sangre 

La sangre se compone de varios tipos de celulas suspendidas 
en una matriz llquida denominada plasma. Despues de la extrac¬ 
tion de una muestra de sangre, las celulas pueden separarse del 
plasma mediante centrifugation de la sangre (debe agregarse un 
anticoagulante para evitar la coagulacion). Los elementos celula- 
res (celulas y fragmentos de ellas) que ocupan cerca del 45% del 
volumen de la sangre, sedimentan en el tubo de centrifugado y 
forman un precipitado rojo denso. Sobre este sedimento celular 
se encuentra el plasma, una sustancia transparente de color ama- 
rillento. 


Plasma 

El plasma sangulneo esta constituido, aproximadamente, 
por un 90% de agua. Entre los diversos solutos se encuentran 
sales inorganicas en forma de iones disueltos, en ocasiones, de- 
nominados electrolitos sangulneos (fig. 42-15, en la pagina si- 
guiente). La concentracion combinada de estos iones es impor- 
tante para el mantenimiento del equilibrio osmotico de la san¬ 
gre. Algunos iones tambien participan como tampones de la 
sangre, queen el ser humano normalmente tiene un pH de 7,4. 
Ademas, el funcionamiento normal de los musculos y los ner- 
vios depende de la concentracion de iones clave en el liquido 
intersticial, que refleja su concentracion en el plasma. El rinon 
mantiene los electrolitos plasmaticos en concentraciones exac- 
tas, un ejemplo de homeostasis que exploraremos con detalle 
en el cafiltulo 44. 

Las protelnas plasmaticas, otra clase importante de solutos 
con numerosas funciones, actuan en conjunto como tampones 
ante los cambios del pH, ayudan a mantener el equilibrio osmo¬ 
tico entre la sangre y el liquido intersticial y contribuyen a la vis- 
cosidad (espesor) de la sangre. Los distintos tipos de protelnas 
plasmaticas tambien cumplen funciones especlficas. Algunas 
acompanan a los llpidos, que son insolubles en agua y pueden 
desplazarse en la sangre solo si estan unidos a protelnas. Otra 
clase de protelnas, las inmunoglobulinas o anticuerpos, ayudan a 
combatir a los virus y otros elementos extranos que invaden el 
organismo (vease cap. 43). Por ultimo, las protelnas plasmaticas, 
denominadas fibrinogenos, son factores de coagulacion que ayu¬ 
dan a sellar filtraciones cuando los vasos sangulneos estan lesio- 
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Plasma (55%) 

' _____ _ 

Constltuyente 

Principales funciones 

Agua 

Solvente para el 
transporte de 
otras sustancias 

lones (electrolitos sanguineos) 
Sodio 

Potasio 

Calcio 

Magnesio 

Cloro 

Bicarbonato 

Equilibrio osmotico, 
amortiguacion del 
pH y regulacion de 
la permeabilidad de 
la membrana 

Proteinas plasmaticas 

Albumina 

Equilibrio osmotico, 
amortiguacion del pH 

Fibrinogeno 

Coagulacion 

Inmunoglobulinas 

(anticuerpos) 

Defensa 



Elementos 

sanguineos 

separados 


Sustancias transportadas por la sangre 
Nutrientes (como glucosa, acidos grasos, vitaminas) 
Productos de desecho del metabolismo 
Gases respiratorios (0 2 y C0 2 ) 

Hormonas 


Elementos celulares (45%) 


Tipo celular Cantidad Funciones 

por pL (mm 3 ) de sangre 


Eritrocitos 
(globulos rojos) 



5-6 millones Transportan oxigeno 
y facilitan el transpose 
de dioxido de carbono 


Leucocitos 
(globulos blancos) 


5 000-10 000 


Defensa 
e inmunidad 




250 000- 
400 000 


Coagulacion sanguinea 


▲ Fig. 42-15. Composicion de la sangre en los marmferos. 


nados. El plasma sangulneo sin estos factores de coagulacion se 
denomina suero. * 

El plasma tambien contiene una gran variedad de sustancias 
en transito de una parte del organismo a otra, como nutrientes, 
desechos metabolicos, gases respiratorios y hormonas. El plasma 
sangulneo y el llquido intersticial son similares en su composi¬ 
cion, excepto que el plasma posee una concentracion mucho ma¬ 
yor de protelnas (recuerdese que las paredes capilares no son 
muy permeables a las protelnas). 

Elementos celulares 

Hay dos clases de celulas suspendidas en el plasma sangulneo 
(vease fig. 42-15): los globulos rojos, que transportan oxigeno, 
y los globulos blancos, que actuan en la defensa. Las plaquetas, 
otros elementos celulares, son fragmentos de celulas que partici- 
pan en el proceso de la coagulacion. 

Eritrocitos. Los globulos rojos, o eritrocitos, son las celulas san- 
gulneas mas numerosas. Cada microlitro (pL; o mm 3 ) de sangre 
humana contiene 5 a 6 millones de globulos rojos y hay aproxi- 
madamente 25 billones de estas celulas en los 5 L de sangre del 
organismo. 

Los eritrocitos constituyen un excelente ejemplo de relation 
estrecha entre estructura y funcion. Su principal funcion de 
transporte de 0 2 depende de la difusion rapida del gas a traves 
de su membrana plasmatica. Los eritrocitos humanos son discos 
pequenos (de 7 a 8,5 pm de diametro) biconcavos, mas delgados 
en el centro que en los bordes. Su tamano pequeno y su forma 


biconcava proporcionan una gran superficie colectiva para la po- 
blacion total de eritrocitos y cuanto mayor sea el area total de 
membrana eritrocitaria en un determinado volumen de sangre, 
mayor sera la rapidez de difusion del 0 2 . Los eritrocitos de los 
mamlferos carecen de nucleo, una caracterlstica excepcional que 
deja mas espacio en estas celulas diminutas para la hemoglobi- 
na, la p,rotelna que contiene hierro y que transporta oxigeno 
(vease fig. 5-20)..Los eritrocitos tambien carecen de mitocondrias 
y generan su ATP exclusivamente mediante el metabolismo anae- 
robio. El transporte de oxigeno por los eritrocitos seria menos 
eficiente si su metabolismo fuera aerobio y consumiera parte del 
oxigeno que transportan. 

A.pesar de su tamano pequeno, el eritrocito contiene cerca de 
250 millones de moleculas de hemoglobina. Dado que cada mo- 
lecula de hemoglobina capta hasta cuatro moleculas de 0 2 , un 
eritrocito puede transportar cerca de mil millones de moleculas 
de 0 2 . Los investigadores han observado que la hemoglobina 
tambien se une a la molecula gaseosa oxido nitrico (NO) como al 
0 2 . Con el paso de los eritrocitos por los lechos capilares de los 
pulmones, branquias y otros organos respiratorios el 0 2 sedifun- 
de hacia el interior de los eritrocitos, donde la hemoglobina se 
une a el y al NO. En los capilares sistemicos, la hemoglobina li¬ 
bera el 0 2 , que luego se difunde hacia las celulas del organismo. 
El NO relaja las paredes capilares y permite su expansion, lo que, 
probablemente, facilita el suministro de 0 2 a las celulas. 

Leucocitos. La sangre contiene cinco tipos principales de glo¬ 
bulos blancos o leucocitos: monocitos, neutrofilos, basofilos, 
eosinofilos y linfocitos (vease fig. 42-12). Su funcion colectiva 
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consiste en luchar contra las infecciones. Por ejemplo, los mo- 
nocitos y los neutrofilos son fagocitos que incorporan y 
digieren bacterias y los desechos de las celulas muertas del or- 
ganismo. Como veremos en el capltulo 43, los linfocitos se con- 
vierten en linfocitos B y T especializados, que producen la res- 
puesta inmunologica contra sustancias extranas. Los globulos 
blancos pasan la mayor parte de su vida fuera del sistema cir- 
culatorio, “patrullando” por el llquido intersticial y el sistema 
linfatico, donde se desarrollan casi todas las “batallas” contra 
los patogenos. Normalmente, un microlitro de sangre humana 
contiene entre 5 000 y 10 000 leucocitos, pero estas cantidades 
aumentan transitoriamente cuando el organismo se enfrenta a 
una infection. 

Plaquetas. Las plaquetas, el tercer elemento celular de la sangre, 
son fragmentos de celulas de aproximadamente 2 a 3 pm de dia- 
metro. Carecen de nucleo y se originan como fragmentos cito- 
plasmaticos desprendidos de celulas grandes en la medula osea. 
Las plaquetas posteriormente ingresan en la sangre y participan 
en el proceso importante de la coagulacion. 


Celulas madre y sustitucion de los elementos celulares 

Los elementos celulares de la sangre (eritrocitos, leucocitos y 
plaquetas) se desgastan y sustituyen constantemente a lo largo de 
la vida. Los eritrocitos, por ejemplo, habitualmente circulan du¬ 
rante los tres a cuatro meses y luego son destruidos por fagocitos 
en el hlgado y el bazo. Las enzimas digieren las macromoleculas 
de las celulas viejas y mediante procesos de bioslntesis se elabo- 
ran nuevas macromoleculas empleando muchos de los monome- 
ros, como los aminoacidos, obtenidos de las celulas sangulneas 
viejas, as! como materiales nuevos y energla de los alimentos. 
Muchos de los atomos de hierro provenientes de hemoglobina 
de eritrocitos destruidos se incorporan a nuevas moleculas de he¬ 
moglobina. 

Los eritrocitos, los leucocitos y las plaquetas se desarrollan a 
partir de una fuente comun, una poblacion de celulas denomina- 
das celulas madre pluripotenciales de la medula roja de los hue- 
sos, particularmente, de las costillas, las vertebras, el esternon y 
la pelvis (fig. 42-16). “Pluripotencial” significa que estas celulas 
tienen el potencial de diferenciarse en cualquier tipo de celula 
sanguinea o en celulas productoras de plaquetas. Las celulas ma¬ 
dre pluripotenciales surgen en las primeras etapas embrionarias 
y la poblacion se renueva mientras se reabastece la sangre con 
elementos celulares (vease el capltulo 21 para mas information 
sobre las celulas madre). 

La produccion de eritrocitos se controla por un mecanismo de 
retroalimentacion negativa sensible a la cantidad de 0 2 que llega 
a los tejidos corporales a traves de la sangre. Cuando los tejidos 
no reciben suficiente 0 2 , el rinon sintetiza y secreta una hormo- 
na denominada eritropoyetina (EPO), que estimula la produc¬ 
cion de eritrocitos. Cuando la sangre suministra mas 0 2 del- que 
pueden utilizar los tejidos, el nivel de EPO disminuye juntfo con 
la produccion de eritrocitos. 

Los medicos utilizan EPO sintetica para el tratamiento de la 
anemia, una enfermedad que se caracteriza por que los niveles de 
hemoglobina son menores que los normales. En cambio, algunos 
atletas abusan de la EPO y se inyectan el producto para aumen- 
tar sus niveles de eritrocitos. Esta practica, conocida como dopa- 
je, esta prohibida por el Comite Ollmpico Internacional y por 
otras federaciones deportivas. En el ano 2002, varios atletas que 
competlan en las Olimpiadas de invierno en Salt Lake City tuvie- 
ron resultados positivos en analisis de sustancias qulmicas simi- 
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▲ Fig. 42-16. Diferenciacion de las celulas sangumeas. Algunas 
de las celulas madre pluripotenciales se diferencian en celulas madre 
linfoides, que luego se desarrollan hasta convertirse en linfocitos B y T, 
dos tipos de linfocitos que actuan en la respuesta inmunitaria (vease 
cap. 43). Las otras celulas sangumeas se diferencian a partir de celulas 
madre mieloides. 


lares a la EPO y, como consecuencia, fueron despojados de algu¬ 
nas de sus medallas. 

Recientemente, los investigadores han obtenido resultados sa- 
tisfactorios aislando celulas madre pluripotenciales y desarrollan- 
do estas celulas en cultivos experimentales. Las celulas madre 
pluripotenciales purificadas pronto podran proporcionar terapias 
eficaces para enfermedades del ser humano, como la leucemia. 
•Una persona con leucemia posee una llnea cancerosa de celulas 
madre productora de leucocitos. Las celulas madre cancerosas 
superan a las celulas productoras de eritrocitos y producen una 
cantidad excepcionalmente elevada de leucocitos, muchos de 
ellos, anormales. Un tratamiento experimental de la leucemia 
consist^ en la elimination de las celulas madre pluripotenciales 
del paciente, mediante la destruction de la medula osea y el rea- 
bastecimiento de la misma con celulas madre no cancerosas. Con 
solo 30 de estas celulas se puede repoblar por completo la me¬ 
dula osea. 


Coagulacion sanguinea 

La mayoria de las personas experimentan cortes y raspaduras 
de vez en cuando; sin embargo, no sangran hasta morir porque 
la sangre contiene un material autosellante que detiene las filtra- 
ciones. El sellador siempre esta presente en una forma inactiva 
denominada fibrinogeno. El coagulo se forma solo cuando esta 
protelna plasmatica se convierte en su forma activa, fibrina, la 
cual se agrega en hebras que forman la estructura del coagulo. El 
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mecanismo de la coagulation, habitualmente, comienza con la li¬ 
beration de factores por parte de las plaquetas y comprende una 
cadena de reacciones complejas que, finalmente, transforman el 
fibrinogeno en fibrina (fig. 42-17). Se han descubierto mas de 
doce factores de la coagulation y el mecanismo todavla no esta 
completamente dilucidado. Una mutation genetica, que afecte a 
cualquier paso del proceso de coagulation, causa hemofilia, una 
enfermedad que se caracteriza por hemorragias excesivas que 
pueden deberse incluso a cortes y contusiones menores. 

Los factores anticoagulantes de la sangre, normalmente, evi- 
tan la coagulation espontanea en ausencia de lesion. Sin embar¬ 
go, algunas veces se produce aglutinacion de plaquetas y coagu¬ 
lation de fibrina en el vaso sangulneo, que bloquea el flujo de la 
sangre. Un coagulo de este tipo se denomina trombo. Estos coa- 
gulos, potencialmente peligrosos, tienden a formarse en indivi- 
duos eon enfermedades cardiovasculares. 

Enfermedad cardiovascular 

Mas de la mitad de las muertes que se producen en los Esta- 
dos Unidos se deben a las enfermedades cardiovasculares, tras- 
tornos del corazon y de los vasos sanguineos. La tendencia a ex- 
perimentar enfermedades cardiovasculares es hereditaria en cier- 


ta medida, aunque el estilo de vida tambien desempena un papel 
importante. Los factores no geneticos que aumentan el riesgo de 
problemas cardiovasculares son el tabaquismo, el sedentarismo, 
la dieta rica en grasa animal y las concentraciones elevadas de co- 
lesterol en sangre. 

El colesterol se desplaza en el plasma principalmente en forma 
de particulas que contienen miles de moleculas de colesterol y 
otros llpidos unidos a una protelna. Un tipo de particulas -las li- 
poproteinas de baja densidad (LDL), a menudo denominadas 
“colesterol malo”- se asocian con el deposito de colesterol en las 
placas arteriales, crecimiento que se produce en las paredes inter- 
nas de las arterias. Otro tipo -las lipoprotelnas de alta densidad 
(HDL) o “colesterol bueno- reducen el deposito de colesterol. El 
ejercicio aumenta la concentration de HDL, mientras que el taba¬ 
quismo produce el efecto opuesto en la relation LDL/HDL. 

Las arterias sanas tienen paredes lisas que permiten el flujo 
sangulneo sin obstruction. El deposito de colesterol aumenta el 
espesor de ese revestimiento liso y lo transforma en aspero. En 
ese lugar se forma una placa infiltrada por tejido conectivo fi- 
broso y colesterol. Esas placas disminuyen la luz de la arteria y 
producen una enfermedad cardiovascular cronica conocida co- 
mo aterosclerosis (fig. 42-18). El revestimiento irregular de la 
arteria aterosclerotica fomenta la adhesion de las plaquetas, de- 





0 El proceso de la coagulacion 
comienza con la lesion del 
endotelio vascular, que expone 
el tejido conectivo en la 
pared vascular a la sangre. 

Las plaquetas se adhieren a fibras 
de colageno en el tejido conjuntivo 
y liberan una sustancia que torna 
pegajosas a las plaquetas vecinas. 


© Las plaquetas forman un tapon 
que proporciona proteccion 
de emergencia frente a la perdida 
de sangre. 


Fibras de colageno 


$ Este sello es reforzado por un coagulo de fibrina cuando 
la lesion del vaso es importante. La fibrina se forma 
mediante un proceso de varios pasos: los factores de la 
coagulacidn liberados por las plaquetas agrupadas o por 
las celulas lesionadas se mezclan con los factores de 
la coagulacion del plasma y forman una cascada de 
activacion que convierte a la protefna plasmatica denominada 
protrombina en su forma activa, trombina. Esta ultima es un 
enzima que cataliza el paso final del proceso de la 
coagulacion, la conversion del fibrinogeno en fibrina. Las 
hebras de fibrina se interconectan y forman un parche (vease 
la MEB coloreada). 


Tapon plaquetario 

La plaqueta libera sustancias 

quimicas que hacen que las plaquetas vecinas 

se tornen pegajosas 

Factores de la coagulacion de: 

Plaquetas 
—► Celulas lesionadas 

Plasma (los factores comprenden calcio y vitamina K) 


Protrombina 


Fibrinogeno 


Trombina 


Coagulo de fibrina Eritrocito 


Fibrina 


5 pm 


▲ Fig. 42-17. Coagulacion de la sangre. 
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(a) Arteria normal 


50 gm (b) Arteria parcialmente obstruida 250 |im 


A Fig. 42-18. Aterosclerosis. Estas microfotografias opticas comparan un corte transversal de (a) 
una arteria normal (sana) con (b) una arteria parcialmente bloqueada por una placa aterosclerotica. 
Las placas estan compuestas principalmente por tejido conectivo fibroso y celulas de musculo liso in- 
filtradas por Ifpidos. 


sencadena el proceso de la coagulation e interfiere en la circula¬ 
tion. 

La hipertension (aumento de la presion arterial) promueve la 
aterosclerosis y aumenta el riesgo de infarto de miocardio y de ic¬ 
tus (accidente cerebrovascular). La aterosclerosis tiende a elevar 
la presion arterial al disminuir la luz de los vasos y reducir su 
elasticidad. Segun una hipotesis, la hipertension cronica lesiona 
el endotelio que reviste las arterias y eso promueve la formation 
de placas. Afortunadamente, la hipertension es facil de diagnos- 
ticar y, por lo general, puede controlarse con dieta, ejercicio, far- 
macoterapia o una combination de todos ellos. Una presion dias- 
tolica mayor de 90 mm Hg puede ser motivo de preocupacion, y 
vivir con hipertension extrema -es decir, 200/120 mm Hg- es 
muy peligroso. 

Con el avance dela aterosclerosis, el diametro de la arteria dis- 
minuye mas y aumenta el riesgo de infarto cardlaco y de acciden¬ 
te cerebrovascular. Pueden existir signos de advertencia. Por 
ejemplo, cuando una arteria coronaria esta parcialmente obstrui¬ 
da, la persona puede experimentar dolor toracico ocasional, 
enfermedad conocida como angina de pecho. El dolor tiende a 
aparecer cuando el corazon trabaja mas debido a estres flsico o 
emotional e indica que parte del corazon no esta recibiendo 
suficiente 0 2 . Sin embargo, muchas personas con aterosclerosis 
desconocen por completo su enfermedad hasta que tiene lugar 
un episodic agudo. 

El infarto de miocardio o el accidente cerebrovascular suelen 
ser la complication final. El infarto de miocardio es la muerte 
del tejido muscular cardlaco como consecuencia de la obstruc¬ 
tion prolongada de una o mas arterias coronarias, los vasos que 
suministran sangre rica en oxlgeno al corazon. Debido a su dia¬ 
metro pequeno, las arterias coronarias son particularmenle vul- 
nerables. Esta obstruction puede destruir rapidamente el muscu¬ 
lo cardlaco, que late constantemente y no puede sobrevivir mu- 
cho tiempo sin oxlgeno. El accidente cerebrovascular o ictus es 
la muerte del tejido nervioso cerebral que, generalmente, se pro¬ 
duce por la rotura o la obstruction de las arterias cerebrales. 

Los infartos cardlacos y los accidentes cerebrovasculares con 
frecuencia se deben a un trombo, o coagulo de sangre, que obs- 
truye una arteria. La respuesta inflamatoria desencadenada por la 
acumulacion de LDL en el revestimiento interno de la arteria es 


un proceso clave que conduce a la obs¬ 
truction de la arteria por un trombo. Es¬ 
ta inflamacion, que es analoga a la res¬ 
puesta del organismo frente a un corte 
infectado por bacterias (vease fig. 43-6), 
puede producir la rotura de las placas, 
con liberation de fragmentos que for- 
man un trombo. Este ultimo se puede 
originar en una arteria coronaria o en 
una arteria del cerebro o puede formarse 
en cualquier parte del sistema circulato- 
rio y llegar al corazon o al cerebro a tra- 
ves de la circulation. El coagulo trans- 
portado, denominado embolo, se trasla- 
da por la sangre hasta que se aloja en una 
arteria demasiado pequena como para 
que pueda pasar. El embolo, que tiende 
a quedar atrapado en un vaso cuyo dia¬ 
metro esta reducido por placas, bloquea 
el flujo sangulneo y el tejido cardlaco o 
cerebral que se encuentra despues de la 
obstruction puede morir por falta de 0 2 
Cuando la lesion cardiaca interrumpe la 
conduction de los impulsos electricos por el musculo cardlaco, 
la frecuencia cardiaca puede cambiar drasticamente o el corazon 
puede dejar de latir. Sin embargo, la vlctima puede sobrevivir si 
se restablece la actividad cardiaca mediante la reanimacion car- 
diorrespiratoria (RCR) u otros procedimientos de emergencia en 
pocos minutos despues del infarto. Los efectos del accidente ce¬ 
rebrovascular y la probabilidad de supervivencia del individuo 
dependeran de la magnitud y de la localization del tejido cere¬ 
bral comprometido. 


Evaluation de conceptos 


1. Calcule la cantidad aproximada de globulos rojos que 
produce diariamente la medula osea del ser humano. 
Efectue el calculo sobre la base de un recuento de 

25 billones de eritrocitos (2,5 x 10 13 ) y una longevidad 
promedio de cuatro meses para cada celula. 

2. Explique por que el medico debe ordenar el recuento de 
globulos blancos en el paciente con sintomas de 
infection. 

3. ^De que forma una docena de celulas madre de medula 
osea trasplantadas puede reemplazar la amplia variedad 
de celulas producidas en la medula osea? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 



El intercambio de gases se produce 
a traves de superficies respiratorias 
especializadas 

En el resto de este capltulo nos concentraremos en el proceso 
de intercambio de gases. Aunque este proceso con frecuencia se 
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denomina respiracion, no debe confundirse con las transforma- 
ciones de energla de la respiracion celular. El intercambio gaseo- 
so comprende la captation de oxlgeno molecular (0 2 ) del am- 
biente y la liberacion de dioxido de carbono (C0 2 ) hacia el exte¬ 
rior (fig. 42-19). Estos intercambios son necesarios para mante- 
ner la production de ATP en la respiracion celular y, generalmen- 
te, incluyen la participation de los sistemas respiratorio y circu- 
latorio del animal. 

La fuente de 0 2 , denominada medio respiratorio, es el aire 
para los animales terrestres y el agua para la mayoria de los ani- 
males acuaticos. La atmosfera, el principal reservorio de 0 2 del 
planeta, contiene, aproximadamente, un 21% de 0 2 (por volu- 
men). Los oceanos, los lagos y otras masas de agua contienen 0 2 
disuelto. La cantidad de 0 2 disuelta en un volumen de agua de- 
terminado varia considerablemente, pero siempre es mucho me- 
nor que en un volumen de aire equivalente. 

La superficie respiratoria es la parte del organismo del ani¬ 
mal en la que se produce el intercambio de gases con el entomo. 
En los animales, el 0 2 y el C0 2 no se desplazan a traves de mem- 
branas mediante transporte activo, por lo que el movimiento de 
estos gases entre la superficie respiratoria y el entomo se produ¬ 
ce completamente por difusion. La velocidad de difusion es pro- 
porcional a la superficie a traves de la cual se produce la difusion 
e inversamente proporcional al cuadrado de la distancia que las 
moleculas deben recorrer. En consecuencia, las superficies respi- 
ratorias suelen ser delgadas y presentan un area de superficie ex- 
tensa, adaptaciones estructurales que maximizan la velocidad del 
intercambio gaseoso. Ademas, todas las celulas vivas deben estar 
recubiertas por agua para el mantenimiento de sus membranas 
plasmaticas. Por tanto, las superficies respiratorias de los anima¬ 
les terrestres y acuaticos son humedas y el 0 2 y el C0 2 se difun- 
den a traves de estas superficies despues de disolverse primero en 
agua. 

La superficie respiratoria debe suministrar 0 2 a todo el orga¬ 
nismo y eliminar el C0 2 de todo el organismo y con la evolution 
se han desarrollado distintos mecanismos para solucionar el pro- 
blema de aportar una superficie con suficiente extension. La es- 
tructura de la superficie respiratoria depende, principalmente, 
del tamano del organismo y de que viva en el agua o en la tierra, 


▲ Fig. 42-19. El papel del intercambio gaseoso en la bioenerge- 
tica. 


pero tambien esta influida por los requerimientos metabolicos de 
intercambio gaseoso. Por tanto, un endotermo, por lo general, 
presenta una superficie respiratoria mas extensa que un ectoter- 
mo de tamano similar. 

El intercambio gaseoso se produce en toda la superficie de la 
mayoria de los protistas y otros organismos unicelulares. Asimis- 
mo, en algunos animales relativamente simples, como las espon- 
jas, los cnidarios y los platelmintos, la membrana plasmatica de ca- 
da celula esta bastante proxima al ambiente externo como para 
permitir la difusion de gases hacia adentro y hacia afuera. Sin em¬ 
bargo, en muchos animales, la mayor parte del organismo no tie- 
ne acceso directo al medio respiratorio. La superficie respiratoria 
de estos animales es un epitelio humedo y delgado que separa el 
medio respiratorio de la sangre o los capilares, que transportan ga¬ 
ses hacia y desde el resto del organismo (vease fig. 42-19). 

Algunos animales utilizan toda su piel como organo respirato¬ 
rio. La lombriz, por ejemplo, tiene la piel humeda e intercambia 
gases mediante difusion a traves de su superficie corporal. 
Inmediatamente debajo de la piel de la lombriz hay una densa 
red de capilares. Dado que la superficie respiratoria tiene que 
permanecer humeda, las lombrices y otros animales que respiran 
a traves de la piel, como algunos anfibios, deben vivir en el agua 
o en lugares humedos. 

Los animales en los que la piel humeda es el unico organo res¬ 
piratorio, generalmente, son pequenos ademas de largos y delga- 
dos o pianos, con una elevada relation de superficie a volumen. 
En la mayoria de los animales, la superficie corporal general ca- 
rece de un area suficientemente extensa para el intercambio de 
gases de todo el organismo. La solution es un organo respirato¬ 
rio que esta ampliamente plegado o ramificado y que permite 
agrandar la superficie disponible para el intercambio gaseoso. 
Las branquias, las traqueas y los pulmones son los organos res- 
piratorios mas comunes. 

Branquias en los animales acuaticos 

Las branquias son extensiones de la superficie corporal sus- 
pendidas en el agua. En algunos invertebrados, como las estrellas 
de mar, las branquias tienen una forma simple y estan distribui- 
das sobre gran parte del cuerpo (fig. 42-20a). Muchos gusanos 
segmentados tienen branquias similares a aletas que se extienden 
desde cada segmento de su cuerpo (fig. 42-20b) o branquias 
plumosas'y largas agrupadas en la cabeza o la cola. Las branquias 
de las vieiras (fig. 42-20c), los cangrejos (fig. 42-20d) y otros 
animales estan situadas en una parte especifica del cuerpo. La su¬ 
perficie total de las;branquias, a menudo, es mucho mayor que 
la del resto del cuerpo. 

Como medio respiratorio, el agua tiene ventajas y desventajas. 
No hay problema para mantener humedas las membranas plas- 
maticas de las celulas de la superficie respiratoria porque las 
branquias estan rodeadas por un medio acuoso. Sin embargo, las 
concentraciones de 0 2 del agua son bajas y cuanto mas calida y 
salada sea el agua, menor sera la cantidad de 0 2 disuelto que pue- 
da retener (el agua de muchos habitats marinos y de agua dulce 
contiene solo 4 a 8 mL de 0 2 disuelto por litro). Por tanto, las 
branquias deben ser muy eficaces para que el animal obtenga su¬ 
ficiente 0 2 . Un proceso que ayuda es la ventilacion o el aumen- 
to del flujo del medio respiratorio sobre la superficie respiratoria. 
Sin ventilacion se puede formar una region con baja concentra¬ 
tion de 0 2 y alta concentration elevada de C0 2 alrededor de las 
branquias durante el intercambio gaseoso con el agua. El cangre- 
jo y las langostas tienen apendices similares a remos con los que 
dirigen una corriente de agua sobre las branquias. Las branquias 
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Sistema circulatorio 
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(a) Estrella de mar. Las branquias de la 
estrella de mar son proyecciones tubulares 
simples de la piel. El centra hueco de cada 
branquia es una extension del celoma 
(cavidad corporal). El intercambio gaseoso 
se produce mediante difusion a traves de 
las superficies branquiales y el liquido en el 
celoma circula hacia el interior y el exterior 
de las branquias, lo que facilita el transporte 
gaseoso. Las superficies de las patas tubulares 


de la estrella de mar tambien actuan en el 
intercambio gaseoso. 



(b) Gusano marino. Muchos poliquetos 
(gusanos marinos del filo Annelida) poseen 
un par de apendices aplanados denominados 
parapodos o parapodios en cada segmento 
corporal. Los parapodios sirven como branquias 
y tambien actuan en el arrastre y la natacion. 



(c) Vieira. Las branquias de la vieira son 
placas aplanadas y largas que se proyectan 
desde la masa corporal principal dentro del 
caparazon dura. Los cilios de las branquias 
hacen circular agua alrededor de las 
superficies branquiales. 


(d) Langosta de agua dulce.Este animal y otros 
crustaceos presentan branquias plumosas y 
largas cubiertas por el exoesqueleto. Los 
apendices cojporales especializados deslizan 
el agua sobre las superficies branquiales. 


▲ Fig. 42-20. Diversidad en la estructura de las branquias, 
superficies corporales externas que actuan en el intercambio 
gaseoso. 


de los peces reciben una corriente de 
agua que entra en la boca, atraviesa 
por unas hendiduras en la faringe, flu- 
ye sobre las branquias y luego abando- 
na el organismo (vease fig. 42-21). 
Como el agua es densa y contiene po- 
co 0 2 por unidad de volumen, la ma- 
yorla de los peces deben gastar bastan- 
te energia para la ventilacion de sus 
branquias. 

La organization de los capilares en 
las branquias de los peces potencia el 
intercambio gaseoso y reduce el coste 
energetico de la ventilacion. La sangre 
fluye en direction opuesta al movi- 
miento del agua por las branquias. Es- 
to posibilita el paso de 0 2 a la sangre 
mediante un proceso muy eficiente de- 
nominado intercambio contraco- 
rriente. A medida que se desplaza por 
el capilar branquial, la sangre capta ca¬ 
da vez mas 0 2 , pero, simultaneamente, 
encuentra agua con concentraciones 
de 0 2 aun mayores debido a que el 
agua esta comenzando a pasar por las 
branquias. Esto significa que a lo largo 
de toda la extension del capilar hay un 
gradiente de difusion que favorece el 
paso de 0 2 desde el agua a la sangre. El 
mecanismo de intercambio contraco- 
rriente es tan eficaz que las branquias 
pueden extraer mas del 80% del 0 2 di- 
suelto en el agua que se desplaza sobre 
la superficie respiratoria. El mecanis¬ 
mo basico del intercambio contraco- 
rriente tambien es importante en la re¬ 
gulation de la temperatura, como se 
vio en el capitulo 40, y en el funciona- 
miento del rinon de los mamiferos, co¬ 
mo se vera en el capitulo 44. 

Las branquias, generalmente, son 
inadecuadas para el animal terrestre. 
La superficie expansiva de la membra- 
na humeda expuesta al aire perderia 
demasiada agua por la evaporation y 
las branquias se colapsarlan porque, 
sin el sosten del agua, sus filamentos 
delegados se adherirlan. La mayorfa de 
los animales terrestres albergan sus su¬ 
perficies respiratorias dentro del cuer- 
po, y mantienen contacto con la at- 
mosfera mediante tubos estrechos. 

Sistemas traqueales en los 
insectos 

Como medio respiratorio, el aire 
ofrece mas ventajas que el agua, 
por ejemplo, una concentration de 
oxlgeno mucho mas elevada (cerca de 
210 mL de 0 2 por litro de aire). Ade- 
mas, el 0 2 y el C0 2 se difunden mucho 
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▲ Fig. 42-21. La estructura y la funcion de las 
branquias del pez. El pez bombea agua continua- 
mente por su boca y sus arcos branquiales, mediante 
movimientos coordinados de las mandfbulas y el op£r- 
culo (cubierta de la branquia) para su ventilacion (un 
pez que esta nadando simplemente puede abrir la bo¬ 
ca y dejar que el agua fluya por sus branquias). Cada 
arco branquial posee dos hileras de filamentos bran¬ 
quiales compuestas por placas aplanadas denominadas 
laminas. La sangre que fluye por los capilares dentro de 
las laminas capta el oxigeno del agua. Observese que el 
flujo contracorriente del agua y la sangre mantiene un 
gradiente de concentracion por el que se difunde el 0 2 
desde el agua hacia la sangre en toda la extension del 
capilar. 


Arco 
branquial 


Vaso sanguineo 


Sangre con 
concentraciones 
elevadas de oxiqeno 


Laminilla 


Flujo de agua sobre las 
laminas que muestra 
el % de 0 2 


Flujo sanguineo por 
los capilares en las 
lamina que, 
muestra el % de 0 2 


branquiales 


Intercambio contracorriente 


mas rapido en el aire que en el agua, y las superficies respirato- 
rias expuestas al aire no tienen que ser ventiladas tan energica- 
mente como las branquias. Dado que la superficie respiratoria 
extrae 0 2 del aire y elimina C0 2 , la difusion lleva rapidamente 
mas 0 2 a la superficie respiratoria y elimina el C0 2 . Cuando un 
animal terrestre ventila, utiliza menos energia porque el aire es 
mucho mas liviano y mas facil de desplazar que el agua y porque 
necesita mucho menos volumen para la obtencion de una canti- 
dad igual de 0 2 . Sin embargo, estas ventajas van acompanadas de 
un problema: la superficie respiratoria, que debe ser extensa y 
humeda, pierde agua hacia el aire continuamente mediante la 
evaporacion. Este problema disminuye notablemente gracias a 
una superficie respiratoria plegada en el cuerpo. Aunque el pul- 
mon es la estructura respiratoria mas conocida de los animales 
terrestres, el sistema traqueal de los insectos es la mas comun. 

El sistema traqueal de los insectos, formado por tubos de ai¬ 
re que se ramifican en todo el cuerpo, es una variante de la es¬ 
tructura de la superficie respiratoria interna plegada. Los tubos 
mas grandes, denominados traqueas, se abren hacia el exterior. 
Las ramas mas delgadas se extienden hasta la superficie de casi 
todas las celulas, donde se produce el intercambio gasepso por 
difusion a traves del epitelio humedo que reviste los extremos 
terminales del sistema traqueal (fig. 42-22a). Con casi todas las 
celulas del cuerpo a una distancia muy corta del medio respira- 
torio, el sistema circulatorio abierto de los insectos no participa 
en el transporte de 0 2 y C0 2 

En un insecto pequeno la difusion a traves de las traqueas 
aporta suficiente 0 2 elimina suficiente C0 2 como para mantener 
la respiracion celular. Los insectos de mayor tamano con deman- 
da energetica superior ventilan sus sistemas traqueales mediante 
movimientos corporales ritmicos que comprimen y expanden 
sus tubos aereos como fuelles. Un insecto en vuelo tiene una ta- 
sa metabolica muy elevada y consume de 10 a 200 veces mas 0 2 


que en reposo. En muchos insectos voladores, la contraccion y la 
relajacion altemadas de los musculos que permiten el vuelo com¬ 
primen y expanden el cuerpo, con el bombeo rapido de aire por 
el sistema traqueal. Las celulas de los musculos del vuelo estan 
atestadas de mitocondrias que mantienen una elevada tasa meta¬ 
bolica y los tubos traqueales suministran abundante 0 2 a cada 
uno de estos organulos generadores de ATP (fig. 42-22b). Por 
tanto, las adaptaciones de los sistemas traqueales estan directa- 
mente relacionadas con la bioenergetica. 

Pulmones 

A diferencia de los sistemas traqueales que se ramifican por 
todo el cuerpo del insecto, los pulmones se limitan a una sola 
ubicacion. Como la superficie respiratoria del pulmon no esta en 
contacto directo con las otras partes del cuerpo, esta distancia 
debejecorrerse por el sistema circulatorio, que transporta gases 
entre los pulmones y el resto del organismo. Los pulmones, que 
poseen una densa red de capilares exactamente por debajo del 
epitelio que forma la superficie respiratoria, aparecieron evoluti- 
vamente en las aranas, los caracoles terrestres y los vertebrados. 

Entre los vertebrados, los anfibios tienen pulmones relativa- 
mente pequenos que no proporcionan una superficie muy exten¬ 
sa (muchos de ellos, ni siquiera tienen pulmones) y dependen 
considerablemente de la difusion a traves de otras superficies 
corporales para el intercambio gaseoso. La piel de la rana, por 
ejemplo, complementa el intercambio gaseoso de los pulmones. 
Por el contrario, la mayoria los reptiles (con inclusion de todas 
las aves) y todos los mamiferos dependen totalmente de los pul¬ 
mones para el intercambio gaseoso. Las tortugas constituyen una 
exception; complementan la respiracion pulmonar con el inter¬ 
cambio gaseoso a traves de superficies epiteliales humedas en su 
boca y su ano. Los pulmones y la respiracion de aire evoluciona- 
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Espiraculo 


•Traquea 


(b) Esta microfotograffa muestra cortes transversales 
de traqueoias en una pieza diminuta de musculo 
de insecto empleado para volar (MET). Cada una de las 
numerosas mitocondrias de las celulas musculares 
se encuentra, aproximadamente, a 5 pm de una traqueola. 


Celula del 


orgamsmo 

Traqueola 


(a) El sistema respiratorio de un insecto se compone de tubos internos ramificados 
que suministran aire directamente a las celulas del organismo. Los tubos 
de mayor tamano, denominados traqueas, estan reforzados por anillos de quitina 
que evitan su colapso. Las areas mas grandes de las traqueas forman sacos aereos 
cerca de los organos que requieren un gran suministo de oxfgeno. El aire entra en 
con las traqueas mediante aberturas denominadas espiraculos, en la superficie del 
cuerpo del insecto y se desplaza hacia tubos de menor tamano denominados 
traqueoias. Estas ultimas estan cerradas y contienen liquido (azul-gris). Cuando el 
animal esta activo y utiliza mas 02 , la mayor parte del liquido se retrae hacia adentro 
del organismo. Esto aumenta la superficie celular en contacto con el aire 
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A Fig. 42-22. Sistemas traqueales. 


ron en algunos vertebrados acuaticos (peces pulmonados) como 
adaptaciones para vivir en el agua con escasa concentration de 
oxlgeno o para pasar parte de su vida expuestos al aire (por ejem- 
plo, cuando disminuye el nivel de agua de un estanque). 

En general, el tamarto y la complejidad de los pulmones se re- 
lacionan con la tasa metabolica del animal (y, en consecuencia, 
con su tasa de intercambio gaseoso). Por ejemplo, los pulmones 
de los endotermos tienen una superficie de intercambio mayor 
que la de los ectotermos de tamano similar. 

Sistemas respiratorios de los mamiferos en detalle 

Ubicados en la cavidad toracica (torax), los pulmones de los 
mamiferos presentan una textura esponjosa similar a un panal 
con un epitelio humedo que funciona como superficie respirato- 
ria. Un sistema de conductos ramificados transporta aire a los 
pulmones (vease fig. 42-23). El aire entra por las fosas nasales 
y luego es filtrado por pelos, calentado, humidificado y se anali- 
zan olores mientras fluye por un laberinto de espacios en la ca¬ 
vidad nasal. Esta ultima conduce a la faringe, una intersection 
donde se cruzan los caminos del aire y el alimento. Con la deglu- 
cion de los alimentos, la laringe (la parte superior del sistema 
respiratorio) se mueve hacia arriba y cierra la epiglotis sobre la 
glotis (la abertura de la traquea). Esta permite el desplazamiento 
del alimento por el esofago hacia el estomago (vease fig. 41-16). 
El resto del tiempo, la glotis permanece abierta y permite la res¬ 
piration. 

La pared de la laringe esta reforzada con cartilago y, en la ma- 
yorla de los mamiferos, la laringe esta adaptada para la fonacion. 


El aire exhalado se desplaza por un par de cuerdas vocales ubi- 
cadosen la laringe. Los sonidos se producen cuando se tensan los 
musculos voluntaries en la caja vocal y estiran las cuerdas para 
que vibren. Los sonidos agudos se deben a las cuerdas vocales fir- 
memente tensas que vibran rapidamente; los sonidos graves pro- 
vienen de cuerdas menos tensas que vibran lentamente. 

De la laringe, el aire pasa a la traquea. Los anillos de cartila¬ 
go en forma de C mantienen la forma de la traquea. Esta ultima 
se divide en dos bronquios, uno para cada pulmon. Dentro del 
pulmon, el bronquio se ramifica varias veces en tubos cada vez 
mas delgados denominados bronquiolos. El sistema completo 
de conductos de aire tiene la apariencia de un arbol invertido cu- 
yo tronco es la traquea. El epitelio que reviste las principales ra- 
mas de este arbol respiratorio esta cubierto por cilios y una del- 
gada capa de moco. El moco atrapa el polvo, el polen y otras par- 
tlculas cohtaminantes y los cilios batientes desplazan el moco ha¬ 
cia arriba hasta la faringe, donde es deglutido hacia el esofago. 
Este proceso facilita la limpieza del sistema respiratorio. 

En el extremo, los bronquiolos terminan con un racimo de sa¬ 
cos aereos denominados alveolos (vease fig. 42-23). El intercam¬ 
bio gaseoso se produce a traves del epitelio delgado de los millo- 
nes de alveolos pulmonares, con una superficie total de aproxi¬ 
madamente 100 m 2 en los seres humanos, suficiente para llevar a 
cabo el intercambio gaseoso de todo el organismo. El oxlgeno 
presente en el aire que penetra en los alveolos se disuelve en la 
capa humeda y se difunde rapidamente a traves del epitelio ha¬ 
cia una red de capilares que rodea cada alveolo. El dioxido de 
carbono se difunde en direction opuesta, desde los capilares a 
traves del epitelio del alveolo y hacia el espacio aereo. 
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▼ Fig. 42-23. El sistema respiratorio de los marrriferos. Desde la 
cavidad nasal y la faringe el aire inhalado se desplaza por la laringe, la 
traquea y los bronquios hacia los bronquiolos, que terminan en alveo- 
los microscopicos revestidos por un epitelio humedo y delgado. Las ra- 
mas de la arteria pulmonar transportan sangre con baja concentracion 
de oxigeno hacia los alveolos; las ramas 
de la vena pulmonar transportan san¬ 
gre rica en oxigeno desde los alveo¬ 
los hacia el corazon. La microfoto- 
graffa de la izquierda muestra el 
lecho capilar denso que envuelve 
a los alveolos. La microfotogra- 
ffa de la derecha corresponde 
a una vista transversal de los 
alveolos. 
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Evaluation de conceptos 


1. ^Por que constituye una ventaj a para los animales terres- 
tres que los tejidos pulmonares se encuentren dentro del 
cuerpo? 

2. Explique como el intercambio contracorriente maximiza 
la capacidad de las branquias del pez para la extraction 
de 0 2 disuelto en el agua. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


La respiracion ventila los pulmones 

A1 igual que los peces, los vertebrados terrestres dependen de la 
ventilation para el mantenimiento de concentraciones elevadas de 
0 2 y bajas concentraciones de C0 2 en la superficie de intercambio 
gaseoso. La respiracion, el proceso que ventila los pulmones, es la 
inhalation y la exhalacion de aire de foma altema. 


Respiracion de los anfibios 

Un anfibio, como la rana, ventila sus pulmones mediante res¬ 
piracion con presion positiva. Durante un ciclo respiratorio. 
los musculos ha^en descender el suelo de la cavidad oral y em- 
pujan ,el aire por las fosas nasales. Posteriormente, con las nari- 
nas y la boca cerradas el suelo de la cavidad oral se eleva y fuer- 
za el aire hacia la traquea. El restablecimiento de la elasticidad de 
los pulmones y Id compresion por la pared corporal muscular 
desplaza el aire de los pulmones durante la exhalacion. 

Respiracion de los mamiferos 

A diferencia de los anfibios, los mamiferos ventilan su pulmo¬ 
nes mediante respiracion con presion negativa, que trabaja co¬ 
mo una bomba de aspiracion que jala el aire en lugar de introdu- 
cirlo en los pulmones (fig. 42-24). La accion muscular modifi- 
ca el volumen de la caja y de la cavidad toracica y los pulmones 
igualan estos cambios en el volumen. La capa interna de los sa- 
cos pulmonares de pared doble se adhiere al exterior de los pul¬ 
mones y la capa externa se adhiere a la pared de la cavidad tora¬ 
cica. Un espacio delgado que contiene llquido separa las dos ca- 
pas, que, debido a la tension superficial, son como dos placas de 
vidrio adheridas por una pellcula de agua: las capas pueden des- 
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lizarse suavemente una sobre otra pero no pueden separarse con 
facilidad. La tension superficial acopla el movimiento pulmonar 
con los movimientos de la caja toracica. 

El volumen pulmonar aumenta como resultado de la contrac¬ 
cibn de los musculos costales y del diafragma, un musculo es- 
queletico laminar que forma la pared inferior de la cavidad tora¬ 
cica. La contraccibn de los musculos costales expande la caja to¬ 
racica al desplazar las costillas hacia arriba y el esternon hacia 
afuera. Al mismo tiempo, la cavidad toracica se expande mien- 
tras el diafragma se contrae y desciende como un embolo. Todos 
estos cambios incrementan el volumen pulmonar y, como resul¬ 
tado, la presion de aire dentro de los alveolos es inferior a la pre- 
sion atmosferica. Como el gas fluye de una region de mayor pre¬ 
sion a otra de menor presion, el aire se 
desplaza por los orificios nasales y a tra¬ 
ves de los tubos respiratorios hacia los al¬ 
veolos. Durante la exhalation se relajan 
los musculos costales y el diafragma, dis¬ 
minuye el volumen pulmonar y la mayor 
presion aerea en los alveolos empuja el ai¬ 
re hacia los tubos respiratorios y hacia 
afuera a traves de los orificios nasales 
(vease fig. 42-24). 

Los musculos costales y el diafragma 
modifican el volumen pulmonar durante 
la respiration superficial, cuando el ma- 
mlfero esta en reposo. Durante el ejercicio 
energico, otros musculos del cuello, la es- 
palda y el torax aumentan adicionalmen- 
te el volumen de ventilation, elevando 
aun mas la caja toracica. En algunas espe- 
cies, los movimientos ritmicos que se 
producen al correr determinan que los 
organos viscerales, como el estomago y el 
hlgado, se deslicen hacia adelante y atras 
en la cavidad corporal con cada paso. Es¬ 
ta “bomba visceral” tambien incrementa 
mas el volumen de ventilation. 

El volumen de aire" que inhala y exha- 
la un mamifero con cada respiration se 
denomina volumen corriente. En el ser 
humano en reposo, el volumen corriente 
promedio se aproxima 500 mL. La capa- 
cidad vital, que es el volumen corriente 
maximo durante la respiracion forzada, es 
de alrededor de 3,4 L en las mujeres y 
4,8 L en los hombres de edad universita- 
ria. Los pulmones contienen mas aire que 
el correspondiente a la capacidad vital, 
pero dado que es imposible el colapso 
completo de los alveolos, siempre queda 
un volumen residual de aire pulmonar 
incluso despues de una exhalacion lo mas 
energica posible. A medida que el enveje- 
cimiento o las enfermedades (por ejem- 
plo, el enfisema) determinan que los pul¬ 
mones pierdan su elasticidad, el volumen 
residual aumenta a expensas de la capaci¬ 
dad vital. 

Puesto que los pulmones no se vaclan 
ni se vuelven a llenar por completo con 
cada ciclo respiratorio, el nuevo aire inha¬ 
lado se mezcla con el aire residual sin oxl- 


geno y la concentration maxima de 0 2 en los alveolos es consi- 
derablemente inferior a la de la atmosfera. Aunque esto limita la 
eficacia del intercambio gaseoso, el C0 2 en el aire residual es 
esencial para la regulation del pH sanguineo y la frecuencia res- 
piratoria en los mamlferos. 

Respiracion de las aves 

La ventilation de las aves es mucho mas compleja que la de 
lbs mamiferos. Ademas de pulmones, las aves poseen ocho o 
nueve sacos aereos que penetran en el abdomen, el cuello y las 
alas. Los sacos aereos no participan directamente en el intercam¬ 
bio gaseoso, sino que actuan como fuelles que mantienen el flu- 


A Fig. 42-24. Respiracion con presion negativa. El mamifero respira mediante la variacibn de 
la presion del aire dentro de sus pulmones respecto de la presion de la atmosfera externa. 


A Fig. 42-25. El sistema respiratorio de las aves. La contraccion y la relajacion de los sacos ae¬ 
reos ventilan los pulmones porque fuerzan el aire en una sola direccibn por tubos pulmonares pa- 
ralelos diminutos denominados parabronquios (vease MEB). El intercambio gaseoso se produce a 
traves de las paredes de los parabronquios. Durante la inhalacibn, ambos grupos de sacos abreos 
se expanden. Los sacos posteriores se encuentran llenos de aire puro (azul) del exterior mientras que 
los surcos anteriores estan llenos de aire viciado (gris) de los pulmones. Durante la exhalacion, los 
dos grupos de sacos aereos se vacian, el aire de los sacos posteriores es forzado hacia los pulmo¬ 
nes y el aire de los sacos anteriores sale del sistema a traves de la traquea. Se requieren dos ciclos 
de inhalacibn y exhalacion para que el aire se desplace por todo el sistema y fuera del ave. 
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jo del aire en los pulmones (fig. 42-25). Todo el sistema, pul- 
mones y sacos aereos, se ventila cuando el ave respira. El aire flu- 
ye por el sistema en un circuito que pasa por los pulmones en 
una sola direccion, independientemente de que el animal este 
inhalando o exhalando aire. En lugar de alveolos, que son diver- 
tlculos terminales, los sitios de intercambio gaseoso en los pul¬ 
mones de las aves son canales diminutos denominados para- 
bronquios, por los que fluye el aire en una sola direccion. 

Este sistema renueva completamente el aire en los pulmones 
con cada exhalacion, de modo que las concentraciones pulmona- 
res maximas de 0 2 son mayores en las aves que en los mamlfe- 
ros. Debido en parte a esta ventaja, las aves se desenvuelven mu- 
cho mejor que los mamiferos cuando se encuentran a gran altu- 
ra. Por ejemplo, a los seres humanos les resulta muy dificil obte- 
ner suficiente 0 2 cuando escalan las montanas mas altas del pla- 
neta, como el Monte Everest en los Himalayas (8 848 m), pero 
varias especies de aves (sobre todo, el ansar calvo) vuelan facil- 
mente sobre las mismas montanas durante la migracion. 

Control de la respiracion en los seres humanos 

Los seres humanos pueden contener el aliento o respirar con 
mayor rapidez y profundidad voluntariamente, pero la mayor 
parte del tiempo, los mecanismos automaticos regulan la respira¬ 
cion. Esto asegura que el trabajo del sistema respiratorio este 
coordinado con el del sistema cardiovascular y con las demandas 
metabolicas de intercambio gaseoso. 

Los principales centros respiratorios estan ubicados en dos 
regiones del encefalo, el bulbo raquideo y la protuberancia (fig. 
42-26). Auxiliado por el centro respiratorio situado en la protu¬ 
berancia, el centro del bulbo raquideo establece el ritmo respira¬ 


torio basico. Hay sensores ubicados en la aorta y las carotidas 
que controlan las concentraciones de 0 2 y C0 2 en la sangre, as! 
como el pH sangulneo, y ejercen un control secundario sobre la 
respiracion. Durante la respiracion profunda, un mecanismo de 
retroalimentacion negativa evita la sobreexpansion pulmonar; los 
sensores de estiramiento presentes en el tejido pulmonar envlan 
impulsos nerviosos que inhiben el centro respiratorio del bulbo 
raquideo. 

El centro respiratorio del bulbo raquideo regula la actividad 
respiratoria en respuesta a los cambios del pH del llquido tisular 
(llquido cefalorraquldeo) que bana el cerebro. El pH del llquido 
cefalorraquldeo esta determinado, principalmente, por las con¬ 
centraciones sangulneas de C0 2 . El dioxido de carbono se difun- 
de desde la sangre hacia el llquido cefalorraquldeo, donde reac- 
ciona con el agua y forma acido carbonico, que disminuye el pH. 
Cuando el centro respiratorio del bulbo raquideo registra un le- 
ve descenso del pH (aumento del C0 2 ) del llquido cefalorraqul¬ 
deo, aumenta la profundidad y la frecuencia de la respiracion y 
el exceso de C0 2 se elimina en el aire exhalado. Esto ocurre du¬ 
rante el ejercicio, por ejemplo. 

Las concentraciones de oxlgeno en sangre, generalmente, ejer¬ 
cen poco efecto sobre los centros respiratorios. Sin embargo, 
cuando el nivel de 0 2 esta notablemente disminuido (a gran al- 
tura, por ejemplo), los sensores de 0 2 presentes en la aorta y en 
las carotidas (en el cuello) envlan senales de alarma a los centros 
respiratorios, que responden con el aumento de la frecuencia res¬ 
piratoria. Normalmente, un aumento de la concentracion de C0 9 
constituye un buen indicador del descenso de la concentracion 
de 0 2 porque el C0 2 se produce por el mismo proceso que con¬ 
sume 0 2 : la respiracion celular. Sin embargo, es posible enganar 
al centro respiratorio mediante la hiperventilacion. La respira- 


Q El centro de control situa¬ 
do en el bulbo raquideo 
establece el ritmo basico y el centro de 
control presente en la protuberancia 
lo modera y suaviza las transiciones 
entre inhalaciones 
y exhalaciones. 


© Los impulsos nerviosos 
desencadenan la contraccion muscular. 

Los nervios del centro respiratorio 
ubicado en el bulbo raquideo del 
cerebro envian impulsos al diafragma 
y a los musculos costales para estimular 
su contraccion y producir la inhalacion. 


© En una persona en 
reposo, estos impulsos nerviosos 
ocasionan cerca de 10 a 14 inhalaciones 
por minuto. Entre las inhalaciones, los 
musculos se relajan y la persona exhala. 


▲ Fig. 42-26. Control automatico de la respiracion. 



© El centro respiratorio del bulbo raquideo 
tambien participa en la regulacion del nivel 
sanguineo de C0 2 . Los sensores ubicados 
en el bulbo raquideo detectan cambios en 
el pH (que reflejan la concentracion de C0 2 ) 
de la sangre y del llquido cefalorraquldeo 
que bafia la superficie del cerebro. 


0 Los impulsos nerviosos transmiten cambios 
en las concentraciones de C0 2 y de O 2 . Otros 
sensores presentes en las paredes de las arteriaa 
aorta y de las carotidas en el cuello detectan 
los cambios en el pH sanguineo y envian impuh 
nerviosos al bulbo raquideo. En respuesta, el 
centro respiratorio del bulbo raquideo altera la 
frecuencia y la profundidad respiratoria con 
un aumento de ambas variables para eliminar 
el exceso de CO 2 o su disminucion ante la 
depresion de los niveles del gas. 


0 Los sensores aorticos y carotideos tambien I 
detectan cambios en los niveles sanguineos de 
0 2 y envian senales al bulbo raquideo para que 
aumente la frecuencia respiratoria cuando los 
niveles descienden demasiado. 


Liquido 

cefalorraquldeo 


* • 

Protuberancia 


Bulbo 
raquideo 


Centros " A _ 

respiratorios ,f\ 


Arterias 

cardtidas 


Aorta 


Diafragma 
^Musculos costales 


890 


unidad siete Forma y funcion de los animales 



















cion rapida y excesivamente profunda depura la sangre de tanto 
C0 2 que el centra respiratorio deja transitoriamente de enviar 
impulsos a los musculos costales y al diafragma. La respiracion 
se interrumpe hasta que el aumento de los niveles de C0 2 (o la 
disminucion de los niveles de 0 2 ) sea suficiente para restablecer 
la actividad del centra respiratorio. 

El centra respiratorio responde a multiples senales nerviosas 
y qulmicas y adapta la frecuencia y la profundidad respiratorias 
para cumplir con las necesidades cambiantes del organismo. Sin 
embargo, el control de la respiracion solo es eficaz si esta coordi- 
nado con el control del sistema cardiovascular para que exista 
una concordancia adecuada entre la ventilation pulmonar y la 
cantidad de sangre que fluye por los capilares alveolares. Duran¬ 
te el ejercicio, por ejemplo, el aumento del gasto cardlaco se 
acompana de la elevation de la frecuencia respiratoria, lo que 
acentua la captacion de 0 2 y la elimination de C0 2 mientras la 
sangre fluye por los pulmones. 


Evaluation de conceptos 


1. ^De que forma el incremento de la concentration de C0 2 
en sangre afecta al pH del liquido cefalorraquldeo? 

2. El descenso leve del pH sanguineo acelera el marcapasos 
cardlaco. ^Cual es la funcion de este mecanismo de 
control? 

3. <>Cual es la diferencia entre la respiracion de los 
mamlferos y las aves? 


Veanse las respuestas en elApendice A. 



Los pigmentos respiratorios captan 
y transportan gases 

La elevada demanda metabolica de muchos organismos re- 
quiere que la sangre transporte grandes cantidades de 0 2 y C0 2 . 
Parece que soluciones similares relacionadas con la necesidad de 
transporte establecido por la elevada demanda metabolica en di- 
ferentes grupos de animales evolucionaron independientemente. 
En primer lugar consideraremos el papel que desempenan los 
gradientes de 0 2 y C0 2 , con el sistema respiratorio del mamlfero 
como ejemplo. Posteriormente, examinaremos las moleculas san- 
gulneas denominadas pigmentos respiratorios que participan en 
el proceso de intercambio gaseoso. ? 

El papel de los gradientes de presion parcial 

Los gases se difunden por gradientes de presion en los pulmo¬ 
nes y otros organos. La difusion de un gas, presente en el aire o 
disuelto en agua, depende de las diferencias en una cantidad de- 
nominada presion parcial. A nivel del mar, la atmosfera ejerce 
una presion total de 760 mm Hg. Esta es una fuerza descenden- 
te igual a la ejercida por una columna de mercurio de 760 mm. 
Dado que la atmosfera tiene un 21% de 0 2 (por volumen), la pre¬ 
sion parcial del gas (abreviada Po 2 ) es igual a 0,21 x 760, o apro- 
ximadamente 160 mm Hg. Esta es la portion de presion atmos- 


ferica proporcionada por el 0 2 , lo que explica el termino presion 
parcial. La presion parcial del C0 2 (Pco 2 ) a nivel del mar es de so¬ 
lo 0,23 mm Hg. Cuando el agua es expuesta al aire, la cantidad de 
gas que se disuelve en ella es proporcional a su presion parcial en 
el aire y a su solubilidad en el agua. El equilibrio se alcanza final- 
mente cuando las moleculas de gas penetran en la solucion y la 
abandonan a la misma velocidad. En este punto se dice que el gas 
tiene la misma presion parcial en solucion y en el aire. Por tanto, 
en un vaso de agua expuesto a la presion del aire a nivel del mar, 
la Po 2 es de 160 mm Hg y la Pco 2 es de 0,23 mm Hg. 

Un gas siempre se difunde desde una region de mayor presion 
parcial a otra de menor presion parcial. $ La sangre que llega a los 
pulmones a traves de las arterias pulmonares tiene una P 02 menor 
y una Pco 2 mayor que el aire en los alveolos (fig. 42-27). Obser- 
vese que el aire presente en los alveolos tiene una Po 2 menor y 
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▲ Fig. 42-27. Captacion y liberacion de los gases respiratorios. 

Las barras en color indican las presiones parciales (en mm Hg) de 0 2 
(Po 2 ) y C0 2 (Pco 2 ) en diferentes sitios. 
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una P C02 mayor que el aire a nivel del mar, dado que no se susti- 
tuye completamente por aire nuevo durante la respiracion. Con 
la entrada de la sangre en los capilares alveolares, el C0 2 difunde 
desde la sangre al aire en los alveolos. Mientras tanto, el 0 2 pre¬ 
sente en el aire se disuelve en el liquido que cubre el epitelio y se 
difunde hacia la sangre. @ Cuando la sangre abandona los pul- 
mones en las venas pulmonares, su P0 2 ha aumentado y su Pco 2 
ha disminuido. Despues de volver al corazon, esta sangre se 
bombea a traves del circuito sistemico. © En los capilares tisu- 
lares, los gradientes de presion parcial favorecen la difusion de 
0 2 fuera de la sangre y de C0 2 hacia la sangre. Esto se debe a que 
la respiracion celular elimina 0 2 del liquido intersticial y agrega 
C0 2 al liquido intersticial (nuevamente, mediante difusion, des¬ 
de las mitocondrias en las celulas cercanas). © Despues de que 
la sangre libera 0 2 y capta C0 2 , vuelve al corazon y es bombea- 
da nuevamente a los pulmones, donde intercambia gases con el 
aire en los alveolos. 

Pigmentos respiratorios 

La baja solubilidad del 0 2 en el agua (y, por tanto, en la san¬ 
gre) constituye un problema para los animales que dependen del 
sistema circulatorio para el suministro de este gas. Suponga que 
todo el 0 2 de una persona fuera suministrado en solucion en la 
sangre. Durante el ejercicio intenso, una persona puede consu¬ 
mer casi 2 L de 0 2 por minuto, cantidad que debe ser transpor- 
tada en la sangre desde los pulmones hacia los tejidos activos. Sin 
embargo, a temperatura corporal y presion de aire normales so¬ 
lo se pueden disolver 4,5 mL de 0 2 en un litro de sangre en los 
pulmones. Si el 80% del 0 2 disuelto fuera suministrado a los te¬ 
jidos (un porcentaje elevado a un nivel irreal), el corazon debe- 
rfa bombear 500 L de sangre por minuto. 

En realidad, en la mayorfa de los animales, la mayor parte del 
0 2 se transporta unido a ciertas protelnas denominadas pigmen¬ 
tos respiratorios en lugar de estos disuelto. Los pigmentos res¬ 
piratorios circulan con la sangre, a menudo, dentro de celulas es- 
pecializadas. Los pigmentos aumentan notablemente la cantidad 
de oxigeno que puede ser transportado en la sangre (aproxima- 
damente, 200 mL de 0 2 por litro en la sangre de los mamiferos). 
En nuestro ejemplo de una persona que realiza ejercicio con una 
tasa de suministro del 80%, eso reduce notablemente el gasto 
cardlaco necesario para el transporte de 0 2 a 12,5 L de sangre por 
minuto. 


Transporte de oxigeno 

Diversos pigmentos respiratorios evolucionaron en distintos 
taxones de animales. Un ejemplo, la hemocianina, presente en 
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los artropodos y muchos moluscos, tiene cobre como compo- 
nente de union al oxigeno, lo que le confiere un color azulado a 
la sangre. La protelna hemoglobina, localizada en los eritrocitos 
de los vertebrados, es el pigmento respiratorio de casi todos los 
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La curva muestra las cantidades relativas de 0 2 u IU 

hemoglobina expuesta a soluciones que vahan en su Pq 2 . Con 
una P 0 2 de 104 mm Hg, habitual en los pulmones, la hemoglobi¬ 
na esta saturada con oxigeno en aproximadamente el 98%. Con 
una Pq 2 de 40 mm Hg, comun en la vecindad de los tejidos, la 
hemoglobina solo esta saturada en aproximadamente el 70%. 

La hemoglobina puede liberar su 0 2 en tejidos metabolicamente 
muy activos, como el tejido muscular durante el ejercicio. 
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(b) pH y disociacion de la hemoglobina. Los iones hidrogeno 
afectan a la conformacion de la hemoglobina: el descenso del 
pH desvia la curva de disociacion de 0 2 hacia la derecha. En una 
determinada Pq 2 , como 40 mm Hg, la hemoglobina libera 
mas 0 2 at pH 7,2 con un pH de 7,2 que con un pH de 7,4, 
el pH normal de la sangre humana. El pH disminuye (se vuelve 
mas acido) en tejidos muy activos porque el C0 2 producido por 
la respiracion reacciona con agua y forma acido carbonico. 

La hemoglobina posteriormente libera mas 0 2 , lo que sostiene 
el incremento de la respiracion celular en los tejidos activos. 


A Fig. 42-28. Captacion y liberation de O 2 por la hemoglobina. 


A Fig. 42-29. Curvas de disociacion de la hemoglobina. 
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vertebrados y de una amplia variedad 
de invertebrados. 

La hemoglobina consta de cuatro 
subunidades, cada una de ellas con un 
cofactor denominado grupo hemo que 
posee un atomo de hierro en su centro. 
El hierro se une al 0 2 ; por tanto, cada 
molecula de hemoglobina puede trans- 
portar cuatro moleculas de 0 2 (vease 
fig. 5-20). Como todos los pigmentos 
respiratorios, la hemoglobina se debe 
unir al 0 2 de forma reversible, es decir, 
debe captar 0 2 en los pulmones o en 
las branquias y liberarlo en otras partes 
del organismo (fig. 42-28). Este pro- 
ceso depende de la cooperation entre 
las subunidades de la molecula de he¬ 
moglobina (vease cap. 8). La union del 
0 2 a una subunidad induce una modi¬ 
fication leve en la forma de las otras, 
fenomeno que incrementa su afinidad 
por el gas; y cuando una subunidad li¬ 
bera su 0 2 , las otras tres hacen rapida- 
mente lo mismo porque el cambio de 
forma disminuye su afinidad por el 
gas. 

La union y la liberation cooperativas 
del 0 2 son evidentes en la curva de di- 
sociacion de la hemoglobina (fig. 42- 
29) En el intervalo de presiones parcia- 
les de 0 2 (Po 2 ) en el que la curva de di- 
sociacion presenta una pendiente pro- 
nunciada, incluso una leve modification 
de la Po 2 determina que la hemoglobina 
capte o libere una cantidad importante 
de 0 2 . Observese que la portion de ma¬ 
yor pendiente de la % curva corresponde 
al intervalo de presiones parciales de 0 2 
hallado en los tejidos corporales. Cuan¬ 
do las celulas de un sitio particular co- 
mienzan a trabajar mas -durante el ejer- 
cicio, por ejemplo- la Po 2 desciende en 
su vecindad con el consumo del 0 2 en la 
respiration celular. Debido al efecto de 
la cooperatividad entre las subunidades, 
un descenso leve de la Po 2 es suficiente 
para causar un aumento relativamente 
importante en la cantidad de 0 2 que li¬ 
bera la sangre. 

Al igual que en todas las protelnas, 
la conformation de la hemoglobina es 
sensible a varios factores. Por ejemplo, 
un descenso del pH disminuye la afi¬ 
nidad de la hemoglobina por el 0 2 fe¬ 
nomeno denominado efecto Bohr 
(vease fig. 42-29b). Como el C0 2 reac- 
ciona con el agua y forma acido carbo- 
nico (H 2 C0 3 ), el tejido activo dismi¬ 
nuye el pH de su entorno e induce a la 
hemoglobina a liberar mas 0 2 , que 
luego puede utilizarse en la respira¬ 
tion celular. 
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© El dioxido de carbono 
producido por los tejidos del 
organismo se difunde hacia el 
liquido intersticial y el plasma. 

© Mas del 90% del C0 2 se 
difunde hacia los globulos 
rojos en el plasma y solo el 7% 
queda como C0 2 disuelto. 

© Parte del C0 2 es captado y 
transportado por la 
hemoglobina. 

© Sin embargo, la mayor parte 
del C0 2 reacciona con el 
agua en los globulos rojos y 
forma acido carbonico (H 2 CC> 3 ), 
reaccion catalizada por la 
anhidrasa carbonica de los 
globulos rojos. 

© El acido carbonico se disocia en 
un ion bicarbonato (HC0 3 ~) y 
un ion hidrogeno (H + ). 

© La hemoglobina se une a la 
mayor parte del H + del H 2 C 03 , 
y asi evita que el H + acidifique 
la sangre, lo que impide el 
efecto Bohr. 


© La mayor parte del HC0 3 “se 
difunde hacia el plasma, donde 
es transportado por la circulacion 
sanguinea hacia los pulmones. 

© En los pulmones, el HC0 3 _ se 
difunde desde el plasma hacia 
los globulos rojos, se combina 
con el H + liberado por la 
hemoglobina y forma H 2 C0 3 . 


© El acido carbonico se convierte 
nuevamente en C0 2 y agua. 


© El C0 2 formado a partir del 
H 2 C0 3 se libera por la 
hemoglobina y se difunde hacia 
el liquido intersticial. 

® El C0 2 se difunde hacia el espacio 
alveolar, del cual es expulsado 
durante la exhalacion. 

La reduction de la concentration 
de C0 2 en el plasma conduce a 
la descomposicibn de H 2 C 03 en 
C0 2 y agua en los globulos rojos 
(vease el paso 9), una inversion 
de la reaccion que se produce en 
los tejidos (paso 4). 


A Fig. 42-30. Transporte de dioxido de carbono en la sangre. 
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Transporte de dioxido de carbono 

Ademas de su papel en el transporte de oxlgeno, la hemoglo- 
bina tambien participa en el transporte de C0 2 y contribuye en 
la amortiguacion del pH, es decir, evita los cambios nocivos en el 
pH sangulneo. Solo cerca del 7% del C0 2 liberado por las celu- 
las que respiran se transporta en solucion en el plasma sangul¬ 
neo. Otro 23% se une a los multiples grupos amino de la hemo- 
globina y cerca del 70% es transportado en la sangre en forma de 
iones bicarbonato (HC0 3 -). El dioxido de carbono de las celulas 
que respiran se difunde hacia el plasma sanguineo y luego hacia 
los eritrocitos (fig. 42-30). El C0 2 reacciona primero con el agua 
(asistido por la enzima anhidrasa carbonica) y forma H 2 C0 3 que 
luego se disocia en un ion hidrogeno (H + ) y HC0 3 _ La mayor 
parte del H + se une a la hemoglobina y a otras proteinas, lo que 
minimiza la variacion del pH sanguineo. El HC0 3 "se difunde ha¬ 
cia el plasma. Con el flujo de la sangre por los pulmones, el pro- 
ceso se conviete rapidamente porque la difusion del C0 2 fuera de 
la sangre modifica el equilibrio quimico a favor de la conversion 
del HC0 3 -en C0 2 . 

Animales atletas 

En el caso de algunos animales, como los corredores de larga 
distancia y las aves y los mamiferos migratorios, la demanda de 
0 2 de las actividades cotidianas podria colmar la capacidad de un 
sistema respiratorio tipico. Otros animales, como los mamiferos 
que se sumergen en el agua, pueden permanecer activos debajo 
del agua durante largos periodos sin respirar. <> Que adaptaciones 
evolutivas permiten a estos animales realizar estas proezas? 

El corredor de resistencia por excelencia 

Es probable que el corredor de maratones por excelencia del 
mundo animal sea el berrendo antilocapra, un mamifero similar 
al antilope que vive en las praderas de Norteamerica, donde Le¬ 
va vagando mas de 4 millones de anos. Los berrendos son capa- 
ces de correr a 100 km/h. Si bien su velocidad maxima no alcan- 
za a la del guepardo, los berrendos pueden mantener velocidades 
elevadas durante distancias muy largas y pueden recorrer 11 km 
en 10 minutos, manteniendo una velocidad promedio de 
65 km/h. 

Stan Lindstedt y sus colegas de la University of Wyoming y de 
la University of Bern se preguntaron si los antilocapras mantie- 
nen su combinacion de gran velocidad y resistencia por perfec- 
cionamiento de los mecanismos fisiologicos normales que pro- 
porcionan mas 0 2 a los musculos o gracias a una mayor eficien- 
cia energetica. Los investigadores sometieron a berrendos a ejer- 
cicio en una cinta ergometrica para calcular su tasa maxima de 
consumo de 0 2 (fig. 42-31) y descubrieron algo sorprendente: 
los berrendos consumen 0 2 en una tasa tres veces mayor que la 
esperada para un animal de su tamano. Normalmente, con el au- 
mento del tamano del animal, disminuye la tasa de consumo de 
0 2 por gramo. Un gramo de tejido de musarana, por ejemplo, 
consume al dia la cantidad de 0 2 que consume un gramo de te¬ 
jido de elefante en un mes. jPero Lindstedt y sus colegas descu¬ 
brieron que la tasa de consumo de 0 2 por gramo de tejido de un 
berrendo era la misma que la de un raton de 10 g! 

Para establecer una perspectiva mas apropiada sobre el rendi- 
miento del berrendo, el equipo de investigation comparo varias 
caracterfsticas fisiologicas de los berrendos con las caracteristicas 
fisiologicas de cabras domesticas de tamano similar adaptadas 
para escalar en lugar de correr. Los investigadores comprobaron 



▲ Fig. 42-31. Medicion de la tasa de consumo de 0 2 en un 
berrendo que corre. Stan Lindstedt recoge informacion respiratoria 
de un berrendo que corre a 40 km/h en una cinta ergometrica. 


que la tasa maxima de consumo de 0 2 de los berrendos es cinco 
veces mayor que la de las cabras. ^Por que? Porque, en compara- 
cion con las cabras los berrendos tienen una superficie mas gran¬ 
de para la difusion de 0 2 en los pulmones, casi cinco veces el gas- 
to cardlaco, una masa muscular mucho mayor y un volumen y 
una densidad de mitocondrias tambien mayores. Ademas, los 
berrendos mantienen mayores temperaturas musculares. Los in¬ 
vestigadores llegaron a la conclusion de que la tasa de consumo 
de 0 2 extrema de los berrendos, que fundamenta su capacidad de 
correr a velocidades elevadas en distancias largas, es el resultado 
del perfeccionamiento de los mecanismos fisiologicos normales 
presentes en otros mamiferos. Podemos ver los resultados de la 
selection natural en estas mejoras, tal vez inducidas por los de- 
predadores que han perseguido a los berrendos en las planicies 
abiertas de Norteamerica durante millones de anos. 

Mamiferos buceadores 

La mayorla de los animales intercambian gases continuamen- 
te, pero* algunas veces, no hay acceso al medio respiratorio nor¬ 
mal -por ejemplo, cuando el animal que respira aire se sumerge 
en el agua-. Aunque la mayorla de los seres humanos, incluidos 
los buceadores bien entrenados, pueden mantener la respiration 
2 a 3 minutos y nadar hasta profundidades de aproximadamen- 
te 20, fa foca de Weddell de la Antartida, habitualmente, se su¬ 
merge hasta 200-500 m y permanece all! cerca de 20 minutos (y 
algunas veces mas de una hora). Algunas especies de focas, tor- 
tugas marinas y ballenas realizan inmersiones aun mas impresio- 
nantes. jLos elefantes marinos pueden alcanzar profundidades de 
1 500 m y permanecer sumergidos hasta 2 horas! Un elefante 
marino con un dispositivo de registro paso 40 dlas sumergido 
casi continuamente en el mar, con periodos en la superficie que 
no superaron los 6 minutos. En contraste, los seres humanos ne- 
cesitan llevar aire, en la forma de tanques de buceo autonomos, 
para mantenerse sumergidos durante periodos comparables. 

Una adaptation de la foca de Weddell (y de otros mamiferos 
buceadores) es la capacidad de almacenar grandes cantidades de 
0 2 . En comparacion con los seres humanos, la foca puede alma¬ 
cenar el doble de 0 2 por kilogramo de masa corporal, principal- 
mente, en la sangre y los musculos. Cerca del 36% de todo nues- 
tro 0 2 se encuentra en los pulmones y el 51% esta en la sangre. 
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En contraste, la foca de Weddell retiene solo cerca del 5% del 
oxlgeno en sus pulmones relativamente pequenos (y puede 
exhalar antes de sumergirse, lo que reduce la flotacion) y acumu- 
la el 70% en la sangre. El volumen de sangre por kilogramo de 
masa corporal de la foca duplica al del ser humano. Otra adapta¬ 
tion es el gran tamano del bazo de la foca, que puede almacenar 
cerca de 24 L de sangre. Es probable que el bazo se contraiga des¬ 
pues de la inmersion, lo que refuerza la sangre con eritrocitos 
cargados de 0 2 . Los mamiferos buceadores tambien cuentan con 
una concentration elevada en sus musculos de una protelna que 
almacena oxlgeno, denominada mioglobina. La foca de Weddell 
puede almacenar cerca del 25% de su 0 2 en el musculo, en com- 
paracion con solo el 13% en los seres humanos. 

Los mamiferos buceadores no solo comienzan un viaje sub- 
marino con una reserva de 0 2 relativamente importante, sino que 
ademas cuentan con adaptaciones que conservan el gas. Nadan 
con poco esfuerzo muscular y, a menudo, utilizan cambios en la 
flotacion para deslizarse de forma pasiva hacia arriba o hacia aba- 
jo. Su frecuencia cardlaca y su tasa de consumo de 0 2 disminu- 
yen durante la inmersion y algunos mecanismos reguladores que 
afectan a la resistencia periferica desvlan la mayor parte de la san¬ 
gre al cerebro, la medula espinal, los ojos, las glandulas suprarre- 
nales y la placenta (en las focas prenadas). La irrigation de los 
musculos es limitada y se interrumpe totalmente durante las in- 
mersiones mas prolongadas. Cuando las inmersiones duran mas 
de 20 minutos, los musculos de la foca de Weddell agotan el 0 2 
almacenado en la mioglobina y luego obtienen su ATP de la fer¬ 
mentation no la respiration (vease cap. 9). 


Las capacidades excepcionales de foca de Weddell y otros bu¬ 
ceadores que respiran aire que potencian sus organismos duran¬ 
te inmersiones prolongadas revelan dos temas relacionados entre 
si en nuestro estudio de los organismos: la respuesta a los retos 
ambientales a corto plazo mediante adaptaciones fisiologicas y a 
largo plazo como resultado de la selection natural. 



1. iQue es lo que determina que el 0 2 y el C0 2 se difundan 
hacia el interior de los capilares o hacia el exterior de las 
estructuras en los tejidos y cerca de los espacios alveola- 
res. Expllquelo. 

2. ^De que forma contribuye el efecto Bohr al suministro de 
0 2 a tejidos muy activos? 

3. El dioxido de carbono presente en el interior de los glo- 
bulos rojos de los capilares tisulares se combina con agua 
y forma acido carbonico. <>Que produce la inversion de 
esta reaction en los eritrocitos que se encuentran en ca¬ 
pilares cerca de los espacios alveolares? 

4. Describa tres adaptaciones que permiten que las focas de 
Weddell permanezcan debajo del agua durante mucho 
mas tiempo que los seres humanos. 

Veanse las re spues tas en el Apendice A. 



Los sistemas circulatorios reflejan la filogenia 


► Los sistemas de transporte conectan funcionalmente los organos de 
intercambio con las celulas del organismo. La mayorla de los ani- 
males complejos poseen sistemas de transporte intemo por los que 
circula liquido, lo que proporciona una llnea vital entre el entomo 
acuoso de las celulas vivas y los organos, como los pulmones, que 
intercambian sustancias qulmicas con el ambiente externo 

(pp. 867-868). 

► Circulacion de los invertebrados (pp. 868-869). La mayorla de 
los invertebrados tienen una cavidad gastrovascular o un sistema 
circulatorio para el transporte intemo. 

► Estudio de la circulacion en los vertebrados (pp. 869-871). Las 

adaptaciones del sistema cardiovascular reflejan la filogenia de los ver¬ 
tebrados. La sangre fluye en un sistema cardiovascular cerrado, forma- 
do por vasos sangulneos y un corazon con dos a cuatro camarai Las 
arterias transportan sangre hacia los capilares, los lugares de intercam¬ 
bio de sustancias qulmicas entre la sangre y el liquido intersticial. Las 
venas conducen sangre de los capilares hacia el corazon. 


Concepto 


La circulacion doble de los mamiferos depende de la 
anatomia y del ciclo de bombeo del corazon 

► Circulacion de los mamiferos (pp. 871-872). Las valvulas cardla- 
cas establecen un flujo unidireccional de la sangre por el corazon, que 



se inicia con el ventriculo derecho que bombea sangre hacia los pul¬ 
mones, donde capta 0 2 y libera C0 2 . La sangre rica en oxlgeno prove- 
niente de los pulmones ingresa en el corazon por la auricula izquierda 
y es bombeada hacia los tejidos del organismo por el ventriculo iz- 
quierdo. La sangre regresa al corazon a traves de la auricula derecha. 


► El corazon de los mamiferos en detalle (pp. 872-873). La fre¬ 
cuencia cardlaca (pulso) es la cantidad de veces que late el corazon 
por minuto. El ciclo cardlaco, una secuencia completa de bombeo 
y llenado cardlaco, consta de perlodos de contraction (slstole) y de 
relajacion (diastole). El gasto cardlaco es el volumen de sangre 
bombeado hacia-la circulacion sistemica por minuto. 

► Mantenimiento del ritmo cardlaco (pp. 873-874). Los impulsos 
que se originan en el nodo senoauricular (SA) (marcapaso) de la 
auricula derecha se transmiten al nodo auriculoventricular (AV). 
Desgues de umretraso son conducidos por las ramas del haz de His 
y las fibras de Purkinje. El marcapaso esta afectado por los nervios, 
las hormonas, la temperatura corporal y el ejercicio. 


Concepto 


Los principios fisicos rigen la circulacion sanguinea 

► Estructura y funcion de los vasos sanguineos (pp. 874-875). 

Las diferencias estructurales existentes entre las arterias, las venas y 
los capilares se correlacionan con sus distintas funciones. 

► Yelocidad del flujo sanguineo (pp. 874-875). Las leyes flsicas 
que rigen el movimiento de los llquidos por tubos influyen en el 
flujo sanguineo y la presion arterial. La velocidad del flujo sangui¬ 
neo varia en el sistema circulatorio y es minima en los lechos capi¬ 
lares como consecuencia de la resistencia elevada y de la gran area 
transversal total de las arteriolas y los capilares. 
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Presion arterial (pp. 875-876). La presion arterial, la fuerza hi- 
drostatica que ejerce la sangre contra la pared de un vaso, esta de- 
terminada por el gasto cardlaco y la resistencia periferica debido a 
la constriction variable de las arteriolas. 

Funcion de los capilares (pp. 876-878). El intercambio de sus- 
tancias entre la sangre y el liquido intersticial se produce a traves 
de las paredes delgadas de los capilares. 

Retorno de liquido por el sistema linfatico (p. 878). El sistema 
linfatico reintegra liquido a la sangre y participa en la defensa del 
organismo. El liquido vuelve a la circulation directamente en el ex- 
tremo venoso del capilar e indirectamente a traves de sistema linfa¬ 
tico. 


Concepto 


La sangre es un tejido conectivo con celulas 
suspendidas en el plasma 

► Composition y funcion de la sangre (pp. 879-882). La sangre 
esta compuesta por elementos celulares (celulas y fragmentos de ce¬ 
lulas denominados plaquetas) suspendidos en una matriz liquida 
denominada plasma. Las protelnas plasmaticas afectan al pH san- 
gulneo, la presion osmotica y la viscosidad y la funcion del trans- 
porte de llpidos, la inmunidad (anticuerpos) y la coagulacion de la 
sangre (fibrinogenos). Los globulos rojos, o eritrocitos, transportan 
oxlgeno. Cinco tipos de globulos blancos, o leucocitos, actuan en la 
defensa mediante la fagocitosis de las bacterias y los desechos o 
mediante la production de anticuerpos. Las plaquetas actuan en la 
coagulacion sanguinea, una cascada de reacciones complejas que 
convierte al fibrinogeno plasmatico en fibrina. 

► Enfermedad cardiovascular (pp. 882-883). Las enfermedades 
cardiovasculares constituyen la principal causa de muerte en la ma- 
yoria de los paises desarrollados, como los Estados Unidos. 


Concepto 


El intercambio de gases se produce a traves de su¬ 
perficies respiratorias especializadas 

L El intercambio gaseoso suministra oxlgeno para la respiracion celu- 
lar y elimina dioxide de carbono. Los animales necesitan superfi¬ 
cies respiratorias humedas y extensas para la difusion adecuada de 
gases respiratorios (0 2 y C0 2 ) entre sus celulas y el medio respira- 
torio, ya sea aire o agua (p. 883). 

► Branquias en los animales acuaticos (pp. 884-885). Las bran- 
quias, adaptaciones respiratorias de la mayoria de los animales 
acuaticos, son extensiones de la superficie corporal especializadas 
en el intercambio gaseoso. La eficacia del intercambio de gases en 
algunas branquias, como las de los peces, aumenta con la ventila¬ 
tion y el flujo contracorriente de sangre y agua. 

► Sistemas traqueales en insectos (pp. 885-886). Las traqueas de 
los insectos son tubos diminutos ramificados que penetran en el or¬ 
ganismo y suministran 0 2 directamente a las celulas. 

Pulmones (pp. 886-887). Las aranas, los caracoles terrestres>y la 
mayoria de los vertebrados terrestres tienen pulmones interribs. En 
los mamiferos, el aire inhalado por las narinas atraviesa la faringe 
hacia la traquea, los bronquios, los bronqulolos y los alveolos ter- 
minales, donde se produce el intercambio gaseoso. 


Concepto 


La respiracion ventila los pulmones 

► Respiracion de los anfibios (p. 888). El anfibio ventila sus pul¬ 
mones mediante respiracion con presion positiva, que fuerza el aire 
hacia la traquea. 


Respiracion de los mamiferos (pp. 888-889). Los mamiferos 
ventilan sus pulmones mediante respiracion con presion negativa, 
que atrae el aire hacia los pulmones. El volumen pulmonar aumen¬ 
ta con la contraction de los musculos costales y del diafragma. 

Respiracion de las aves (pp. 889-890). Ademas de los pulmones 
las aves cuentan con ocho o nueve sacos aereos que actuan como 
fuelles que mantienen el flujo del aire en los pulmones. El aire pasa 
por los pulmones en una sola direction. Cada exhalation renueva 
completamente el aire pulmonar. 

Control de la respiracion en los seres humanos (pp. 890- 
891). Los centres respiratorios situados en el bulbo raquideo del 
cerebro regulan la frecuencia y profundidad de la respiracion. Hay 
sensores que detectan el pH del liquido cefalorraquldeo (que refleja 
la concentration de C0 2 en la sangre) y el bulbo raquideo ajusta la 
frecuencia y la profundidad respiratoria para que coincida con las 
demandas metabolicas. Los sensores localizados en la aorta y las ca- 
rotidas que controlan los niveles sangulneos de 0 2 y de C0 2 as! co¬ 
mo el pH sangulneo, ejercen un control secundario sob re la 
respiracion. 


Concepto 


Los pigmentos respiratorios captan y transportan 
gases 

► El papel de los gradientes de presion parcial (pp. 891-892). 

Los gases se difunden de acuerdo con gradientes de presion en los 
pulmones y otros organos. El oxlgeno y el C0 2 se difunden desde 
los sitios donde sus presiones parciales son mayores hacia los sitios 
en donde son menores. 

► Pigmentos respiratorios (pp. 892-894). Los pigmentos respirato¬ 
rios transportan gases y contribuyen a los buffers de la sangre. Los 
pigmentos respiratorios incrementan notablemente la cantidad de 
0 2 que transporta la sangre. Muchos artropodos y moluscos tienen 
hemocianina, que contiene cobre; los vertebrados y una amplia va- 
riedad de invertebrados tienen hemoglobina. 

► Animales atletas (pp. 894-895). La tasa de consumo de 0 2 extre¬ 
ma de los berrendos es la base de su capacidad para correr a gran 
velocidad distancias prolongadas. Los animales que respiran aire y 
que se sumergen a profundidades importantes almacenan 0 2 y lo 
agotan lentamente. 


EVALUAC1QN DE CONOCIMIENTOS 


Autoevaluacion 


1. ^Cual de los siguientes sistemas respiratorios no esta asociado estre- 
chafriente con’la irrigation sanguinea? 

a. Los pulmones de los vertebrados. 

b. Las branquias de los peces. 

c. Los sistemas traqueales de los insectos. 

d. La piel externa de la lombriz. 

e. Los parapodios de un gusano poliqueto. 

2. La sangre que vuelve al corazon del mamlfero por la vena pulmonar 
drena en primer lugar en: 

a. La vena cava. 

b. La auricula izquierda. 

c. La auricula derecha. 

d. El ventrlculo izquierdo. 

e. El ventrlculo derecho. 
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3. El pulso es una medida directa de: 

a. La presion arterial. 

b. El volumen sistolico. 

c. El gasto cardiaco. 

d. La frecuencia cardlaca. 

e. La frecuencia respiratoria. 

4. La relation entre presion arterial (pa), gasto cardiaco (gc) y resisten- 
cia periferica (rp) puede expresarse como pa = gc x t~p. Todos los 
cambios siguientes podrlan aumentar la presion arterial excepto: 

a. El aumento del volumen sistolico. 

b. El aumento de la frecuencia cardlaca. 

c. El aumento de la duration de la diastole ventricular. 

d. La contraccion del musculo liso en las paredes de las arteriolas. 

e. La reduction del diametro de las arteriolas. 

5. La conversion del fibrinogeno en fibrina: 

a. Se produce cuando el fibrinogeno es liberado por plaquetas rotas. 

b. Se produce en los globulos rojos. 

c. Esta vinculada con la hipertension y puede lesionar las paredes 
arteriales. 

d. Tiende a producirse con demasiada frecuencia en el individuo 
con hemofilia. 

e. Es el paso final del proceso de coagulacion que involucra a varios 
factores de la coagulacion. 

6. En la respiracion con presion negativa, la inhalation es resultado de: 

a. Forzar el aire desde la garganta hacia los pulmones. 

b. La contraccion del diafragma. 

c. La relajacion de los musculos de la caja toracica. 

d. El empleo de los musculos de los pulmones para expandir los al- 
veolos. 

e. La contraccion de los musculos abdominales. 

7. ^Cuando se mantiene el aliento, cuEal de los siguientes cambios en 
los gases sanguineos conduce primero al impulso de respirar?: 

a. La elevacion del © 2 

b. El descenso del 0 2 

c. La elevacion del C0 2 

d. El descenso del C0 2 

e. La elevacion del C0 2 y el descenso del 0 2 

8. El descenso del pH de la sangre que produce el ejercicio en las per¬ 
sonas podria: 

a. Disminuir la frecuencia respiratoria. 

b. Aumentar la frecuencia cardlaca. 

c. Disminuir la cantidad de 0 2 liberada por la hemoglobina. 

d. Disminuir el gasto cardiaco. 

e. Disminuir la union del C0 2 a la hemoglobina. 

9. En comparacion con el tejido intersticial que bana las celulas mus- 
culares activas, la sangre que llega a estas celulas tiene 

a. Mayor Po 2 . 

b. Mayor Pco 2 . 

c. Mayor concentration de bicarbonato. 

d. Menor pH. 

e. Menor presion osmotica. 


10. ^Cual de las siguientes reacciones predomina en los globulos rojos 
que se desplazan por los capilares pulmonares? (Hb = hemoglobi¬ 
na): 

a. Hb + 4 0 2 —> Hb(0 2 ) 4 

b. Hb(0 2 ) 4 —> Hb + 40 2 

c. C0 2 + H 2 0 -> h 2 co 3 

d. H 2 C0 3 ->H + + HC0 3 - 

e. Hb + 4 C0 2 —> Hb(C0 2 ) 4 


Inteirrelacidii evoliitiva 

Uno de los muchos oponentes mutantes con los que lucha el mons- 
truo de la pellcula Godzilla es Mothra, una criatura similar a una poli- 
11a gigante con alas de una envergadura de varios metros. Las criaturas 
de ciencia fiction como estas pueden ser criticadas en funcion de los 
principios biomecanicos y fisiologicos. De acuerdo con la respiracion y 
los principios del intercambio gaseoso descritos en este capltulo, ^a 
que problemas fisiologicos se enfrentaria Mothra? Los insectos mas 
grandes que han vivido son las libelulas paleozoicas con alas de una 
envergadura de medio metro. ^Por que piensa que es improbable que 
existan insectos realmente gigantes? 


Problemas cientificos 

La hemoglobina del feto humano es diferente de la del adulto. Compa¬ 
re las curvas de disociacion de las dos hemoglobinas en el grafico de 
abajo. Proponga una hipotesis sobre la funcion de esta diferencia entre 
estas dos versiones de hemoglobina. 



Cieiicia, tecnologia y sociedad 

Centenares de estudibs han vinculado el tabaquismo con la patologia 
cardiovascular y pulmonar. De acuerdo con la mayorla de las autorida- 
des sanitarias, el tabaquismo es la principal causa de muerte prematura 
preveqible en los Estados Unidos. Los grupos antitabaco y a favor de 
la salud han propuesto la prohibicion total de la publicidad de cigarri- 
llos en todos los medios de comunicacion. ^Cuales son algunos de los 
argumentos a favor de la prohibicion total de la publicidad de cigarri- 
llos? ^Cuales son los argumentos en contra? ^Usted esta a favor o en 
contra de tal prohibicion? Defienda su posicion. 
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A Fig. 43-1. Un macrofago (azul) ingiriendo una celula de leva- 
dura (verde). 


Conceptos clave 


43-1 La inmunidad innata proporciona amplias 
defensas contra las infecciones 
43-2 En la inmunidad adquirida, los linfocitos 
proporcionan defensas especlficas contra la 
infeccion 

43-3 La inmunidad humoral y la inmunidad mediada 
por celulas defienden al organismo de 
diferentes tipos de amenazas 
43-4 La capacidad del sistema inmunitario para 
distinguir 16 propio de lo extrano limita el 
trasplante de tejidos 

43-5 Las respuestas inmunitarias exageradas, 

autodirigidas, o disminuidas pueden ocasionar 
enfermedades 


Panorama general 


Reconocimiento, identificacion y 
respuesta 

U n animal debe defenderse contra los virus, bacterias y 
otros patogenos potencialmente peligrosos que encuentra 
en el aire, en la comida y en el agua. Tambien debe luchar 
contra las celulas anormales del organismo que pueden transfor- 
marse en cancerosas. Han evolucionado dos tipos principales de 
defensas que contrarrestan estas amenazas. La primera, llamada in¬ 
munidad innata, esta presente antes de cualquier exposicion a los 
patogenos y resulta efectiva desde el momento del nacimiento. Las 
defensas innatas son inespeclficas, reconocen y responden con ra- 
pidez a un gran espectro de microorganismos, independientemen- 
te de su identidad precisa. La inmunidad innata esta formada por 
barreras extemas constituidas por la piel y las membranas muco¬ 
sas, ademas de un conjunto de defensas celulares y qulmicas inter- 
nas, que combaten los agentes infecciosos que atraviesan las 
barreras extemas. Los macrofagos y otras celulas fagoclticas son 


protagonistas cruciales en estas defensas intemas, porque ingieren 
y luego destruyen a los patogenos. Por ejemplo, la figura 43-1 
(una MEB coloreada) muestra a un macrofago fagocitando una ce¬ 
lula de levadura. 

Un segundo tipo principal de defensa es la inmunidad adqui¬ 
rida, tambien llamada inmunidad adaptativa. Se desarrolla solo des¬ 
pues de la exposicion a agentes inductores como microorganis¬ 
mos, celulas anormales del organismo, toxinas y otras sustancias 
extranas. Las defensas adquiridas son muy especlficas, esto es, 
pueden distinguir un inductor de otro, aun a aquellos ligeramente 
difierentes poco. Este reconocimiento lo logran los globulos blan- 
cos llamados linfocitos, que producen dos tipos generales de res¬ 
puestas inmunitarias. En la respuesta humoral, las celulas que de- 
rivan de los linfocitos B secretan protelnas de defensa llamadas an- 
ticuerpos, que se unen a los microorganismos y los marcan para 
su eliminaoion. En esta respuesta mediada por celulas, los linfoci¬ 
tos citotoxicos destpiyen directamente las celulas infectadas del or¬ 
ganismo,, las celulas eancerosas o el tejido extrano. 

La figura 43-2 resume la inmunidad innata y adquirida. En es¬ 
te capitulo usted aprendera como los distintos componentes celu¬ 
lares y qulmicos de estos dos tipos de defensa, juntos, protegen a 
los vertebrados de varias amenazas. A su vez, en el capitulo, tam¬ 
bien revisaremos brevemente la inmunidad de los invertebrados, 
que estan solo protegidos por mecanismos innatos, inespeclficos. 


Concepto 


La inmunidad innata proporciona 
amplias defensas contra las 
infecciones 

Un microorganismo invasor debe atravesar las barreras exter- 
nas formadas por la piel y las membranas mucosas de un animal, 
que cubren la superficie y tapizan los orificios del cuerpo. El pa- 
togeno que logra atravesar estas defensas extemas, encuentra con 
rapidez varios mecanismos innatos celulares y qulmicos que im- 
piden su ataque al organismo. 
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► Fig. 43-2. Panorama gene¬ 
ral de las defensas de los ver- 
tebrados contra las bacterias, 
virus y otros patogenos. Las 

defensas de los vertebrados pue- 
den dividirse en inmunidad inna- 
ta y adquirida. Si un patogeno in- 
vasor atraviesa las defensas inna- 
tas externas del organismo, va- 
rias defensas innatas internas se 
ponen en juego con rapidez. Las 
defensas provistas por la inmuni¬ 
dad adquirida contra patogenos 
especificos se desarrollan con 
mayor lentitud. Algunos compo- 
nentes de la inmunidad innata 
tambi£n participan en la inmuni¬ 
dad adquirida. 


Microorganismos 
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INMUNIDAD INNATA 

Respuestas rapidas a un 
amplio espectro de microorganismos 
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los microorganismos 
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Defensas externas 

La piel intacta es una barrera que, por lo general, no puede ser 
atravesada por virus ni bacterias, pero incluso ligeras abrasiones 
pueden permitir su paso. De forma similar, las membranas mu¬ 
cosas que tapizan las vlas digestiva, respiratoria y genitourinaria, 
impiden la entrada de los microorganismos que pueden ser da- 
ninos. Ciertas celulas de estas membranas mucosas tambien pro- 
ducen moco, un fluido viscoso que atrapa a los microorganismos 
y a otras partlculas. En la traquea, por ejemplo, las celulas epite- 
liales ciliadas barren el moco y cualquier microorganismo atrapa- 
do hacia arriba, evitando que entren los microorganismos en los 
pulmones (fig. 43-3). La colonizacion microbiana del cuerpo 
tambien se ve inhibida por la accion de lavado de las secreciones 
mucosas, la saliva y las lagrimas, que banan de manera constan- 
te la superficie de varios epitelios expuestos. 

Mas alia de su papel fisico para inhibir la entrada de los mi¬ 
croorganismos, las secreciones de la piel y las membranas muco¬ 
sas proporcionan uri ambiente que con frecuencia es hostil a los 
microorganismos. En los seres humanos, las secreciones de las 
glandulas sebaceas y de las glandulas sudorlparas aportan a la 
piel un pH en la escala de 3 a 5, que resulta bastante acido como 
para evitar la colonizacion por varios microorganismos (las bac¬ 
terias que normalmente habitan la piel estan adaptadas a su am¬ 
biente acido, mas bien seco). De forma similar, los microbios de 
los alimentos o del agua y los del moco que se traga, deben lu- 
char con el ambiente acido del estomago, que destruye la mayor 
parte de los patogenos antes de que puedan entrar a los intesti- 
nos. Pero algunos patogenos, como el virus de la hepatitis A, 
pueden sobrevivir a la acidez gastrica y entrar sin dificultades al 
organismo por el aparato digestivo. 

Las secreciones de la piel y las membranas mucosas tambien 
contienen protelnas antimicrobianas. Una de estas protelnas-es la 
lisozima, una enzima que digiere las paredes celulares de mu- 
chas bacterias. Al estar presente en la saliva, lagrimas y secrecio¬ 
nes mucosas, la lisozima puede destruir las bacterias sensibles a 
medida que entran en la via respiratoria alta o en los orificios que 
rodean a los ojos. 

Defensas celulares y quimicas internas 

Los microorganismos que vencen las defensas externas del 
cuerpo, por ejemplo, a traves de una herida en la piel, deben lu- 
char con los mecanismos de defensa innata intemos del cuerpo. 
Estas defensas dependen, ante todo, de la fagocitosis, la inges- 
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A Fig. 43-3. Defensa innata externa de las membranas mucosas. 

El revestimiento de la traquea contiene celulas productoras de moco 
(anaranjado) y celulas con cilios (amarillo). La vibracion sincronizada de 
los cilios expele el moco y los microorganismos atrapados hacia la par¬ 
te superior de la faringe (MEB coloreada). 

tion de microorganismos invasores por cierto tipo de globulos 
blancos que se deriominan, genericamente, fagocitos. Estas celu¬ 
las producen ciertas protelnas antimicrobianas y ayudan a iniciar 
la inflamacion, la cual puede limitar la diseminacion de los mi¬ 
croorganismos eh el organismo. Los globulos blancos no fagocl- 
ticos, llamados celulas natural killer , tambien desempenan un pa¬ 
pel fundamental en las defensas innatas. Los distintos mecanis¬ 
mos inespeclficos ayudan a limitar la diseminacion de los mi¬ 
croorganismos antes de que el organismo pueda desarrollar res- 
puestas inmunes especlficas adquiridas. 

Celulas fagociticas 

Los fagocitos se adhieren a su presa por medio de receptores de 
superficie que se unen a estructuras que poseen la mayorla de los 
microorganismos, pero no las celulas normales del organismo. 
Entre las estructuras a las que se unen estos receptores se en- 
cuentran ciertos polisacaridos que estan sobre la superficie de las 
bacterias. Despues de unirse a uno o mas microorganismos, el fa- 
gocito los engloba formando una vacuola que se fusiona con un 
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lisosoma (fig. 43-4). Los lisosomas destruyen a los microorga- 
nismos de dos maneras. En primer lugar, el oxido nitrico y otras 
formas toxicas del oxlgeno contenidas en los lisosomas pueden 
envenenar a los microbios englobados. En segundo lugar, la liso- 
zima y otras enzimas degradan los componentes microbianos. 

Algunos microorganismos tienen adaptaciones que les permi- 
ten evadir la destruccion de las celulas fagociticas. Por ejemplo, 
la capsula externa que rodea a algunas bacterias esconde sus po- 
lisacaridos de superficie y evita que los fagocitos se unan a ellas. 
Otras bacterias, como Mycobacterium tuberculosis , que causa la tu¬ 
berculosis, son rapidamente unidos y englobados por los fagoci¬ 
tos, pero son resistentes a la destruccion dentro del lisosoma. 
Puesto que tales microbios pueden crecer y reproducirse dentro 
de las celulas huesped, se ocultan en forma efectiva de las defen- 
sas adquiridas del organismo. La evolucion de estos y de otros 
mecanismos que evitan la destruccion por el sistema inmunitario 
ha incrementado la amenaza patogenica de muchos microorga¬ 
nismos. 

Hay cuatro tipos de globulos blancos (leucocitos) con activi- 
dad fagocitica. Difieren en su abundancia, espectro de vida pro- 
medio y capacidad fagocitica. Sin lugar a dudas, los mas abun- 
dantes son los neutrofilos, que constituyen entre el 60-70% de 
todos los globulos blancos. Los neutrofilos son atraldos hacia el 
tejido infectado, luego entran en el y engloban y destruyen los 
microorganismos presentes alll. Sin embargo, tienden a autodes- 
truirse en el proceso de la fagocitosis, y su espectro de vida pro- 
medio es solo de unos pocos dias. 

Una defensa fagocitica aun mas efectiva proviene de los ma¬ 
crofagos (“grandes comedores”). Estas celulas grandes, de vida 
larga, se desarrollan a partir de los monocitos, que constituyen 
alrededor del 5% de los globulos blancos circulantes. Los mono¬ 
citos recien formados circulan en la sangre durante unas pocas 
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▲ Fig. 43-4. Fagocitosis. Este esquema muestra los episodios que si- 
guen a la union de un tipo de fagocito, un macrofago a los microorga¬ 
nismos, a traves de sus receptores de superficie (no se muestran). El 
proceso es semejante en otros tipos de celulas fagociticas. 


horas y luego migran a los tejidos donde se transforman en ma- 
crofagos. Al llevar a cabo la fagocitosis, se establecen vlas de se- 
nalizacion interna que activan a los macrofagos, aumentando sus 
capacidades defensivas de varias formas (que se describen mas 
adelante en este capltulo). Algunos macrofagos migran a todo el 
organismo, pero otros residen de forma permanente en varios 6r- 
ganos y tejidos. Los macrofagos que residen permanentemente 
en el bazo, los ganglios linfaticos y otros tejidos del sistema lin- 
fatico estan particularmente bien posicionados para combatir a 
los agentes infecciosos. Los microorganismos que entran en el or¬ 
ganismo quedan atrapados en la arquitectura similar a una malla 
que es propia del bazo, mientras que los microbios del llquido 
intersticial fluyen a la linfa y quedan atrapados en los ganglios 
linfaticos. En cualquier localization, los microorganismos se en- 
cuentran con rapidez con los macrofagos que residen alll. La fi- 
gura 43-5 muestra los componentes del sistema linfatico y resu¬ 
me su papel en la defensa del organismo. 

Los otros dos tipos de fagocitos son menos abundantes y de- 
sempenan un papel mas limitado en la defensa innata que los 
neutrofilos y los macrofagos. Los eosinofilos tienen baja activi- 
dad fagocitica pero son fundamentales para la defensa contra los 
parasitos multicelulares invasores, como el platelminto de la san¬ 
gre Schistosoma mansoni. En lugar de englobar a un parasito de 
este tipo, los eosinofilos se situan junto al cuerpo del parasito y 
luego descargan enzimas destructivas que danan al invasor. El 
cuarto tipo de fagocito, las celulas dendrlticas, pueden ingerir 
microorganismos al igual que los macrofagos. Sin embargo, co¬ 
mo usted aprendera en este capltulo, su principal funcion con- 
siste en estimular el desarrollo de la inmunidad adquirida. 


Proteinas antimicrobianas 

Numerosas proteinas funcionan en la defensa innata al atacar 
a los microorganismos de forma directa o al impedir su repro¬ 
duction. Usted ya conoce la action antimicrobiana de la lisozi- 
ma. Otras proteinas antimicrobianas incluyen unas 30 proteinas 
sericas que constituyen el sistema del complemento. En ausen- 
cia de infection, estas proteinas estan inactivas. Sin embargo, las 
sustancias de la superficie de muchos microorganismos pueden 
desencadenar una cascada de pasos que activan al sistema del 
complemento llevando a la lisis (estallido) de las celulas invaso- 
ras. Determinadas.protelnas del complemento tambien ayudan a 
desencadenar la ihflamacion, o desempenan una funcion en la 
defensa adquirida. : 

Dos tipos de interferon (a y (3) proporcionan defensa innata 
contra las infecciones virales. Estas proteinas son secretadas por 
celulasdel cuerpo infectadas por virus e inducen a las celulas ve- 
cinas, ho infectadas, a que produzcan otras sustancias que inhi- 
ban la reproduction de los virus. De esta manera, los interfero- 
nes limitan la diseminacion de los virus de una celula del orga¬ 
nismo a otra, ayudando al control de las infecciones virales, co¬ 
mo resfriados y gripe. Este mecanismo de defensa innato no es 
especlfico de los virus; los interferones producidos en respuesta 
a un virus tambien pueden conferir resistencia a corto plazo fren- 
te a otros a virus. Ciertos linfocitos secretan un tercer tipo de in¬ 
terferon (y) que ayuda a activar a los macrofagos, incrementando 
su capacidad fagocitica. En la actualidad, los interferones pueden 
ser producidos en forma masiva mediante la tecnologla del DNA 
recombinante y se estan probando para el tratamiento de las in¬ 
fecciones virales y del cancer. 

Ademas, otro grupo de proteinas antimicrobianas llamadas 
adecuadamente defensinas, se secretan por los macrofagos activa- 
dos. Estas pequenas proteinas danan a grandes grupos de pato- 
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© Los vasos linfati- 
cos devuelven la 
linfa a la sangre 
por medio de dos 
grandes conductos 
que drenan en las 
venas cercanas 
a los hombros. 


© El liquido intersticial que bana a 
los tejidos, junto con los globulos blancos 
que se encuentran en el, entra de 
manera continua en los capilares linfaticos. 


Liquido 
intersticial. 


Capilar 

linfatico 


Capilar 

sanguineo 



© El liquido dentro de 
los capilares linfaticos, 
llamado linfa, fluye a 
traves de los vasos 
linfaticos por todo 
el organismo. 


Masas de 
linfocitos 
y macrofagos 


@ Dentro de los 
ganglios linfaticos, los 
microorganismos y las 
particulas extranas 
presentes en la linfa 
circulante se encuentran 
con macrofagos, celulas 
dendriticas y linfocitos, 
que llevan a cabo varias 
acciones defensivas. 


A Fig. 43-5. El sistema linfatico humano. El sistema linfatico esta formado por vasos linfaticos a traves de los cua- 
les viaja la linfa y distintas estructuras que atrapan mpleculas y particulas "extranas". Estas estructuras son las ade- 
noides, las amigdalas, los ganglios linfaticos, el bazo, las placas de Peyer y el apendice. El flujo de la linfa se muestra 
en los pasos 1-4. 


genos por varios mecanismos, sin lesionar a las celulas del orga¬ 
nismo. 

Respuesta inflamatoria 

El dano al tejido por la lesion flsica o la entrada de patogenos 
produce la liberacion de numerosas senales qulmicas que desen- 
cadenan una respuesta inflamatoria localizada. Uno de los 
compuestos qulmicos mas activos es la histamina, que se alma- 
cena en los mastocitos, presentes en el tejido conectivo. Cuan- 
do se lesionan, los mastocitos liberan histamina, iniciando la di¬ 
latation e incrementando la permeabilidad de los capilares cerca- 
nos. Los macrofagos activados y otras celulas descargan senales 
adicionales como prostaglandinas, que promueven tambien el 
flujo de sangre al tejido lesionado. El aumento de la irrigacjon lo¬ 
cal provoca el enrojecimiento y el calor tlpicos de la inflarhacion 
(del latln inflammare, prender fuego). Los capilares llenos de san¬ 
gre dejan pasar llquidos a los tejidos vecinos, provocando tume¬ 
faction, otro signo de la inflamacion local. 

Aunque el calor y la tumefaction son sensaciones desagrada- 
bles, el aumento del flujo sanguineo y la permeabilidad de los va¬ 
sos que los provocan son fundamentales para la defensa innata. 
Estos cambios vasculares favorecen la llegada de las protelnas an- 
timicrobianas y los elementos de coagulation al area lesionada. 
Por ejemplo, varias protelnas del complemento activadas pro¬ 


mueven la liberacion de histamina o atraen fagocitos al sitio. La 
coagulation de la sangre comienza el proceso de reparation y ayu- 
da a bloquear la diseminacion de los microorganismos a otras par¬ 
tes del organismo. Ademas, el incremento de la irrigation local y 
la mayor permeabilidad de los vasos permiten que mas neutrofi- 
los y monocitos-macrofagos, se muevan desde la sangre a los teji¬ 
dos lesionados. Pequenas protelnas llamadas quimiocinas dirigen 
la migration de e^tos fagocitos y les envlan senales para que in- 
crementen la production de compuestos que eliminan a los mi¬ 
crobios. Las quimiocinas son secretadas por muchos tipos celula- 
res, inpluidas las celulas endoteliales de los vasos sangulneos cer- 
canos al sitio de una lesion o infection. La figura 43-6 resume 
los principales acontecimientos que se producen en la inflama¬ 
cion local, resultantes de un pinchazo con un alfiler infectado. 

Una lesion menor provoca una inflamacion local, pero el 
cuerpo tambien puede desarrollar una respuesta sistemica (gene- 
ralizada) si hay danos tisulares graves o de infection. Las celulas 
danadas suelen pedir refuerzos, secretando sustancias qulmicas 
que estimulan la liberacion de neutrofilos adicionales de la me- 
dula osea. En los casos de infection grave, como meningitis o 
apendicitis, el numero de globulos blancos de la sangre puede 
aumentar varias veces en el transcurso de unas pocas horas de 
haber ocurrido los eventos inflamatorios iniciales. Otra respues¬ 
ta sistemica a la infection es la fiebre. La fiebre puede producir- 
se cuando ciertas toxinas secretadas por patogenos y otras sus- 


capItulo 43 El sistema inmunitario 901 

































Senales quimicas 
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© Las senales quimicas liberadas 
por los macrofagos activados 
y los mastocitos en el sitio de 
la lesion, hacen que los 
capilares cercanos se dilaten y 
se vuelvan m3s permeables. 


© Los fluidos, las proteinas 
antimicrobianas y los 
elementos de la coagulacion 
se mueven desde la sangre 
hasta el sitio. Se inicia la 
coagulacion. 


; Las quimocinas liberadas por varios 
tipos de celulas atraen a mas 
celulas fagociticas desde la sangre 
al sitio de la lesion. 


© Los neutrofilos y los macrofagos 
fagocitan los patdgenos y los 
desechos celulares en este sitio, 
y el tejido sana. 


A Fig. 43-6. Principales acontecimientos de la respuesta inflamatoria local. 


tancias, liberadas por los macrofagos activados, fijan el termosta- 
to del organismo a una temperatura mas alta. La fiebre muy ele- 
vada es peligrosa, mientras que la fiebre moderada puede facili- 
tar un proceso de fagocitosis y, al acelerar las reacciones organi- 
cas, apresurar de modo simultaneo la reparation de los tejidos. 

Ciertas infecciones bacterianas pueden inducir* una respuesta 
inflamatoria abrumadora, produciendo una situation conocida 
como shock septico. Caracterizado por fiebre muy alta y por pre- 
sion arterial baja, el shock septico es una causa frecuente de 
muerte en las unidades de cuidados intensivos hospitalarias. La 
inflamacion local es esencial para la cura, pero la inflamacion sis- 
temica puede ser devastadora. 

Celulas natural killer 

Finalizamos nuestro analisis de las defensas innatas de los verte- 
brados con las celulas natural killer (NK). Las celulas NK pa- 
trullan el organismo y atacan a las celulas que estan infectadas 
por virus, como tambien a las celulas cancerosas. Los receptores 
de superficie de una celula NK reconocen las caracteristicas ge¬ 
nerates de la superficie de sus dianas. Una vez que se ha unido a 
una celula infectada por un virus o a una celula cancerosa, la ce¬ 
lula NK libera sustancias quimicas que producen la muerte de la 
celula afectada mediante apoptosis, muerte celular programada 
(vease la fig. 21-18). Si bien la defensa que proporciona una ce¬ 
lula NK no es totalmente efectiva, las infecciones vlricas y el can¬ 
cer ocurririan con mayor frecuencia sin estos centinelas innatos 
del organismo. 

Mecanismos inmunitarios de los invertebrados 

Antes de examinar la inmunidad adquirida en los vertebrados, 
debemos destacar que los invertebrados tambien tienen defensas 
innatas muy efectivas. Por ejemplo, las estrellas de mar poseen 
celulas ameboides que ingieren la materia extrana por fagocitosis 


y secretan moleculas que amplifican la respuesta defensiva del 
animal. En estudios recientes con la mosca de la fruta Drosophila 
melanogaster tambien se han encontrado paralelismos sorpren- 
dentes entre las defensas de los insectos y las defensas innatas de 
los vertebrados. El exoesqueleto de los insectos, igual que la piel 
y las membranas mucosas de los vertebrados, proporciona una 
barrera externa que puede evitar la entrada de intrusos. Si el 
exoesqueleto de un insecto se dana, los patogenos que entran en 
el cuerpo del insecto deben enfrentarse a varias defensas innatas 
intemas. 

La hemolinfa, el equivalente de la sangre en los insectos, con- 
tiene celulas circulantes llamadas hemocitos. Algunos hemocitos 
ingieren bacterias y otras sustancias extranas por fagocitosis, 
mientras que otros hemocitos forman una capsula celular alrede- 
dor de parasitos grandes. La presencia de patogenos genera sena¬ 
tes a mas hemocitos para que sinteticen y secreten varios peptidos 
antimicrobianos qu^.se unen a sus efectores patogenos, provocan- 
do su muerte. Las vlas de serialization interna que desencadenan 
que los hemocitos produzcan peptidos antimicrobianos son simi- 
lares a las que activan a los macrofagos de los vertebrados. Ade- 
mas, algunos hemocitos contienen la enzima fenoloxidasa. Una 
vez activada, esta enzima convierte los fenoles en compuestos 
reactivos que se unen entre si formando grandes agregados. Estos 
se depositan alrededor de los parasitos y del tejido lesionado, ayu- 
dando a prevenir la diseminacion de los parasitos mas alia del area 
afectada. La activation de la fenoloxidasa en los insectos se debe 
a una cascada de acontecimientos semejantes a los que activan a 
las proteinas del complemento en los vertebrados. 

Las investigaciones recientes indican que los invertebrados ca- 
recen de celulas analogas a los linfocitos, los globulos blancos 
responsables de la inmunidad adquirida especlfica de los verte¬ 
brados (vease la fig. 43-2). Sin embargo, aunque dependen de 
mecanismos innatos inespeclficos, algunas defensas de los inver¬ 
tebrados exhiben caracteristicas de la inmunidad adquirida. Por 
ejemplo, la inmunidad adquirida, por lo general, esta dirigida 
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contra celulas no propias, celulas que, normalmente, no forman 
parte del propio organismo. La capacidad de distinguir lo propio 
de lo no propio se ve en el linaje de invertebrados mas antiguos, 
las esponjas. Si las celulas de dos esponjas de la misma especie se 
mezclan, las celulas de cada esponja se segregan y se reagregan 
excluyendo a las del otro individuo. 

Otro hito caracterlstico de la inmunidad adquirida es la me- 
moria inmunologica, la capacidad para responder con mayor ra- 
pidez a un invasor particular o a un tejido extrano, la segunda 
vez que se lo encuentra. Las lombrices de tierra exhiben algo pa- 
recido a esto: las celulas fagoclticas de un gusano atacan a un se- 
gundo injerto del mismo gusano donante, con mucha mayor ra- 
pidez que al primer injerto. La mayoria de los invertebrados, sin 
embargo, no poseen este tipo de memoria inmunologica. 

Siguiendo esta mirada a vuelo de pajaro sob re las defensas de 
los huespedes invertebrados, comenzamos la siguiente seccion 
examinando los mecanismos muy desarrollados de la inmunidad 
adquirida presentes en los vertebrados. 



A Fig. 43-7. Epitopos (determinantes antigenicos). Los receptores 
de antigenos presentes en los linfocitos y los anticuerpos secretados se 
unen solo a regiones pequenas especificas de los antigenos, llamadas 
epitopos. En este ejemplo, tres moleculas diferentes de anticuerpos se- 
cretados reaccionan con diferentes epitopos de la misma molecula an- 
tigenica grande. 


. 

Evaluation de conceptos 


1. Las defensas innatas son no especificas. Entonces, <>c6mo 
reconocen los macrofagos a un agente infeccioso, como 
por ejemplo una bacteria? 

2. <>Que es lo que causa los signos comunes de la inflama- 
cion -enrojecimiento, tumefaction y calor- y permite 
que estos cambios ayuden a proteger el organismo contra 
la infection? 

3. Enuncie dos maneras en que las defensas innatas de los 
insectos (invertebrados) y de los vertebrados son 
similares. 

Vcause las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


En la inmunidad adquirida, los 
linfocitos proporcionan defensas 
especificas contra la infeccion 

Mientras los patogenos invasores son atacados por las defen¬ 
sas innatas de los vertebrados, inevitablemente entran en contac- 
to con los linfocitos, las celulas centrales de la inmunidad adqui¬ 
rida, el segundo tipo principal de defensas del cuerpo (vease la 
fig. 43-2). El contacto directo con los microorganismos y las se¬ 
nates que surgen de las defensas innatas activas hacen que los lin¬ 
focitos se unan a la lucha. Por ejemplo, a medida que los macro¬ 
fagos y las celulas dendrlticas fagocitan a los microorganismos, 
los fagocitos comienzan a secretar citocinas, proteinas que ayu- 
dan a activar a los linfocitos y a otras celulas del sistema inmuni- 
tario. Este es solo un ejemplo de la forma en que interactuan las 
defensas innatas y adquiridas. 

Cualquier molecula extrana que sea reconocida en forma es- 
peclfica por los linfocitos, y genere una respuesta en ellos, se lla¬ 
ma antlgeno. La mayor parte de los antigenos son moleculas 
grandes, proteinas o polisacaridos. Algunos antigenos, como las 
toxinas secretadas por las bacterias, se disuelven en el llquido ex- 
tracelular, pero muchos sobresalen de la superficie de los patoge¬ 


nos o celulas trasplantadas. Un linfocito reconoce y se une a sola- 
mente una pequena portion, accesible, de un antlgeno denomina- 
da epitopo o determinante antigenico. Por lo general, un unico an¬ 
tlgeno tiene varios epitopos diferentes, cada uno de ellos capaz de 
inducir una respuesta a partir de los linfocitos que lo reconocen. 
Los anticuerpos, secretados por ciertos linfocitos en respuesta a los 
antigenos, se unen a epitopos especlficos de forma similar (fig. 
43-7) 

En esta seccion primero describiremos de que manera los lin¬ 
focitos reconocen a los antigenos, o mas especlficamente, los epi¬ 
topos de los antigenos. Luego seguiremos el rastro para ver de 
que manera el cuerpo de los vertebrados se puebla con un gran 
conjunto de linfocitos que colectivamente pueden reconocer y 
desencadenar un ataque puntual contra cualquiera de una mul- 
titud de antigenos. 

Mas adelante, en este capltulo examinaremos las distintas ac- 
ciones defensivas de los diferentes tipos de linfocitos. 

Reconocimiento del antlgeno por los linfocitos 

El cuerpo de los vertebrados esta poblado por dos tipos principa- 
les de linfocitos: los linfocitos B (celulas B) y los linfocitos T (ce¬ 
lulas T). Ambos tipos de linfocitos circulan en la sangre y en la lin- 
fa, y se concentran en el bazo, ganglios linfaticos y otros tejidos lin- 
foides (vease la fig. 43-5). Tanto las celulas B como las celulas T re¬ 
conocen antigenos por-medio de receptores especlficos de antlge¬ 
no incrustados en sus membranas plasmaticas. Una celula B o T 
individual tiene alrededor de 100 000 de estos receptores de an¬ 
tigenos, y todos los receptores de una celula individual son iden- 
ticos; esto es, reconoceran al mismo epitopo. En otras palabras, ca¬ 
da linfocito tiene especificidad por un epitopo particular de un an¬ 
tlgeno y defiende al organismo contra ese antlgeno o contra un pe- 
queno conjunto de antigenos muy relacionados el. 

Receptores antigenicos de las celulas B 

Cada receptor de celula B para un antlgeno es una molecula 
con forma de Y que esta formada por cuatro cadenas polipeptl- 
dicas: dos cadenas pesadas identicas y dos cadenas ligeras 
identicas, unidas por puentes disulfuro. Una region de la cola de 
la molecula, la region transmembranosa, ancla el receptor a la 
membrana plasmatica de la celula y una region corta al final de 
la cola se extiende hacia el interior del citoplasma. En los extre- 
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mos de la Y se encuentran las regiones variables (V) de las cadenas 
ligera y pesada (fig. 43-8a), denominadas as! porque sus se- 
cuencias de aminoacidos varian considerablemente de una celu- 
la B a otra. El resto de la molecula esta constituido por las regio¬ 
nes constantes (C), cuyas secuencias de aminoacidos varian muy 
poco de una celula a otra. 

Como se muestra en la figura 43-8a, cada receptor de una ce¬ 
lula B tiene dos sitios identicos de union al antlgeno. La forma 
unica de cada sitio de union esta dada por parte de la region V 
de la cadena pesada y parte de la region V de la cadena ligera. La 
interaccion entre el sitio de union al antlgeno y su antlgeno co- 
rrespondiente se estabiliza por multiples uniones no covalentes 
entre grupos qulmicos de las respectivas moleculas. Los antlge- 
nos unidos de esta manera por los receptores de las celulas B son 
moleculas que se encuentran en la superficie de todos los tipos 
de agentes infecciosos, o que son liberadas por ellos. En otras pa- 
labras, una celula B reconoce un antlgeno intacto en su estado 
nativo. 

Los anticuerpos secretados o inmunoglobulinas son similares 
en estructura a los de los receptores de las celulas B, pero care- 
cen de las regiones transmembrana que anclan los receptores a la 
membrana plasmatica. A ralz de esta similitud estructural, los re¬ 
ceptores de las celulas B se llaman anticuerpos de membrana o in¬ 
munoglobulinas de membrana. 

Los receptores para antlgenos de las celulas T y el papel 
del MHC 

Cada receptor de celula T para un antlgeno dado esta formado 
por dos cadenas polipeptldicas diferentes, una cadena a y una ca¬ 
dena p, unidas por un puente disulfuro (fig. 43-8b). Cerca de la 
base de la molecula hay una region que atraviesa la membrana y 
ancla la molecula en la membrana plasmatica de la celula. En el ex- 
tremo extemo de la molecula, las regiones variables (V) de las ca¬ 


denas a y p forman un sitio de union al antlgeno unico. El resto 
de la molecula esta constituido por regiones constantes (C). 

Los receptores de las celulas T reconocen y se unen con an- 
tlgenos de forma tan especlfica como los receptores de las celu¬ 
las B. Sin embargo, mientras que los receptores de las celulas B 
reconocen antlgenos intactos, los receptores de las celulas T re¬ 
conocen pequenos fragmentos de antlgenos que estan unidos a 
protelnas de superficie de las celulas normales llamadas molecu¬ 
las del MHC. Las moleculas del MHC se denominan as! porque 
estan codificadas por una familia de genes conocidos como el 
complejo mayor de histocompatibilidad (MHC). A medida 
que la molecula de MHC recien sintetizada se transporta a la 
membrana plasmatica, se une con un fragmento de un antlgeno 
proteico (peptido) dentro de la celula y lo lleva a la superficie ce- 
lular, en un proceso que se denomina presentacion del antlge¬ 
no. Una celula T cercana puede detectar el fragmento antigeni- 
co exhibido de esta manera sobre la superficie de la celula (fig. 
43-9) 

Hay dos maneras por las cuales los antlgenos extranos pueden 
terminar dentro de las celulas del organismo. Dependiendo de su 
fuente, estos antlgenos peptldicos se manejan por un tipo dife- 
rente de molecula MHC y se reconocen por un subgrupo parti¬ 
cular de celulas T: 

► Moleculas MHC de clase I Se encuentran en casi todas las 
celulas nucleadas del organismo, unen peptidos, derivados 
de antlgenos extranos, que han sido sintetizados dentro de 
la celula. Cualquier celula del organismo que resulte afecta- 
da o se transforme en cancerosa puede exhibir estos antlge¬ 
nos peptldicos en virtud de sus moleculas MHC de clase I. 
Las moleculas MHC de clase 1, que exhiben antlgenos pep¬ 
tldicos unidos, son reconocidas por un subgrupo de celulas 
T llamadas celulas T citotoxicas (vease la fig. 43-9a). 

► Las moleculas MHC de clase II. Se sintetizan por unos 
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(a) Un receptor de celula B se compone de dos cadenas pesadas 
identicas y dos cadenas ligeras identicas unidas por varios puentes 


(b) Un receptor de celula T se compone de una cadena a y 
una cadena p unidas por un puente disulfuro. 


A Fig. 43-8. Receptores de antlgenos de los linfocitos. Todos los receptores de antlgenos de una celula B 
o T particular se unen al mismo antlgeno. Las regiones variables (V) son muy diferentes en las distintas celulas, 
lo que explica las diferentes especificidades de union en linfocitos individuales; las regiones constantes (C) va¬ 
rian poco o no varian en absoluto. 
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► Fig. 43-9. Interaction de las ce- 
lulas T con las moleculas del MHC. 

Las moleculas MHC de clase I y clase 
II exhiben fragmentos peptidicos de 
los antigenos (a) celulas T citotoxicas 
y (b) celulas T helper, respectivamen- 
te. En cada caso, el receptor de la ce- 
lula T se une con un complejo antfge- 
no peptfdico-molecula MHC. Las mo¬ 
leculas MHC de clase I estan presen- 
tes en la mayor parte de las celulas 
nucleadas, mientras que las CMH de 
clase II se sintetizan en primer lugar 
por las celulas presentadoras de anti¬ 
genos (macrofagos, celulas dendrfti- 
cas y celulas B). 
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se reconoce por 
una celula T, que la 
alerta de la infection. 


Fragmento 
del antfgeno 


Molecula MHC 
de clase II 

Receptor 
de la celula T 


pocos tipos celulares, principalmente, celulas dendriticas, 
macrofagos y celulas B. En estas celulas, las moleculas 
MHC de clase II se unen a peptidos derivados de materia- 
les extranos que han sido internalizados y fragmentados 
por fagocitosis o endocitosis. Las celulas dendriticas, los 
macrofagos y las celulas B se conocen como celulas pre¬ 
sentadoras del antigeno por su papel fundamental en la 
accion de exhibir estos antigenos internalizados a otros 
subgrupos de celulas T, llamadas celulas T helper o cola- 
boradoras (vease la fig. 43-9b). 

Cada especie de vertebrado posee numerosos alelos diferentes 
para cada gen MHC de clase I y clase II; las protelnas MHC son 
las mas polimorficas conocidas. Dado el gran numero de diferen¬ 
tes alelos MHC en la poblacion humana, la mayor parte de noso- 
tros somos heterocigotos para cada uno de nuestros genes MHC 
y producimos un conjunto amplio de moleculas MHC. En com- 
binacion, estas molecplas son capaces de unirse a un gran nume¬ 
ro de antigenos peptidicos y de presentarlos. Ademas, es muy 
improbable que dos personas cualquiera, excepto los mellizos 
identicos, tengan exactamente el mismo conjunto de moleculas 
MHC. Asl, el MHC proporciona una huella bioqulmica, casi uni- 
ca para cada individuo, que marca las celulas del organismo co¬ 
mo “propias”. De hecho, el descubrimiento del MHC se produjo 
durante el estudio del fenomeno de rechazo de los injertos de 
piel y de aceptacion de estos. 

Desarrollo de los linfocitos 

Ahora que usted sabe como reconocen los linfocitos a los an¬ 
tigenos, examinemos la forma en que estas celulas se desarrollan 
y pueblan el organismo de los vertebrados. Al igual que todas las 
celulas sangulneas, los linfocitos se originan a partir de celulas 
madre pluripotenciales de la medula osea (vease el cap. 42 J. To- 
dos los linfocitos recien formados son semejantes, pero luego se 
convierten en celulas T o celulas B, dependiendo de donde con- 
tinuen su maduracion (fig. 43-10). Los linfocitos que migran 
desde la medula osea al timo, una glandula en la cavidad toraci- 
ca ubicada encima del corazon, se convierten en celulas T (“T” 
por timo). Los linfocitos que permanecen en la medula osea y 
completan su maduracion alii, se transforman en celulas B. La 
“B” proviene de la denominacion bolsa de Fabricio, un organo 
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Sangre, linfa y tejidos linfoides (ganglios 
linfaticos, bazo y otros) 


▲ Fig. 43-10. Panorama general del desarrollo de los linfocitos. 

Los linfocitos surgen de.las celulas madre de la medula osea y se dife- 
rencian sin ningun contacto con los antigenos. Las celulas B se desarro¬ 
llan por completo.en la medula osea, mientras que las celulas T com¬ 
pletan sfj desarrollo en el timo. Los linfocitos maduros, cada uno espe- 
cffico para un epftopo en particular, circulan en la sangre y en la linfa 
hacia varios tejidos linfoides donde se encuentran con los antigenos. 


unico de las aves donde maduran las celulas B de las aves, y que 
es el sitio donde las celulas B fueron descubiertas (sin embargo, 
en todos los vertebrados restantes las celulas B maduran en la 
medula osea). 

Hay tres acontecimientos principales en la vida de un linfoci- 
to. Los dos primeros acontecimientos ocurren a medida que el 
linfocito madura en la medula osea (celula B) o en el timo (celu¬ 
la T), mucho antes de que la celula haya entrado en contacto con 
ningun antigeno. El tercer acontecimiento ocurre cuando un lin- 
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focito maduro se encuentra y se une con un antlgeno especlfico, 
lo cual lleva a su activacion, proliferacion y diferenciacion, pro- 
ceso denominado selection clonal. Aqui describimos estas tres 
etapas del desarrollo segun su orden de aparicion. 

Generation de la diversidad del linfotito 
por reorganization gtiiica 

Recuerde que las celulas B y las celulas T reconocen epltopos 
espetificos sobre los antlgenos por medio de sus receptores anti- 
genicos. Una celula B o una celula T individual tiene alrededor 
de 100 000 receptores de este tipo, todos ellos identicos. Sin em¬ 
bargo, si nosotros comparamos una celula B con otra (o una ce¬ 
lula T con otra), las posibilidades de que ambas tengan el mismo 
receptor de celula B (o el mismo receptor de celula T) son muy 
escasas. Las regiones variables que se encuentran en el extremo 
de cada cadena receptora de antlgeno, y que forman el sitio de 
union a este, explican la diversidad de los linfocitos (vease la fig. 
43-8). La secuencia de aminoacidos de estas regiones varla de 
una celula a otra y determina la especificidad de un receptor an- 
tigenico. La variabilidad de estas regiones y, por lo tanto, las po- 
sibles especificidades antigenicas, es enorme. Se estima que cada 
persona tiene al menos 1 millon de celulas B distintas y 10 mi- 
llones de celulas T diferentes, cada una de ellas con una determi- 
nada especificidad de union al antlgeno. Asl, nuestro repertorio 
de linfocitos puede responder a un enorme numero de antlgenos 
diferentes. 

La base de la diversidad de los linfocitos se encuentra en los ge¬ 
nes unicos que codifican las cadenas receptoras del antlgeno. Es- 
tos genes se componen de numerosos segmentos genicos codificado- 


res que suffen un ordenamiento al azar, permanente y forman ge¬ 
nes funcionales que pueden expresarse como cadenas de recepto¬ 
res. En este analisis nos centraremos en los genes que codifican la 
cadena ligera del receptor de la celula B (inmunoglobulina de 
membrana), pero teniendo en mente que los genes para la cadena 
pesada y para las cadenas a y |3 del receptor de la celula T sufren 
reordenamientos similares. Las cadenas ligera y pesada del recep¬ 
tor de la celula B y del anticuerpo secretado se codifican por los 
mismos genes, llamados genes de inmunoglobulina (Ig). 

El gen de la inmunoglobulina para la cadena ligera contiene 
una serie de 40 segmentos genicos variables (V) separados por 
un largo tramo de DNA de 5 segmentos genicos de union (J) 
(fig. 43-11). Mas alia de los segmentos de gen J hay un intron, 
seguido por un exon unico designado como C, porque codifica 
la region constante de la cadena ligera (vease la figura 17-10 pa¬ 
ra una revision de intrones y exones). En este estado, el gen de la 
cadena liviana no es funcional. Sin embargo, en el desarrollo pre- 
coz de la celula B, un conjunto de enzimas, denominadas en con- 
junto recombinasa, une un segmento de gen V a un segmento de 
gen J, eliminando el tramo largo de DNA que se encuentra entre 
ellos, para formar un unico exon, que en parte es V y en parte J. 
La recombinasa actua al azar, es decir, puede unir cualquiera de 
los 40 segmentos de gen V con cualquiera de los segmentos de 
gen 5J. De esta manera, hay 200 productos genicos posibles 
(40 Vx 5 J). Sin embargo, en cualquier otra celula, en particular, 
se sintetiza solo una de las 200 posibles cadenas ligeras. 

Una vez que ha ocurrido un reordenamiento V-J, el gen pue¬ 
de transcribirse. Se procesa el pre-mRNA resultante, formando 
un mRNA que se traduce a una cadena ligera que contiene una 
region variable y una region constante. Las cadenas ligeras pro- 


► Fig. 43-11. Reordena¬ 
miento genico en las in- 
munoglobulinas. La union 
al azar de los segmentos de 
gen V y J (V 3 y J 5 en este 
ejemplo) dan como resulta- 
do un gen funcional que co¬ 
difica el polipeptido de ca¬ 
dena ligera de un receptor 
de una celula B. En una ce¬ 
lula que produce anticuer- 
pos secretados se forma el 
mismo pre-mRNA, pero un 
procesamiento alternative 
da como resultado un 
mRNA que carece de las se- 
cuencias codificadoras de la 
region transmembrana que 
ancla los receptores en 
la membrana. El reordena¬ 
miento genico desempena 
un papel importante en la 
generacion de un repertorio 
diverso de linfocitos y anti- 
cuerpos secretados. 
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ducidas de este modo se combinan al azar con las cadenas pesa- 
das que se producen en forma semejante, formando los recepto- 
res antigenicos de las celulas B (vease la fig. 43-11). 

Comprobacion y elimination de los linfotitos autorreactivos 

Puesto que los reordenamientos de los receptores antigeni¬ 
cos se realizan al azar, un linfocito en desarrollo puede finali- 
zar con receptores antigenicos que son especificos para algu- 
nas de las moleculas del propio organismo. A medida que las 
celulas B y T maduran en la medula osea y el timo, respectiva- 
mente, sus receptores antigenicos son valuados para detectar 
una potencial autorreactividad. Por ejemplo, los receptores de 
las celulas T en maduracion se prueban contra las moleculas 
del MHC clase I y clase II, ambas expresadas a altos niveles en 
el timo. 

En la mayoria de los casos, los linfocitos que llevan receptores 
especificos para moleculas ya presentes en un organismo se des- 
truyen por apoptosis o bien se vuelven no funcionales, y quedan 
solo los linfocitos que reaccionan contra las moleculas extranas 
(no propias). Esta capacidad de distinguir lo propio de lo no pro¬ 
pio continua desarrollandose aun cuando las celulas migran a los 
organos linfoides. Asl, el cuerpo, por lo general, no tiene linfoci¬ 
tos maduros que reaccionen contra los componentes propios: el 
sistema inmune exhibe la caracterfstica critica de autotolerancia. 
El fallo de la autotolerancia puede producir enfermedades au- 
toinmunes, como la esclerosis multiple, que se comentara mas 
adelante. 


Selection clonal de los linfotitos 

Un antlgeno soluble o un antlgeno presente en la superficie de 
un microorganismo, una celula del organismo infectada, o una 
celula neoplasica, encuentra una gran diversidad de celulas B y 
de celulas T en el organismo. Sin embargo, un antlgeno dado in- 
teractua solo con los relativamente pocos linfocitos que llevan re¬ 
ceptores especificos para los epltopos presentes en ese antlgeno. 
La seleccion de una celula B o de una celula T por un antlgeno 
activa al linfocito, estimulandolo para que se divida muchas ve- 
ces y se diferencie formando dos clones de celulas hijas. Un cion 
consiste en un gran numero de celulas efectoras de vida corta 
que combaten al mismo antlgeno. La naturaleza y funcion de las 
celulas efectoras dependen de si el linfocito seleccionado es una 
celula T helper , una celula T citotoxica o una celula B. El otro 
cion se compone de celulas de memoria, celulas de vida larga 
que llevan receptores especificos para el mismo agente inductor. 

Esta donation de linfocitos llevada a cabo por el antlgeno se 
llama seleccion clonal (fig. 43-12). El concepto de seleccion 
clonal es tan fundamental para comprender la inmunidad adqui- 
rida, que vale la pena volver a formularlo: cada antlgeno al unir- 
se a receptores especificos, activa de modo selectivo una fraction 
diminuta de celulas del conjunto de linfocitos del organismo; es¬ 
te numero mas o menos pequeno de celulas selectas da lugar a 
clones de miles de celulas, todas ellas especlficas para ese antlge¬ 
no, y dedicadas a eliminarlo. 

La proliferacion selectiva y la diferenciacion de los linfocitos 
que ocurre la primera vez que el cuerpo se expone a un antlge- 


Algunas celulas 
en proliferacion 
se desarrollan formando celulas 
de memoria de vida larga que 
pueden responder con rapidez 
a exposiciones posteriores 
al mismo antigeno. 



Las moleculas de 
antigeno se unen a los 
receptores de antfgenos 
de solo una de las tres 
celulas B que 
se muestran. 


La celula B seleccionada 
prolifera formando 
un cion de celulas 
identicas que llevan 
receptores para el 
antigeno seleccionado. 


Algunas celulas en 
proliferacion se 
desarrollan formando 
celulas plasmaticas de 
vida corta que secretan 
anticuerpos especificos 
para el antigeno. 


A Fig. 43-12. Seleccion clonal de las celulas B. Una celula B es seleccionada por un antigeno para 
proliferar y diferenciarse dando celulas B de memoria y celulas plasmaticas secretoras de anticuerpos. To¬ 
das las celulas B cuyos receptores tienen una especificidad diferente (indicada por formas y colores dife- 
rentes) no responden a este antigeno. Los linfocitos T sufren un proceso similar, generando celulas T de 
memoria y celulas T efectoras. 
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no particular representa la respuesta inmunitaria primaria. En 
la respuesta primaria, la respuesta efectora maxima no se produ¬ 
ce hasta 10 a 17 dlas despues de la exposicion inicial al antlge- 
no. Durante este tiempo, las celulas B seleccionadas generan ce- 
lulas B efectoras secretoras de anticuerpos, llamadas celulas 
plasmaticas, y las celulas T seleccionadas se activan a sus formas 
efectoras que tienen funciones distintas (analizadas en la siguien- 
te seccion). Mientras que estas celulas efectoras se desarrollan, un 
individuo atacado puede enfermarse. Por ultimo, los sintomas de 
la enfermedad disminuyen y desaparecen a medida que los anti¬ 
cuerpos y las celulas T efectoras eliminan el antigeno del organis- 
mo. Si un individuo se expone de nuevo al mismo antigeno, la 
respuesta es mas rapida (generalmente, solo tarda entre 2 y 
7 dlas), de mayor magnitud y mas prolongada. Esta es la res¬ 
puesta inmunitaria secundaria. Las medidas de las concentra- 
ciones de anticuerpo en plasma a lo largo del tiempo muestran 
con claridad la diferencia entre la respuesta inmunitaria primaria 
y secundaria (fig. 43-13). Ademas de ser mas numerosos, los 
anticuerpos producidos en la respuesta secundaria tienden a te- 
ner mayor afinidad por el antigeno que aquellos secretados en la 
respuesta primaria. 

La capacidad del sistema inmunitario para generar respuestas 
inmunitarias secundarias, llamadas memoria inmunoldgica , de- 
pende de los clones de celulas de memoria T y B de vida larga, 
generadas despues de la exposicion inicial al antigeno. Estas ce¬ 
lulas de memoria proliferan y se diferencian con rapidez cuando 
despues entran en contacto con el mismo antigeno. La protec- 
cion a largo plazo desarrollada despues de la exposicion a un pa- 
togeno fue reconocida hace 2400 anos por Tucldides de Atenas, 
quien describio que los enfermos y los moribundos por la peste 
eran cuidados por otros que se hablan recuperado “porque nadie 
era atacado por segunda vez”. 



Q Dia 1: Primera 
exposicion al 
antigeno A 


O La respuesta secundaria a un antigeno 
A produce anticuerpos contra A; la 
respuesta primaria al antigeno B produce 
anticuerpos contra B 


© Respuesta pri¬ 
maria a un anti¬ 
geno A que pro¬ 
duce anticuerpos 
contra A 


0 Dia 28: Segun¬ 
da exposicion al 
antigeno A; 
primera exposicion 
al antigeno B 


A Fig. 43-13. Especificidad de la memoria inmunologica. Las ce¬ 
lulas de memoria de vida larga, generadas en la respuesta primaria a un 
antigeno A, dan lugar a una respuesta secundaria aumentada al mismo 
antigeno, pero no afectan la respuesta primaria a un antigeno diferen- 
te (B). 


Evaluacion de conceptos 


1. Dibuje un receptor de una celula B y marque lo siguien- 
te: cadenas ligeras, cadenas pesadas, puentes disulfuro, 
regiones variables (V), regiones constantes (C), sitios de 
union al antigeno, region transmembrana y colas cito- 
plasmicas. «>De que manera difiere la estructura de un an¬ 
ticuerpo secretado? 

2. <>Cual es la principal diferencia en los tipos de antlgenos 
unidos por los receptores de las celulas B y los receptores 
de las celulas T? 

3. Considere el proceso de selection clonal de las celulas B 
que se muestra en la figura 43-12. ^De que manera de- 
muestra este proceso tanto la especificidad como la me¬ 
moria de la inmunidad adquirida? 

4. Un gen de inmunoglobulina de cadena ligera se compo- 
ne de 40 segmentos genicos Vy 5 segmentos genicosJy 
un gen de cadena pesada se compone de 51 segmentos 
genicos V, 6 segmentos genicos J y otro conjunto de seg¬ 
mentos genicos D, de los cuales hay 27. ^Cuantas especi- 
ficidades de union al antigeno diferentes pueden generar- 
se con los ordenamientos V-J y V-D-J ? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 





Concepto 




La inmunidad humoral y la 
inmunidad mediada por celulas 
defienden al organismo de 
diferentes tipos de amenazas 


Las evidencias iniciales de que las sustancias del plasma san- 
gulneo y de la linfa desempenan un papel en la inmunidad ad¬ 
quirida proceden de experimentos llevados a cabo cerca de fina¬ 
les del siglo xix. Los investigadores transladaron estos llquidos 
(llamados hace mucho tiempo humores) desde un animal que se 
habla recuperado de una infection por un microorganismo par¬ 
ticular a otro animal que no habla sido expuesto a ese microor¬ 
ganismo. Luego, 'tirando el segundo animal era infectado por el 
mismo microorganismo, no se enfermaba. Los investigadores 
hablan trasladado de un animal al otro lo que ahora sabemos que 
eran anticuerpos secretados. Tambien encontraron que la inmu¬ 
nidad frente a ciertas infecciones podlan transmitirse solo si se 
transferlan ciertas celulas, con posterioridad identificadas como 
celulas T citotoxicas. 

Estos y muchos otros estudios llevaron a la comprension ac¬ 
tual de que la inmunidad adquirida incluye dos ramas. La res¬ 
puesta inmunitaria humoral implica la activation y seleccion 
clonal de las celulas B, dando como resultado la production de 
anticuerpos secretados que circulan en la sangre y en la linfa. La 
respuesta inmunitaria mediada por celulas implica la activa¬ 
cion y seleccion clonal de las celulas T citotoxicas que, de modo 
directo, destruyen ciertas celulas efectoras. 

La figura 43-14 resume los papeles de los distintos partici- 
pantes en las respuestas inmunitarias adquiridas. Resulta esencial 
para esta red de interacciones celulares, la celula T helper o co- 
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► Fig. 43-14. Panorama general de la res- 
puesta inmunitaria adquirida. La estimula- 
cion de las celulas T helper por un antigeno, 
por lo general, requiere contacto directo entre 
una celula dendrftica y una celula T helper en 
una respuesta primaria (que se muestra aqui) o 
entre un macrofago y una celula T de memoria 
en una respuesta secundaria (no se muestra). 
Una vez activada, la celula T helper esti mu la la 
respuesta humoral en forma directa, al contac- 
tar con las celulas B y en forma indirecta al se- 
cretar citocinas. Una celula T helper activada 
estimula la respuesta mediada por celulas de 
forma indirecta por medio de las citocinas. 


Respuesta inmunitaria humoral Respuesta inmunitaria mediada por celulas 



Primera exposition al antigeno 


\ 

Antigenos 

Antigenos : Antigenos englobados y exhibi- exhibidos por las 
intactos t dos por las celulas dendriticas celulas infectadas 


i i i 

Activan Activan Activan 



Secretan anticuerpos contra patogenos Defienden contra las celulas infectadas, las 

y toxinas presentes en el liquido celulas cancerosas y los tejidos trasplantados 

extracelular 


laboradora, que responde a los antigenos peptldicos exhibidos en 
las celulas presentadoras del antigeno y, a su vez, estimula la ac- 
tivacion de las celulas B cercanas y de las celulas T citotoxicas. 
Completemos ahora los detalles de este mapa de ruta y examine- 
mos de que manera cada parte de la respuesta inmune adquirida 
defiende contra los tipos particulares de agresiones. 

Celulas T helper: una respuesta a casi to dos 
los antigenos 

Cuando una celula T helper se encuentra con un complejo 
molecula MHC de clase II-antlgeno en una celula presentadora 
del antigeno y lo reconoce, la celula T helper prolifera y se dife- 
rencia para dar un cion de celulas T helper activadas y celulas T 
helper de memoria. Una protelna de superficie llamada CD4, 
presente en la mayorla de las celulas T helper , se une con la'mo¬ 
lecula MHC de clase II. Esta interaccion ayuda a mantenef a la 
celula T helper y a la celula presentadora del antigeno juntas, 
mientras que precede la activacion de la celula T helper. 

Las celulas T helper activadas secretan varias citocinas diferen- 
tes que estimulan a otros linfocitos, promoviendo, por lo tanto, 
la respuesta humoral y la mediada por celulas. Las celulas T hel¬ 
per tambien estan sujetas a la regulation por citocinas. Por ejem- 
plo, cuando una celula dendrftica presenta un antigeno a una ce¬ 
lula T helper , la celula dendrftica se estimula para secretar citoci¬ 


nas que, junto con un antigeno, estimularan a la celula T helper 
para producir su propio grupo de citocinas. 

Como usted ya sabe, las moleculas MHC de clase II reconoci- 
das por las celulas T helper se encuentran, ante todo, en la super¬ 
ficie de las celulas dendriticas, macrofagos y celulas B. Las celu¬ 
las dendriticas son bastante efectivas para presentar los antigenos 
a celulas T helper virgenes , llamadas, de este modo, porque no 
han detectado ningun antigeno con anterioridad. En otras pala- 
bras, las* celulas dendriticas son importantes para desencadenar 
una respuesta inmuifitaria primaria. Las celulas dendriticas se lo- 
calizan en la epidermis y en muchos otros tejidos donde captu- 
ran antigenos de manera eficaz. Luego migran desde el sitio de la 
infection hasta yarios tejidos linfoides donde presentan antige¬ 
nos por medio de moleculas MHC de clase II, a celulas T helper 
(fig. 43-15). Los macrofagos desempenan un papel esencial, al 
iniciar una respuesta inmunitaria secundaria, presentando los 
antigenos a las celulas T helper de memoria, mientras que las ce¬ 
lulas B, primero presentan antigenos a las celulas T helper duran¬ 
te el transcurso de la respuesta humoral. 

Las celulas T citotoxicas: una respuesta a las 
celulas infectadas y a las celulas cancerosas 

Las celulas T citotoxicas, efectoras de la inmunidad mediada 
por celulas, eliminan a las celulas del organismo infectadas por 
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Despues de que una celula dendritica engloba y degrada a una bacteria, exhibe fragmentos 
del antigeno bacteriano (peptidos) formando complejos con una molecula MHC de clase II 
presente en la superfine de la celula. Una celula T helper especifica se une al complejo 
exhibido por medio de su TCR con la ayuda de CD4. Esta interaccion prornueve la secrecibn 
de citocinas por la celula dendritica. 
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© Las celulas T de este cion 
secretan otras citocinas que 
ayudan a activar a las celulas B 
y a las celulas T citotoxicas. 


0 La proliferacion de la celula T, estimulada 
por las citocinas, tanto de la cblula 
dendritica como de la propia celula T, da 
origen a un cion de celulas T helper 
activadas (que no se muestra), todas ellas 
con receptores para el mismo complejo 
antigeno-MHC. 
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Fig. 43-15. El pape fundamental de las celulas T helper en la respuesta inmunitaria humoral y la respuesta inmuni- 
taria mediada por celulas. La MEB de una celula dendritica muestra sus largas extensiones ramificadas que recuerdan a las den- 
dritas de una celula nerviosa. Las celulas dendriticas son las principales celulas presentadoras de antigeno, durante la respuesta 
primaria a un antigeno. TCR = receptor de celula T. ©indica estimulacion. 


virus u otros patogenos intracelulares, como tambien a las celulas 
cancerosas y a las celulas trasplantadas. Los fragmentos de protei- 
nas extranas sintetizados en celulas efectoras de este tipo se asocian 
con moleculas MHC de clase I y se exponen en la superficie celu- 
lar, donde pueden ser reconocidas por las celulas T citotoxicas. 
Una proteina de superficie llamada CD8, presente en la mayor 
parte de las celulas T citotoxicas, incrementa en gran medida la in¬ 
teraccion entre una celula efectora y una celula T citotoxica. La 
union de CD8 al lado de una molecula MHC de clase I, ayuda a 
que ambas celulas se mantengan en contacto durante la activacion 
de la celula T citotoxica. Asi, el papel de las moleculas MHC de cla¬ 
se I y CD8 es similar al de las moleculas MHC de clase II y las CD4, 
excepto que los tipos celulares implicados son diferentes. 

Cuando una celula T citotoxica es seleccionada por la union a 
los complejos de molecula MHC de clase I-antigeno, en una ce¬ 
lula infectada del organismo, la celula T citotoxica se activa y se 
diferencia en una celula natural killer activa. Las citocinas secre- 
tadas desde las celulas T helper cercanas promueven esta activa¬ 
cion. Luego, la celula T citotoxica activada secreta, protelnas que 
actuan sobre la celula infectada unida, llevandola a su destruc- 
cion (fig. 43-16). La muerte de la celula infectada no solq priva 
al patogeno de un lugar para reproducirse, sino que tambien lo 
expone a anticuerpos circulantes, que lo marcan para su elimina¬ 
tion. Despues de destruir una celula infectada, la celula T citoto¬ 
xica puede moverse y eliminar otras celulas infectadas con el 
mismo patogeno. 

Del mismo modo, las celulas T citotoxicas defienden al orga¬ 
nismo de los tumores malignos. Puesto que las celulas tumorales 
llevan moleculas caracterfsticas (antigenos tumorales) que no es- 
tan presentes en las celulas normales del organismo, el sistema 
inmunitario las identifica como extranas. Las moleculas MHC 
de clase I presentes en una celula tumoral muestran fragmentos 


de antigenos tumorales a las celulas T citotoxicas. Ciertos cance- 
res y virus (como el virus Epstein-Barr) reducen activamente el 
numero de moleculas MHC de clase I presentes en las celulas 
afectadas, ayudandolas a escapar de la deteccion por las celulas 
T citotoxicas. Sin embargo, el organismo tiene una defensa de 
apoyo: las celulas natural killer (NK), parte de las defensas ines- 
peclficas, innatas del organismo, que pueden inducir la apopto¬ 
sis de las celulas infectadas por virus y las celulas neoplasicas. 

Las celulas B: 

una respuesta a los patogenos extracelulares 

V 

Por lo general, Iqs antigenos que generan una respuesta inmu¬ 
nitaria humoral son proteinas y polisacaridos presentes en la su¬ 
perficie de las bacterias, tejido trasplantado no compatible o glo- 
bulos^ojos tranSfundidos. Ademas, en algunas personas, las pro- 
teinas de algunas sustancias extranas, como el polen o el veneno 
de las abejas, actuan como antigenos que inducen una respuesta 
alergica o hipersensible, de tipo humoral. 

La figura 43-17 muestra los acontecimientos que se produ- 
cen en una respuesta humoral a una proteina antigenica tipica. 
La activacion de las celulas B esta auxiliada por las citocinas se- 
cretadas por las celulas T helper activadas por el mismo antigeno. 
Estimulada tanto por un antigeno como por las citocinas, la ce¬ 
lula B prolifera y se diferencia para dar un cion de celulas plas- 
maticas secretoras de anticuerpos y un cion de celulas B de me- 
moria. Cuando un antigeno se une en primer lugar a los recep¬ 
tores presentes en la superficie de una celula B, la celula incor¬ 
pora unas pocas moleculas extranas por endocitosis mediada por 
el receptor. En un proceso similar a la presentation del antigeno 
efectuada por los macrofagos y celulas dendriticas, la celula B 
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Una celula T citotoxica especffica se une a 
un complejo antfgeno-MHC de clase I pre¬ 
sente en una celula diana por medio de 
su TCR con la ayuda de CD8. Esta interac- 
cion, junto con las citocinas de las celulas 
T helper, ayuda a la activacion de las 
celulas citotoxicas. 


© La celula T activada libera moleculas de 
perforina, que forman poros en la 
membrana de la celula diana y enzimas 
proteolfticas (granzimas), que entran 
en la celula diana por endocitosis. 


Las granzimas inician la apoptosis dentro 
de las celulas diana provocando la fragmentacion 
del nucleo, la liberacion de pequenos cuerpos 
apoptosicos, y por ultimo, la muerte celular. La 
celula T citotdxica liberada puede atacar a 
otras celulas diana. 





▲ Fig. 43-16, La accion supresora de las celulas T citotoxicas. Despues de interactuar con una celula dia¬ 
na, como una celula del organismo infectada o una celula cancerosa, la celula T citotoxica activada libera perfo- 
rinas y enzimas proteolfticas (granzimas) que promueven la muerte de la celula diana. La MEB coloreada mues- 
tra una celula cancerosa con un poro inducido por la perforina en las etapas iniciales de la apoptosis. TCR = re¬ 
ceptor de la celula T. 
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Despues que un macrofago engloba y degrada 
a una bacteria, exhibe el antfgeno peptfdico que 
forma complejo con una molecula MHC de 
clase II. Una celula T helper que reconoce el 
complejo exhibido se activa con ayuda de 
citocinas secretadas por el macrofago, formando 
un cion de celulas T helper activadas 
(no se muestran). 


© Una celula B que ha incorporado y degradado 
a la misma bacteria exhibe complejos antfgeno 
peptido-MHC de clase II. Una celula T helper 
activada que lleva receptores especfficos para 
el antfgeno exhibido se une a la celula B. Esta 
interaccion, con ayuda de las citocinas 
provenientes de la celula T, activa a la celula B. 


© La celula B activada prolifera y se 
diferencia en celulas B de memoria y 
celulas plasmaticas secretoras de 
anticuerpos. Los anticuerpos 
secretados son especfficos para el 
mismo antfgeno bacteriano que 
inicid la respuesta. 
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▲ Fig. 43-17. Respuesta inmunitaria humoral. La mayor parte de los antfgenos proteicos nece- 
sitan las celulas T helper activadas para que se produzca una respuesta humoral. Un macrofago (co¬ 


mo se muestra aquf) o una celula dendrftica pueden activar a las celulas T helper. La MEB de una ce¬ 
lula plasmatica revela la presencia de abundante retfculo endoplasmico, caracterfstica comun de las 
celulas dedicadas a fabricar protefnas para la secrecion. TCR = receptor de celula T. . indica estimu- 
lacion. 
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presenta fragmentos antigenicos a una celula T helper. Esto logra 
el contacto directo, celula a celula, que es fundamental para la 
activacion de la celula B (vease el paso 2 de la figura 43-17). Sin 
embargo, un macrofago o una celula dendrltica pueden presen- 
tar fragmentos peptldicos de una gran variedad de antlgenos, 
mientras que una celula B intemaliza y presenta solo el antlgeno 
al cual se une de forma especlfica. 

Los antlgenos que solamente inducen la production de anti- 
cuerpos solo con ayuda de las celulas T helper , como se muestra 
en la figura 43-17, se conocen como antlgenos dependientes de ce¬ 
lulas T. Sin embargo, algunos antlgenos pueden provocar una 
respuesta en las celulas B sin el compromiso de las celulas T hel¬ 
per. Estos antlgenos independientes son los polisacaridos de mu- 
chas capsulas bacterianas y las protelnas que constituyen los fla- 
gelos de las bacterias. Aparentemente, las subunidades repetidas 
de estas moleculas se unen de forma simultanea a varios recep- 
tores antigenicos en una sola celula B, con lo cual proporcionan 
suficiente estlmulo para activar a la celula sin ayuda de citocinas. 
La respuesta a los antlgenos independientes es muy importante 
para la defensa contra muchas bacterias. Si embargo, esta res¬ 
puesta por lo general es mas debil que la de los antlgenos depen¬ 
dientes, y no genera celulas B de memoria. 

La mayor parte de los antlgenos reconocidos por las celulas B 
contienen multiples epitopos. Por esta razon, la exposition a un 
solo antlgeno casi siempre estimula una variedad de celulas B di- 
ferentes, cada una de las cuales da origen a un cion de miles de 
celulas plasmaticas. Todas las celulas plasmaticas presentes en un 
cion secretan anticuerpos especlficos para el epitopo que provo- 
co su produccion. Cada celula plasmatica secreta alrededor de 
2 000 moleculas de anticuerpo por segundo durante su perlodo 
de vida de 4 a 5 dlas. Luego, analizaremos con mayor detalle los 
anticuerpos y la manera en que participan en la elimination de 
los antlgenos. 


Closes de anticuerpos 

Un anticuerpo secretado tiene la misma estructura general en 
forma de Y que un receptor de una celula B (vease fig. 43-8a), pe- 
ro carece de la region transmembrana que deberia mantenerlo 
anclado a la membrana plasmatica. Aunque los sitios de union al 
antlgeno presentes en el anticuerpo son responsables de su capa- 
cidad de identificar un antlgeno especlfico, la cola de la molecu- 
la en forma de Y, formada por las regiones constantes (C) de las 
cadenas pesadas, es responsable de la distribution de los anti¬ 
cuerpos en el organismo y de los mecanismos por los cuales par¬ 
ticipan en la eliminacion de los antlgenos. 

Hay cinco tipos principales de regiones constantes de cadena 
pesada y estas determinan cinco clases principales de anticuer¬ 
pos. Los nombres de las clases se basan en el termino alternative 
para anticuerpo, inmunoglobulina (Ig). Las estructuras y funcio- 
nes de estas clases de anticuerpos se resumen en la figura 43- 
18. Observese que hay dos clases que existen de modo primario 
como pollmeros de la molecula de anticuerpo basica: IgM gomo 
pentamero e IgA como dlmero. Las otras tres clases -IgG, IgE, e 
IgD- existen solo como monomeros. 

El poder de la especificidad de los anticuerpos y de la union 
antlgeno-anticuerpo ha sido aprovechado en las investigaciones 
de laboratorio, en el diagnostico cllnico y en el tratamiento de 
enfermedades. Algunos de estos anticuerpos son policlonales: son 
los productos de muchos clones diferentes de celulas B, cada uno 
de los cuales es especlfico para un epitopo distinto. Los anticuer¬ 
pos producidos en el organismo despues de la exposicion a un 
antlgeno microbiano son policlonales. Por el contrario, otros an¬ 


ticuerpos son monoclonales: se preparan a partir de un cion uni- 
co de celulas B que crecen en cultivo. Todos los anticuerpos mo¬ 
noclonales producidos por un cultivo de este tipo son identicos 
y especlficos para el mismo epitopo presente en un antlgeno. 
Tanto en la investigation basica como en las aplicaciones medi- 
cas, los anticuerpos monoclonales son particularmente utiles pa- 



Primera clase de Ig producida despues 
de la exposicion inicial al antlgeno; 
luego, su concentracibn en la sangre 
declina. 

Promueve la neutralizacion y 
aglutinacion de los antlgenos; muy 
efectiva para la activacion del 
complemento (vease la figura 43-19) 


IgG 

(monomero) 



La clase de Ig mas abundante en la 
sangre; tambien esta presente en los 
llquidos tisulares. 

La unica clase de Ig que atraviesa la pla¬ 
centa, confiriendo inmunidad pasiva al 
feto. 

Promueve la opsonizacion, neutraliza¬ 
cion y aglutinacion de los antlgenos; es 
menos efectiva para la activacion del 
complemento que la IgM (vease la 
figura 43-19). 
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(dlmero) 


Component 

secretorio 


Cadena J 



Presente en secreciones tales como las 
lagrimas, la saliva, el moco y la leche 
materna. 

Promueve la defensa localizada de las 
membranas mucosas por aglutinacion y 
neutralizacion de los antlgenos (vease la 
figura 43-19). 

Su presencia en la leche materna 
confiere inmunidad pasiva al lactante. 


IgE 

(monomero) 


Desencadena la liberacion de histaminas 
y de otras sustancias qulmicas que 
causan las reacciones alergicas desde los 
mastocios y basofilos, (vease la figura 
43-20) 


IgD 

(monomero) - 




Region que atraviesa 
la membrana 


Se encuentra principalmente en la 
superficie de celulas B vlrgenes que no 
nunca ban sido expuestas a los 
antlgenos. 

Actua como receptor de antlgeno en la 
proliferacion y diferenciacibn de las 
celulas B estimuladas por antlgenos 
(seleccion clonal). 


▲ Fig. 43-18. Las cinco clases de inmunoglobulinas. Todas las cla¬ 
ses consisten en moleculas similares con forma de Y, en las cuales, la 
region de la cola determina la distribucion y funciones caracterlsticas de 
cada clase. Los anticuerpos IgM e IgA contienen una cadena J (no rela- 
cionada con el segmento genico J) que ayuda a mantener juntas las su¬ 
bunidades monomericas. Cuando un anticuerpo IgA se secreta a traves 
de una membrana mucosa, adquiere un componente secretor que lo 
protege de la hidrolisis enzimatica. 
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ra senalar moleculas especlficas. Por ejemplo, ciertos tipos de 
cancer se tratan con anticuerpos monoclonales especlficos para 
tumores unidos a moleculas de toxinas. Los anticuerpos unidos 
a las toxinas llevan a cabo una mision precisa de busqueda y des- 
truccion, uniendose de de forma selectiva a las celulas tumorales 
y eliminandolas. 

Elimination de antigenos mediada por anticuetpos 

La union de anticuerpos a los antigenos constituye la base de 
algunos mecanismos de eliminacion antigenica (fig. 43-19). En 
el mas simple de ellos, la neutralization viral , los anticuerpos se 
unen a ciertas protelnas presentes en la superficie de un virus, 
bloqueando de este modo la capacidad del virus de infectar una 
celula huesped. Del mismo modo, los anticuerpos pueden unir- 
se a una bacteria patogena, cubriendo gran parte de la superficie 
bacteriana. En un proceso llamado opsonization , los anticuerpos 
unidos aumentan la adhesion del macrofago a los microorganis- 
mos, y as! incrementar la fagocitosis. 


La aglutinacion (agregado) de bacterias o virus mediada por 
anticuerpos forma unos agregados que pueden ser fagocitados 
con rapidez por los macrofagos. La aglutinacion es posible por- 
que cada molecula de anticuerpo tiene al menos dos sitios de 
union para el antlgeno, que pueden unirse a epitopos identicos 
sobre celulas bacterianas o partlculas virales diferentes, uniendo- 
las. Debido a su estructura pentamerica, los anticuerpos IgM 
pueden mantener unidos cinco o mas virus o bacterias (como se 
muestra en la figura 43-19). En el proceso similar de precipita¬ 
tion , los anticuerpos entrecruzan moleculas de antigenos solu¬ 
bles disueltas en los llquidos corporales, formando agregados in- 
moviles que son eliminados por los fagocitos. 

Como usted ya ha aprendido en este capltulo, algunas sustan- 
cias presentes en la superficie de muchos microorganismos acti- 
van el sistema del complemento como parte de las defensas in- 
natas del huesped. El sistema del complemento tambien partici- 
pa en la eliminacion mediada por anticuerpos de microorganis¬ 
mos y de celulas corporales trasplantadas. En este caso, la union 
de complejos antlgeno-anticuerpo sobre la superficie de un mi- 
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A Fig. 43-19. Mecanismos mediados por los anticuerpos en la eliminacion de los antige¬ 
nos. La union de los anticuerpos a los antigenos marca a los microbios, particulas extranas y antf- 
genos solubles, para ser inactivados o destruidos. Despues de la activacion del sistema del comple¬ 
mento, el complejo de ataque a la membrana (MAC) forma poros en las celulas extranas. Los poros 
permiten que los iones y el agua penetran en las celulas, provocando su dilatation y su lisis. 
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croorganismo o una celula extrana a una de las protelnas del 
complemento, desencadena una cascada en la cual cada compo¬ 
nents activa al siguiente. En el ultimo paso, las protelnas del 
complemento activadas generan un complejo de ataque a la 
membrana (MAC) que forma un poro en ella. Los iones y el 
agua entran en la celula haciendo que esta se hinche y se produz- 
ca su lisis (vease la figura 43-19 a la derecha). Al activarse como 
parte de las defensas innatas o adquiridas, la cascada del comple¬ 
mento da como resultado la lisis microbiana y produce protelnas 
activadas del complemento que promueven tambien la inflama- 
cion o estimulan la fagocitosis. 

Como vimos en la figura 43-19, los anticuerpos promueven la 
fagocitosis de varias formas. Recuerde que la fagocitosis permite 
que los macrofagos y las celulas dendriticas presenten antlgenos 
a las celulas T helper y las estimulen; estas a su vez estimularan a 
las celulas B, cuyos anticuerpos contribuyen a la fagocitosis. Es¬ 
ta retroalimentacion positiva entre los sistemas inmunes innato y 
adquirido contribuye a dar una respuesta coordinada y efectiva a 
la infeccion. 

Inmunizacion activa y pasiva 

La inmunidad conferida por la exposicion natural a un agen- 
te infeccioso se conoce como inmunidad activa porque depen- 
de de la accion de los linfocitos propios de un individuo y de las 
celulas de memoria resultantes, especificas para el patogeno in- 
vasor. La inmunidad activa tambien puede desarrollarse despues 
de la inmunizacion, con frecuencia llamada vacunacion (del la- 
tin vacca, vaca). La primera vacuna se obtuvo del virus que cau- 
saba la viruela vacuna, una enfermedad leve generalmente pre¬ 
sente, en vacas, pero en algunas ocasiones en los seres humanos. 

A finales de 1700, el medico ingles Edward Jenner observo 
que los vaqueros que hablan contraldo la viruela vacuna con an- 
terioridad eran resistentes a una infeccion posterior por viruela, 
una enfermedad desfigurante y, en potencia, mortal. En 1796, en 
su famoso experimento, Jenner rasguno a un nino de un granje- 
ro con una aguja contaminada con llquido que contenia virus de 
una lesion de una ordenadora que tenia viruela vacuna. Cuando 
el nino se expuso con posterioridad al virus de la viruela, no en- 
fermo. El virus de la viruela vacuna protege contra el virus de la 
viruela, porque ambos son tan semejantes que el sistema inmu- 
nitario no puede distinguir entre ellos. La vacunacion con el vi¬ 
rus de la viruela vacuna sensibiliza al sistema inmunitario de mo- 
do tal que este puede reaccionar de forma vigorosa si despues se 
expone al virus de la viruela vacuna, o lo que es mas importan- 
te, al virus de la viruela. 

Las vacunas modernas estan compuestas por toxinas bacteria- 
nas inactivadas, microorganismos muertos, por partes de mi- 
croorganismos, micoorganismos viables pero debilitados que, 
por lo general, no provocan enfermedad, e incluso genes que co- 
difican protelnas microbianas. Todos estos agentes inducen una 
respuesta inmunitaria inmediata y una memoria inmunologica a 
largo plazo (gracias a las celulas de memoria). Una personawacu- 
nada que se encuentra con el patogeno a partir del cual se deri- 
vo la vacuna, tendra la misma respuesta secundaria rapida que 
una persona infectada con anterioridad con este patogeno. 

Una campana de vacunacion mundial consiguio la eradica¬ 
tion de la viruela a finales de 1970. La inmunizacion activa sis- 
tematica de los bebes y ninos ha reducido notablemente la inci¬ 
dence de otras enfermedades infecciosas, como la poliomielitis, 
el sarampion y la tos ferina, en los paises en desarrollo. Por des- 
gracia, no todos los agentes infecciosos se controlan con facilidad 
por medio de la vacunacion. Por ejemplo, el surgimiento de nue- 


vas cepas de patogenos con antlgenos de superficie apenas mo- 
dificados, complica el desarrollo de vacunas contra algunos mi¬ 
croorganismos, como el parasito que causa el paludismo. 

La inmunidad tambien puede conseguirse transmitiendo anti¬ 
cuerpos de un individuo inmune frente a un agente infeccioso a 
otro que no lo es. Esto se denomina inmunidad pasiva porque no 
se debe a la accion de las celulas B y T del receptor. En su lugar, los 
anticuerpos transferidos estan listos para colaborar inmediatamen- 
te con la destruction de cualquier microorganismo para el cual re- 
sulten especlficos. La inmunidad pasiva proporciona proteccion in¬ 
mediata, pero persiste solo mientras duren los anticuerpos transfe¬ 
ridos (de unas pocas semanas a unos pocos meses). La inmuniza¬ 
cion pasiva ocurre de modo natural cuando los anticuerpos IgG de 
una mujer embarazada atraviesan la placenta y llegan al feto. Ade- 
mas, los anticuerpos IgA pasan de la madre al hijo en la leche. Es¬ 
tos anticuerpos ayudan a proteger al bebe de la infeccion mientras 
el sistema inmunitario del recien nacido esta madurando. 

En la inmunizacion pasiva artificial, los anticuerpos de un ani¬ 
mal inmune se inyectan en un animal no inmune. Por ejemplo, 
una persona mordida por un animal rabioso, puede recibir anti¬ 
cuerpos aislados de otra persona que ha sido vacunada contra la 
rabia. Esta medida es importante porque la rabia puede avanzar ra- 
pidamente y la respuesta necesaria para activar la inmunizacion 
puede ser demasiado lenta para salvar a la vlctima. La mayor par¬ 
te de las personas que han estado expuestas al virus de la rabia, es¬ 
tan inmunizadas tanto de forma pasiva como activa. Los anticuer¬ 
pos inyectados ayudan a mantener al virus bajo control hasta que 
se produce la respuesta inmunitaria propia de la vlctima, inducida 
por la inmunizacion activa y por la infeccion en si misma. 


Evaluation de conceptos 


1. Describa el papel principal de cada uno de los siguientes 
tipos celulares, una vez que se ha activado con antlgenos 
y citocina: celula T helper , celula T citotoxica y celula B. 

2. <>Que celulas y funciones podrian ser deficientes en un 
nino nacido sin timo? 

3. Analice la forma en que los anticuerpos ayudan a prote- 
gernos de las infecciones o de los efectos de la infeccion. 

4. Explique por que la inmunizacion pasiva proporciona la 
proteccion a corto plazo, frente a una infeccion, mientras 
que la inmunizacion activa proporciona proteccion a lar¬ 
go plazo. 
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Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


La capacidad del sistema 
inmunitario para distinguir lo 
propio de lo extrano limita 
el trasplante de tejidos 

Ademas de distinguir entre las celulas propias del organismo 
y los patogenos invasores, el sistema inmunitario puede desenca- 
denar una guerra contra celulas de otros individuos. Por ejem- 
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plo, la piel trasplantada de una persona a otra que no es identi- 
ca desde el punto de vista genetico, estara sana, durante al me- 
nos una semana, pero luego sera destruida (rechazada) por el sis- 
tema inmunitario del receptor (es interesante, sin embargo, que 
una mujer embarazada no rechaza al feto como tejido no propio. 
Se supone que la estructura de la placenta -que se describe en el 
capltulo 46- es clave para esta tolerancia). Tenga en mente que 
la reaccion hostil del cuerpo a una transfusion de sangre incom¬ 
patible o a un trasplante de otros tejidos, u organos completos in¬ 
compatibles, no es una enfermedad del sistema inmunitario, si- 
no la reaccion normal de un sistema inmunitario sano expuesto 
a antlgenos extranos. 

Grupps sanguineos y transfusiones 

En el capltulo 14 analizamos la genetica de los grupos sangui¬ 
neos ABO en los seres humanos. Recuerde que los globulos rojos de 
tipo A tienen moleculas de antlgeno A en su superficie. El antlgeno 
A puede reconocerse como extrano si se pone en el cuerpo de otra 
persona. Igualmente similar, el antlgeno B se encuentra en los glo¬ 
bulos rojos tipo B, jy los antlgenos A y B estan presentes en los glo¬ 
bulos rojos de tipo AB; sin embargo, no se encuentra ningun antl¬ 
geno en los globulos rojos de tipo 0 (vease el cuadro 14-2). 

Los individuos con sangre del tipo A, por supuesto, no produ- 
cen anticuerpos contra el antlgeno A, porque son autotolerantes. 
Sin embargo, estos individuos tienen anticuerpos circulantes contra 
el antlgeno B, jaun cuando nunca hayan sido expuestos al tipo san- 
gulneo BL A usted podra resultarle curioso que existan en el cuer¬ 
po anticuerpos contra los antlgenos de un grupo sangulneo extra¬ 
no, aun en ausencia de la exposicion a globulos rojos no propios. 
La explication es que estos anticuerpos surgen en respuesta a bac- 
terias que son habitantes normales del organismo y tienen epitopos 
muy similares a los antlgenos del grupo sangulneo. 

Por ejemplo, una persona con sangre de tipo A sintetiza anti¬ 
cuerpos contra epitopos bacterianos similares al antlgeno B, al que 
el sistema inmunitario considera extrano, pero no sintetiza anti¬ 
cuerpos contra los epitopos bacterianos semejantes al antlgeno A, 
que el sistema inmunitario reconoce como propio. Los anticuerpos 
anti-B preexistentes en un individuo que tiene un grupo sangulneo 
de tipo A, provocaran una reaccion inmediata y devastadora a una 
transfusion si la persona recibe una transfusion con sangre de tipo 
B. Esta reaccion implica la lisis de los globulos rojos transfundidos, 


que puede producir escalofrios, fiebre, shock y alteration de la fun- 
cion renal. Lo mismo ocurrira con los anticuerpos anti-A, si se do¬ 
na sangre de tipo B que puede actuar contra los globulos rojos tipo 
A del receptor. Esta ultima reaccion puede ser minimizada centrifu- 
gando la sangre y transfundiendo solo las celulas, de modo que no 
se transfieran los anticuerpos de la fraction llquida de la sangre del 
donante. 

En el cuadro 43-1 se muestran las combinaciones del receptor 
y donante (hematocrito) que resultan seguras y las que dan como 
resultado reacciones a la transfusion. Notese que la columna som- 
breada en color azul indica que una persona con sangre AB puede 
recibir con seguridad sangre de cualquier tipo (por lo que se consi¬ 
dera como “receptor universal”). La columna sombreada en verde 
indica que una persona con el grupo sangulneo 0 puede donar san¬ 
gre con seguridad a cualquier receptor (por lo que se conoce como 
“donante universal”). 

Los antlgenos de los grupos sanguineos y los epitopos bacteria¬ 
nos relacionados con ellos son polisacaridos. Estos polisacaridos 
antigenicos producen respuestas inmunes en las cuales no se gene- 
ran celulas de memoria. Como resultado, los anticuerpos anti-gru- 
po sangulneo siempre son IgM (se generan en las respuestas prima- 
rias) y no IgG (se generan en las respuestas secundarias). Esto re- 
sulta beneficioso durante el embarazo porque la IgM no atraviesa la 
placenta y no se produce dano al feto de un tipo sangulneo que no 
sea compatible con el de su madre. Sin embargo, otro antlgeno de 
los globulos rojos, el factor Rh, puede causar problemas en el feto. 
Como antlgeno proteico, el factor Rh induce respuestas inmunita- 
rias en las cuales se generan celulas de memoria. La exposicion pos¬ 
terior de estas celulas de memoria al factor Rh lleva a la production 
de anticuerpos anti-Rh que son de tipo IgG. 

Puede presentarse una situation peligrosa cuando una madre 
que es Rh negativa (carece del factor Rh) gesta un feto Rh positivo, 
que ha heredado este factor de su padre. Si pequenas cantidades de 
sangre fetal atraviesan la placenta, lo cual puede ocurrir en etapas 
tardlas del embarazo o durante el parto, la madre desarrolla una 
respuesta humoral contra el factor Rh. El peligro mayor existe en 
gestaciones posteriores con fetos Rh positives, porque las celulas de 
memoria especlficas para el Rh de la madre se exponen al factor Rh 
del feto. Estas celulas B producen anticuerpos IgG anti-Rh, que 
pueden atravesar la placenta y destruir los globulos rojos del feto. 
Para evitar esto, se inyectan a la madre anticuerpos anti-Rh alrede- 
dor del septimo mes de gestation y, de nuevo, inmediatamente des- 


Grupos sanguineos que pueden combinarse con seguridad y que no 
pueden combinarse con seguridad durante la transfusion* 


Grupo Anticuerpos en Presencia C+) o ausencia (-) de reaccion 

sanguineo la sangre del de transfusion: 

del receptor receptor Grupo sanguineo donado (celulas centrifugadas) 


B 


AB 


A 

B 

AB 

0 


Anti-B 

Anti-A 

No anti-A o no anti-B 
Anti-A y anti-B 


* Los individuos con sangre del tipo AB son receptores universales (linea azul); los que tienen sangre de tipo 0 son donantes universales (columna verde). 
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Concepto 


pues de dar a luz un bebe Rh positivo. Ella resulta, en efecto, inmu- 
nizada de modo pasivo (artificial) para eliminar cualquier globulo 
rojo portador de Rh que atraviese la placenta antes de que su pro- 
pio sistema inmunitario responda a el y genere celulas de memoria 
inmunologica que danarian a los futuros bebes Rh positivos. 

Trasplantes de organos y tejidos 

Las moleculas del complejo mayor de histocompatibilidad 
(MHC) son responsables de estimular la respuesta inmunitaria que 
lleva al rechazo de trasplantes de tejidos, organos o injertos. Como 
usted vera mas adelante, el polimorfismo del MHC garantiza que 
dos personas, a exception de los gemelos identicos, no tengan el 
mismo conjunto de moleculas de MHC. De esta forma, se genera 
una reaccion de rechazo en la gran mayoria de los receptores de in¬ 
jertos y trasplantes porque, al menos algunas moleculas MHC pre- 
sentes en el tejido donado, son extranas para el receptor. No hay pe- 
ligro de rechazo si el donante y el receptor son gemelos identicos, 
o si se injerta tejido de una parte del individuo a otra parte de la 
misma persona. Para reducir al mlnimo el grado de rechazo en tras¬ 
plantes no identicos, se han hecho intentos para emplear tejidos de 
donantes que lleven moleculas del MHC que concuerden lo mas 
posible con las del receptor. Ademas, el receptor toma medicamen- 
tos que suprimen las respuestas inmunitarias. Sin embargo, estos 
medicamentos pueden hacerle mas susceptible a infecciones y a la 
aparicion de cancer a lo largo del tratamiento. 

En un trasplante de medula osea, el propio injerto, en lugar del 
receptor, es la fuente potencial del rechazo inmunologico. Los tras¬ 
plantes de medula osea se emplean para tratar la leucemia y otros 
canceres, y tambien varias enfermedades hematologicas (de los glo- 
bulos rojos). Como en cualquier trasplante, el MHC del donante y 
del receptor se hacen coincidir lo mas posible. Antes de recibir la 
medula osea trasplantada, los receptores tlpicamente son irradiados 
para eliminar sus propias celulas de la medula osea, incluyendo 
cualquier celula anomala. Este tratamiento aniquila de modo efec- 
tivo el sistema inmunitario del receptor, dejando pocas oportunida- 
des para el rechazo de los injertos. Sin embargo, el gran peligro en 
el trasplante de medula osea es que los linfocitos de la medula do- 
nada reaccionen contra el receptor. Esta reaccion del injerto con¬ 
tra el huesped se ve limitada si las moleculas MHC del donante y 
del receptor guardan buena concordancia. Los programas de dona- 
cion de medula osea de todo el mundo buscan de modo permanen- 
te voluntaries; dada la gran variabilidad del MHC resulta esencial 
contar con un conjunto diverso de donantes potenciales. 


Evaluation de conceptos 


1. Explique por que una persona que tiene sangre del gru- 
po AB se considera un receptor de sangre universal. 

2. En el trasplante de medula osea, ^hay peligro de una 
reaccion injerto contra el huesped? «> Por que esta reac¬ 
cion es particular del trasplante de medula osea? 

3. Los pacientes con quemaduras graves, por lo general, de- 
ben recibir muchos injertos de pieL ^Cual es la ventaja 
de emplear piel de una parte no quemada para del pro¬ 
pio paciente (un autoinjerto) en lugar de emplear piel de 
otra persona? 

Vease las respuestas en el Apendice A 


Las respuestas inmunitarias 
exageradas, autodirigidas o 
disminuidas pueden ocasionar 
enfermedades 

La interaction de los linfocitos con sustancias extranas, entre 
ellos y con otras celulas del organismo proporciona una protection 
extraordinaria contra muchos patogenos. Sin embargo, si este de- 
licado equilibrio se ve alterado por una funcion erronea del siste¬ 
ma inmunitario, los efectos sobre el individuo pueden variar des- 
de un problema leve, como en el caso de algunas alergias, a las 
consecuencias graves y con frecuencia mortales, de ciertas enfer¬ 
medades autoinmunitarias y de la inmunodeficiencia. 

Alergias 

Las alergias son respuestas exageradas (hipersensibles) a algu- 
nos antlgenos llamados alergenos. Una hipotesis formulada para 
explicar el origen de las alergias es que son residuos evolutivos 
de la respuesta del sistema inmunitario a los gusanos parasitos. 
El mecanismo humoral que combate a los gusanos es similar a la 
respuesta alergica que provocan algunas enfermedades como 
la fiebre del heno y el asma alergica. 

En las alergias mas comunes participan anticuerpos de la cla- 
se IgE (vease la fig. 43-18). La fiebre del heno, por ejemplo, se 
produce cuando las celulas plasmaticas secretan anticuerpos IgE 
especificos contra antlgenos presentes en la superficie de los gra- 
nos de polen. Algunos de estos anticuerpos se unen por sus co¬ 
las a los mastocitos presentes en el tejido conectivo. Luego, cuan¬ 
do los granos de polen entran de nuevo en el organismo, se 
adhieren a los sitios de union al antlgeno presentes en la IgE aso- 
ciada a los mastocitos, y as! entrecruzan moleculas de anticuer¬ 
pos adyacentes. Esto induce al mastocito a liberar histamina y 
otros compuestos inflamatorios desde sus granulos (veslculas) en 
un proceso llamado degranulacion (fig. 43-20). Recuerde que la 
histamina provoca dilatacion y aumento de la permeabilidad de 
los pequenos vast>$. sangulneos. 

Estos cambios vslsculares producen los slntomas tlpicos de la 
alergia: estomudos ? -, destilacion nasal, lagrimeo y contracciones 
del musculo liso que pueden provocar dificultades en la respira¬ 
tion. Uos antiliistammicos disminuyen los slntomas alergicos 
bloqueando los receptores de la histamina. 

Una respuesta alergica aguda puede producir un shock ana- 
filactico, una reaccion de todo el organismo, que pone en peli¬ 
gro la vida y que puede ocurrir pocos segundos despues de la 
exposition a un alergeno. El shock anafilactico se desarrolla 
cuando la degranulacion generalizada de los mastocitos desen- 
cadena la dilatacion brusca de los vasos sangulneos perifericos, 
provocando una calda violenta de la presion arterial. Puede pro- 
ducirse la muerte en pocos minutos. Las respuestas alergicas al 
veneno de las abejas o a la penicilina han llevado al shock ana¬ 
filactico a personas muy alergicas a estas sustancias. Igualmen- 
te, algunas personas muy alergicas a los cacahuetes, pescado u 
otros alimentos han muerto por comer cantidades mlnimas de 
estos alergenos. Algunos individuos con hipersensibilidad extre¬ 
ma deben llevar jeringas de adrenalina que contrarresta esta res¬ 
puesta alergica. 


916 unidad siete Forma y funcion de los animales 













Granulo 
Mastocito 

) Los anticuerpos IgE produci- o En una exposicion posterior al 
dos en respuesta a la expo- mismo alergeno, las mol£culas 
sicion inicial a un alergeno se de IgE unidas a un mastocito lo 
unen a receptores de los reconocen y se unen al alergeno. 

mastocitos. 


Alergeno 




Histamina 


Q La desgranulacion de la c£lula, 
desencadenada por el 
entrecruzamiento de mol£culas de IgE 
adyacentes que liberan histamina y 
otras sustancias quimicas, produce 
sfntomas al£rgicos. 


A Fig. 43-20. Mastocitos, IgE, y la respuesta alergica. La MEB muestra un mastocito degranulado que ha 
liberado los granulos que contienen histamina y otros compuestos inflamatorios. 


Enfermedades autoinmunitarias 

En algunos individuos, el sistema inmunitario pierde la tole- 
rancia para compuestos propios y se vuelve contra ciertas mole- 
culas del organismo causando una de las muchas enfermedades 
autoinmunitarias. En el lupus eritematoso sistemico (lupus), el sis¬ 
tema inmunitario genera anticuerpos (conocidos como autoanti- 
cuerpos) contra un amplio espectro de moleculas propias, que 
incluyen a las histonas y el DNA liberados por la degradacion 
normal de las celulas del organismo. El lupus se caracteriza por 
erupciones de la piel, fiebre, artritis y funcionamiento renal defi- 
ciente. Otra enfermedad autoinmunitaria mediada por anticuer¬ 
pos, la artritis reumatoide, produce lesiones e inflamacion doloro¬ 
sa del cartllago y del hueso de las articulaciones (fig. 43-21). En 
la diabetes mellitus dependiente de insulina, las celulas beta produc- 
toras de insulina del pancreas son los blancos de las celulas T ci- 
totoxicas autoinmunitarias. Otro ejemplo de este tipo de enfer¬ 
medades es la esclerosis multiple , la enfermedad neurologica cro- 
nica mas comun en los paises desarrollados. En esta enfermedad, 
las celulas T se infiltran al sistema nervioso central y destruyen la 
vaina de mielina que rodea a algunas neuronas (vease la fig. 48- 
5). Esto produce una cantidad de anomalias neurologicas graves. 

Los mecanismos responsables de la autoinmunidad no se co- 
nocen totalmente. Durante mucho tiempo se penso que las per¬ 
sonas con enfermedades autoinmunitarias tenlan linfocitos auto- 
rreactivos que hablan escapado al proceso de eliminacion duran¬ 
te el desarrollo. Sabemos ahora que las personas sanas tambien 
tienen linfocitos con capacidad de reaccionar contra compuestos 
propios. Sin embargo, ciertos mecanismos de regulacion hacen 
que estas celulas no sean funcionales, de modo que no puedan 
producir reacciones autoinmunitarias. Asl, las enfermedades au¬ 
toinmunitarias, tal vez proceden de ciertos fallos de la regulacion 
del sistema inmunitario. 

Enfermedades por inmunodeficiencia 

La incapacidad del sistema inmunitario para proteger al orga¬ 
nismo de los patogenos o de las celulas cancerosas que deberia 
ser capaz de combatir con normalidad, refleja cierto tipo de de¬ 
ficiency del sistema. Una enfermedad por inmunodeficiencia, 


causada por un defecto gene- 
tico o del desarrollo del siste¬ 
ma inmunitario, se clasifica 
como una inmunodeficiencia 
congenita o primaria. Una en¬ 
fermedad por inmunodefi¬ 
ciencia que se desarrolla en 
una etapa posterior de la vida, 
despues de la exposicion a va- 
rios agentes qulmicos y biolo- 
gicos, se clasifica como una 
inmunodeficiencia adquirida o 
secundaria. Cualquiera que 
sea la causa y naturaleza de la 
inmunodeficiencia, una per¬ 
sona con ese tipo de enferme¬ 
dad esta sometida a infeccio- 
nes frecuentes y recurrentes, y 
tambien es mas susceptible al 
cancer. * 

i * 

Inmunodeficiencia congenitus (primarias) 

Las inmunodeficieucias congenitas resultan de defectos en el 
desarrollo de varias celulas del sistema inmunitario o defectos en 
la produccion de pragmas especlficas, como los anticuerpos IgA o 
los componentes del complemento. Dependiendo del defecto ge- 
netico especlfico pueden verse disminuidas las defensas innatas, 
las. defensas adquiridas o ambas. En la inmunodeficiencia combinada 
grave (ICG), tanto las ramas humoral como las mediadas por celu¬ 
las de la inmunidad adquirida funcionan de forma deficiente. La 
supervivencia a largo plazo de las personas con esta enfermedad 
genetica, por lo general, requiere un trasplante de medula osea que 
continue proporcionando linfocitos funcionales. 

En un tipo de ICG, la deficiency de la enzima adenosina de- 
saminasa provoca la acumulacion de sustancias toxicas tanto pa¬ 
ra las celulas B como para las T. Desde el comienzo de la decada 
de 1990, los investigadores medicos han probado una terapia ge- 
nica para esta enfermedad, en la cual se extraen celulas de la me¬ 
dula osea propia del individuo, se modifican mediante por inge- 



A Fig. 43-21. Rayos X de una 
mano deformada por artritis 
reumatoide. 
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nieria genetica para que contengan un gen de adenosina desami- 
nasa funcional, y luego se vuelven a introducir en el organismo 
(vease la fig. 20-16). Entre los exitos recientes se incluye una ni- 
na con ICG que recibio terapia genica con el gen de adenosina 
desaminasa cuando tenia 2 anos. Dos anos despues del trata- 
miento, sus celulas T y B todavla funcionaban de forma normal. 
De hecho, cuando un miembro de la familia se vio afectado de 
varicela, la nina tratada no desarrollo ningun signo de la enfer- 
medad, lo que fue una evidencia de que su sistema inmunitario 
estaba funcionando. 

Inmunodeficiencias adquiridas (secundarias) 

La disfuncion inmunologica que se desarrolla en una etapa 
posterior de la vida puede deberse a diversos agentes. Los farma- 
cos empleados para combatir las enfermedades autoinmunitarias 
o para evitar el rechazo de un trasplante, suprimen el sistema in¬ 
munitario, provocando un estado de inmunodeficiencia. Ade¬ 
mas, el sistema inmunitario esta suprimido en algunos canceres, 
en especial, la enfermedad de Hodgkin que dana al sistema lin- 
fatico. Las inmunodeficiencias adquiridas van desde los estados 
transitorios que pueden surgir por estres fisiologico hasta el de- 
vastador slndrome de inmunodeficiencia adquirida o SIDA, 
causado por un virus. 

El estres y el sistema inmunitario. La funcion inmunologica 
sana parece depender tanto del sistema endocrino como del sis¬ 
tema nervioso. Hace casi 2 000 anos, el medico griego Galeno re- 
gistro que las personas que sufrian depresion, tenlan mayor sus- 
ceptibilidad que otras a desarrollar cancer. De hecho, hay eviden¬ 
ces crecientes de que el estres ftsico y emocional pueden danar 
la inmunidad. Las hormonas secretadas por las glandulas supra- 
rrenales durante el estres afectan al numero de globulos blancos 
y pueden suprimir al sistema inmunitario de otras maneras. 

La asociacion entre el estres emocional y la funcion inmunita- 
ria tambien afecta al sistema nervioso. Algunos neurotransmiso- 
res secretados cuando estamos relajados y felices pueden aumen- 
tar la inmunidad. En un estudio reciente, los alumnos de la uni- 
versidad fueron examinados de manera inmediata despues del 
periodo de vacaciones y de nuevo durante los examenes finales. 
Sus sistemas inmunitarios estaban disminuidos de diversas for¬ 
mas durante la semana de examenes; por ejemplo, los niveles de 
interferon eran mas bajos. Estas y otras observaciones significan 
que la salud, en general, y el estado de la mente afectan a la in¬ 
munidad. La evidencia fisiologica tambien senala la existencia de 
un vinculo entre el sistema inmunitario y el sistema nervioso. Se 
han descubierto receptores para neurotransmisores en la superfi- 
cie de los linfocitos y una red de fibras nerviosas penetra en pro- 
fundidad en el timo. 

Slndrome de inmunodeficiencia adquirida (SIDA). Las perso¬ 
nas con SIDA son muy susceptibles a las infecciones oportunis- 
tas y a los canceres que pueden aumentar gracias al defeoto del 
sistema inmunitario. Por ejemplo, la infeccion por Pneumocystis 
carinii, un hongo ubicuo, puede causar neumonia grave en pa- 
cientes con SIDA, pero se rechaza con exito en individuos con un 
sistema inmunitario sano. De forma similar, el sarcoma de Kapo¬ 
si es un tipo de cancer raro que se produce con mas frecuencia 
en los pacientes con SIDA. Estas enfermedades oportunistas, as! 
como la lesion neurologica y el desgaste fisiologico, pueden pro- 
ducir formas mortales de SIDA. 

Puesto que el SIDA surge de la perdida de las celulas T helper , 
se encuentran disminuidas tanto las respuestas inmunitaria hu¬ 


moral como la mediada por celulas. Esta perdida de celulas T hel¬ 
per se debe a la infeccion por el virus de inmunodeficiencia hu- 
mana (HIV), un retrovirus (fig. 43-22). El HIV penetra en las 
celulas valiendose de tres protelnas que participan en las res¬ 
puestas inmunitarias normales. El principal receptor para el HIV 
en las celulas T helper es la molecula CD4. El virus tambien in- 
fecta otros tipos celulares, como macrofagos y celulas cerebrales, 
que tienen bajos niveles de CD4. Ademas de CD4, el virus re- 
quiere una segunda protelna de superficie para poder entrar, un 
correceptor. Un correceptor llamado fusina, esta presente en la 
superficie de todas las celulas infectadas por el HIV, si bien un co¬ 
rreceptor distinto esta presente solo en los macrofagos y en las 
celulas T helper. Ambos correceptores de HIV funcionan como 
receptores de quimocinas en las celulas no infectadas. De hecho, 
estas protelnas fueron reconocidas como correceptores para HIV, 
despues de que se descubrio que las quimocinas podlan blo- 
quear la entrada del HIV en las celulas. 

Una vez dentro de las celulas, el genoma del RNA del HIV se 
transcribe de forma inversa, y el DNA producido se integra en el 
genoma de la celula huesped. De esta forma, el genoma del virus 
puede dirigir la produccion de nuevas partlculas virales (vease la 
fig. 18-10). Por lo tanto, la maquinaria de la transcription y tra¬ 
duction de las celulas infectadas se pone al servicio del virus. Se 
cree que la muerte de las celulas T helper en la infeccion por HIV 
se produce de dos modos: las celulas infectadas pueden sucum- 
bir a los efectos daninos de la reproduccion viral o tanto las ce¬ 
lulas infectadas como las no infectadas pueden sufrir una apop¬ 
tosis no programada, desencadenada por el virus. 

En la actualidad, la infeccion por el HIV no se puede curar, 
aunque ciertos farmacos pueden hacer mas lenta la reproduccion 
del virus y el avance de la enfermedad. Sin embargo, estos farma¬ 
cos son muy caros y no pueden darse a todos los pacientes infec- 
tados. Ademas, las mutaciones, que se producen en cada ciclo de 
reproduccion del virus, pueden generar cepas de HIV resistentes 
a los farmacos. El impacto de la resistencia a un antivlrico puede 
minimizarse empleando una combination de farmacos; los virus 
resistentes a uno de ellos pueden ser combatidos por otro. Sin 
embargo, la aparicion de cepas resistentes a multiples farmacos 
reduce la efectividad de los “cocteles” multifarmacos en algunos 
pacientes. Los cambios mutacionales frecuentes en los antlgenos 
de superficie del HIV tambien han dificultado el desarrollo de 
una vacuna efectiva. 

La transmision del HIV requiere la transferencia, de una per¬ 
sona a^otra, de hquidos corporales -como semen o sangre- que 
contengan celulas, infectadas. Las relaciones sexuales sin pro tec- 
cion (es decir, sin preservativo) entre los varones homosexuales, 
y la transmision por medio de agujas contaminadas por HIV 
(adictos a drogas por via intravenosa) son responsables de la ma¬ 
yor pirte de las infecciones por HIV en los Estados Unidos. Sin 
embargo, la transmision de HIV entre las parejas heterosexuales 
esta aumentando rapidamente como resultado de las relaciones 
sexuales sin protection con pacientes infectados. En Africa y Asia 
la transmision ocurre, principalmente, mediante relaciones se¬ 
xuales entre heterosexuales. 

En diciembre de 2003, un comunicado conjunto del Progra- 
ma de las Naciones Unidas sobre el SIDA, estimo que 40 millo- 
nes de personas de todo el mundo viven con HIV/SIDA. El me- 
jor enfoque para hacer mas lenta la diseminacion del virus con- 
siste en educar a las personas acerca de las practicas que transmi- 
ten el virus, como el uso de agujas no descartables y relaciones 
sexuales sin preservativo. Aunque los preservatives no eliminan 
completamente el riesgo de transmision del HIV (o de otros vi¬ 
rus que se transmiten de forma analoga, como el de la hepatitis 
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A Fig. 43-22. Celula T infectada por HIV. Las partfculas virales recien 
sintetizadas (gris) se ven gemando de la superficie de la celula T en es- 
ta MEB. 


B), lo reducen. Cualquiera que tenga relaciones sexuales sin pre- 
servativo -vaginal, oral o anal- con una pareja infectada, esta ex- 
puesto al virus mortal. 


Evaluacion de conceptos 


1. ^De que manera una deficiencia en los macrofagos afec- 
tarla a las defensas innata y adquirida de una persona? 

2. Muchos medicamentos antialergicos bloquean las res- 
puestas de los mastocitos. Explique por que estos farma- 
cos son efectivos para tratar las alergias, como la fiebre 
del heno. 

3. En la miastenia grave, los anticuerpos se unen y blo¬ 
quean a los receptores de acetilcolina en las uniones neu- 
romusculares, evitando la contraccion muscular. ^Esta 
enfermedad deberia ser clasificada como una enfermedad 
por inmunodeficiencia, una enfermedad autoinmunitaria, 
o una enfermedad alergica? Justifique su respuesta. 

4. Las personas que tienen receptores de quimocina no fun- 
cionales debido a una mutacion genetica son inmunes a 
la infeccion por HIV Explique este hallazgo. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 



RESUMEN DE CONCEPTOS CLAVE 


Concepto 


La inmunidad innata proporciona amplias defensas 
contra las infecciones 

► Defensas externas (p. 899). La piel intacta y las membranas 
mucosas forman barreras fisicas que constituyen un impedimento 
para la entrada de microorganismos y virus. El moco producido 
por las celulas de estas membranas, el bajo pH de la piel y del es- 
tomago, y la degradation por la lisozima tambien de tienen las in¬ 
fecciones. 

► Defensas celulares y quimicas internas (pp. 899-902). Las ce¬ 
lulas fagociticas ingieren microorganismos que atraviesan las defen¬ 
sas innatas externas y ayudan a desencadenar una respuesta 
inflamatoria. Las protelnas del complemento, los interferones y 
otras protelnas antimicrobianas tambien actuan contra los micro¬ 
bios invasores. En la inflamacion local, la histamina y otras susfen- 
cias quimicas liberadas de las celulas danadas promueven cambios 
en los vasos sangulneos y permiten que los llquidos, mas fagocitos, 
y protelnas antimicrobianas entren en los tejidos. Las celulas natu¬ 
ral killer (NK) pueden inducir la muerte de las celulas infectadas 
por virus o de las celulas cancerosas mediante la apoptosis. 

► Mecanismos inmunitarios de los invertebrados 

(pp. 902-903). Los insectos se defienden a si mismos por meca¬ 
nismos semejantes, en muchos aspectos, a las defensas innatas de 
los vertebrados. 



En la inmunidad adquirida, los linfocitos proporcio- 
nan defensas especificas contra la infeccion 

► Reconocimiento del antlgeno por los linfocitos (pp. 903-905). 

Los receptores presentes en los linfocitos se unen a pequenas regio- 
nes de un antlgeno especlfico (epitopos). Las celulas B reconocen 
antlgenos intactos. Las celulas T reconocen pequenos fragmentos 
antigenicos (antlgenos peptldicos) que forman complejos con pro- 
telnas de la superficie celular, llamadas moleculas del complejo ma¬ 
yor deiiistocomp^tibilidad (MHC). Las moleculas MHC de clase I, 
localizadas sobre todas las celulas nucleadas, exhiben antlgenos 
peptldicos contra hi celulas T citotoxicas. Las moleculas MHC de 
clase II, localizadas,.ante todo, sobre las celulas dendriticas, los ma¬ 
crofagos y las celulas B (celulas presentadora del antlgeno), exhiben 
antlgenos pepti&cos a las celulas T helper. 

► Desarrollo de los linfocitos (pp. 905-908). Los linfocitos surgen 
a partir de celulas madre en la medula osea, y completan su madu- 
racion en la medula osea (celulas B) o en el timo (celulas T). En 
etapas iniciales del desarrollo, el reordenamiento genetico, perma- 
nente y al azar, forma genes funcionales que codifican las cadenas 
de los receptores antigenicos de las celulas B o T. Todos los recepto¬ 
res antigenicos producidos por un linfocito unico son especlficos 
para el mismo antlgeno. Los linfocitos autorreactivos cuyos recepto¬ 
res se unen a los componentes organicos normales son destruidos o 
inactivados. En la respuesta inmunitaria primaria, la union de un 
antlgeno a un linfocito maduro induce la proliferacion y diferencia- 
cion del linfocito (seleccion clonal), generando un cion de celulas 
efectoras activadas de vida corta y un cion de celulas de memoria 
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de vida larga. Estas celulas de memoria son responsables de la res- 
puesta inmunitaria secundaria mas rapida y eficiente. 


Concepto 


La inmunidad humoral y la inmunidad mediada por 
celulas defienden al organismo de diferentes tipos 
de amenazas 

► Celulas T helper: una respuesta a casi todos los antigeiios (p. 

909). Las celulas T helper sintetizan CD4, una protelna de superfi- 
cie que potencia su union a los complejos antlgeno-molecula MHC 
de clase II, que se encuentran en las celulas presentadoras del antl- 
geno. Las celulas T helper activadas secretan diferentes citocinas 
que estimulan a otros linfocitos. 

► Celulas T citotoxicas: una respuesta a las celulas infectadas 
y a las celulas cancerosas (pp. 909-910). Las T citotoxicas sinte¬ 
tizan CD8, una protelna de superficie que potencia su union a los 
complejos antlgeno-molecula MHC de clase I, presentes en las ce¬ 
lulas infectadas, las celulas cancerosas y los tejidos trasplantados. 
Las celulas T citotoxicas activadas secretan protelnas que inician la 
destruccion de sus celulas diana. 

► Celulas B: una respuesta a los patogenos extracelulares 
(pp. 910-914). La selection clonal de las celulas B genera celulas 
plasmaticas secretoras de anticuerpos, las celulas efectoras de la in¬ 
munidad humoral. Las cinco clases principales de anticuerpos di- 
fieren en sus distribuciones y funciones dentro del organismo. La 
union de anticuerpos a antlgenos en la superficie de los patogenos 
lleva a la elimination de los microorganismos por fagocitosis y lisis 
mediada por el complemento. 

► Inmunizacion activa y pasiva (p. 914). La inmunidad activa se 
desarrolla de manera natural en respuesta a una infeccion; tambien 
se logra de modo artificial por inmunizacion (vacunacion). En la 
inmunizacion, una forma no patogena de un microorganismo o de 
una parte de el, genera una respuesta inmunitaria* a ese microorga- 
nismo y memoria inmunologica. La inmunidad pasiva, que propor- 
ciona protection inmediata y a corto plazo, se confiere de manera 
natural cuando la IgG cruza la placenta de la madre al feto o cuan- 
do la IgA pasa de la madre al lactante en la leche. Tambien puede 
ser conferida de modo artificial inyectando anticuerpos a un? per¬ 
sona no inmune. 


Concepto 


La capacidad del sistema inmunitario para 
distinguir lo proplo de lo extrano limita el 
trasplante de tejidos 

► Grupos sanguineos y transfusiones (pp. 915-916). Ciertos antl¬ 
genos de los globulos rojos determinan si una persona tiene un tipo 
sangulneo A, B, AB o 0. Dado que existen anticuerpos contra antl¬ 
genos sanguineos no propios en el organismo, la transfusion con 
sangre incompatible lleva a la destruccion de las celulas transfundi- 
das. El factor Rh, otro antlgeno de los globulos rojos, crea efificulta- 
des cuando una madre con Rh negativo gesta fetos con Rh positivo. 

► Trasplantes de organos y tejidos (p. 916). Las moleculas MHC 
son responsables de estimular el rechazo de injertos de tejido y 
trasplantes de organos. Las posibilidades de un trasplante exitoso 
aumentan si los tejidos del donante y el receptor se encuentran 
bien apareados en cuanto al MHC, y si se dan farmacos inmunosu- 
presores al receptor. Los linfocitos de los trasplantados de medula 
pueden causar una reaction injerto versus huesped en 

los receptores. 

920 unidad siete Forma y funcion de los animales 


Concepto 


Las respuestas inmunitarias exageradas, autodirigi- 
das o disminuidas pueden ocasionar enfermedades 

► Alergias (p. 916-). En las alergias localizadas, como la fiebre de 
heno, se producen anticuerpos IgE despues de la primera exposi¬ 
tion a un alergeno unido a receptores presentes en los mastocitos. 
La siguiente ocasion en que un mismo alergeno entra en un orga¬ 
nismo, se une a la IgE asociada a los mastocitos produciendo la li¬ 
beration de histamina desde estas celulas y de otros mediadores 
que pueden provocar cambios vasculares y smtomas tlpicos. 

► Enfermedades autoinmunitarias (p. 917). La perdida de la au- 
totolerancia elementos propios por parte del sistema inmunitario 
puede provocar enfermedades autoinmunitarias como el lupus eri- 
tematoso sistemico (lupus), la esclerosis multiple, la artritis reuma- 
toide y la diabetes dependiente de insulina. 

► Enfermedades por inmunodeficiencia (pp. 917-919). Las inmu- 
nodeficiencias congenitas (primarias) se deben a defectos heredita- 
rios o congenitos que evitan la funcion adecuada de las defensas 
innatas humoral y/o mediada por celulas. El SID A es una inmuno¬ 
deficiencia adquirida (secundaria) causada por el virus de la inmu¬ 
nodeficiencia humana (HIV). La infeccion por HIV provoca la 
destruccion de las celulas T helper, dejando al paciente propenso a 
las enfermedades oportunistas debido a las deficientes respuestas 
inmunitarias, humoral y mediada por celulas. 



1. ^Cuales de los siguientes elementos no son parte del sistema de de- 
fensa innato, inespecifico, del organismo? 

a. Celulas natural killer (NK). 

b. Inflamacion. 

c. Fagocitosis por neutrofilos. 

d. Fagocitosis por macrofagos. 

e. Anticuerpos. 

2. ^Cual de las siguientes es una caracteristica de las etapas iniciales 
de la inflamacion local? 

a. Constriction de arteriolas. 

b. Fiebre. 

c. Ataque por celulas T citotoxicas. 

d. Liberation He histamina. 

e. Lisis microbiana mediada por anticuerpos y complemento. 

3. ^Cual de los siguientes no es un componente de la defensa de un 
irisecto contra la infeccion? 

a. Activation de la fenoloxidasa que lleva a la formation de grandes 
depositos alrededor de los parasitos. 

b. Activation de celulas natural killer. 

c. Fagocitosis por hemocitos. 

d. Production de peptidos antimicrobianos. 

e. Un exoesqueleto protector. 

4. ^Con que parte de un anticuerpo se asocia un epitopo? 

a. Con el sitio de union del anticuerpo. 

b. Solo con las regiones constantes de la cadena pesada. 

c. Con las regiones variables de una cadena pesada y de una cadena 
liviana combinadas. 













d. Solo con las regiones constantes de la cadena liviana. 

e. Con la cola del anticuerpo. 

5. ^Cual de las siguientes afirmaciones acerca de las celulas T helper no 
es cierta? 

a. Actuan tanto en las respuestas inmunitarias mediadas por celulas 
como en respuestas humorales. 

b. Reconocen fragmentos de polisacaridos presentados por las mole- 
culas MHC de clase II. 

c. Llevan moleculas de superficie CD4. 

d. Estan sujetas a la infeccion por HIV 

e. Cuando se activan secretan citocinas. 

6. ^Cual de las siguientes relaciones entre las moleculas y sus fuentes 
es incorrecta ? 

a. Lisozima-lagrimas. 

b. Interferones-celulas infectadas por virus. 

c. Anticuerpos-celulas B. 

d. Quimocinas-celulas T citotoxicas. 

e. Citocinas-celulas T helper. 

7. ^Cual de las siguientes afirmaciones describe mejor la diferencia en 
la forma en que las celulas B y las celulas T citotoxicas responden a 
los invasores? 

a. Las celulas B confieren inmunidad activa; las celulas T citotoxicas 
confieren inmunidad pasiva. 

b. Las celulas B matan a los virus en forma directa; las celulas T 
citotoxicas matan las celulas infectadas por virus. 

c. Las celulas B secretan anticuerpos contra un vims; las celulas T 
citotoxicas matan celulas infectadas por vims. 

d. Las celulas B proporcionan inmunidad mediada por celulas; las 
celulas T citotoxicas proporcionan la inmunidad humoral. 

e. Las celulas B responden la primera vez que el invasor esta pre¬ 
sente; las celulas T citotoxicas respSsden las veces posteriores. 

8. ^Cual de los siguientes'elementos confiere inmunidad a largo 
plazo? 

a. El paso de anticuerpos matemos al feto en desarroilo. 

b. La respuesta inflamatoria a una astilla. 

c. La administracion de suero obtenido de una persona inmune a la 
rabia. 

d. La administracion de la vacuna de la varicela. 

e. El paso de anticuerpos matemos a un lactante. 

A Despues de que un hijo Rh positivo nace de una madre Rh negati- 
va, la madre recibe anticuerpos especlficos para el factor Rh. La ra- 
zon de este tratamiento es: 

a. Protegerla de los globulos rojos del bebe. 

b. Protegerla de las celulas B de memoria generadas, espedficas 
para el factor Rh. 

c. Proteger a sus futuros bebes Rh positivos. 

d. Inducir la respuesta inmunitaria a los anticuerpos Rh. 

e. Tanto b como c. 


10. Las dianas del HIV son todos los siguientes excepto 

a. Macrofagos. 

b. Celulas T citotoxicas. 

c. Celulas T helper. 

d. Celulas que llevan CD4 y fusina. 

e. Cdulas cerebrales. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Interrelation evolutiva 

Los invertebrados engloban a mas del 90% de las especies vivas, gra- 
cias a su defensa efectiva contra los microorganismos. Describa un me- 
canismo mediante el cual los invertebrados combaten a estos invasores 
y analice de que manera estos mecanismos responden a una evolucion 
adaptativa que es mantenida en el sistema inmune de los vertebrados. 


Problemas eientifieos 

Un efecto del interferon y consiste en aumentar el numero de molecu¬ 
las MHC de clase I sobre la superficie celular. Suponga que usted quie- 
re probar la efectividad de un tratamiento para las infecciones virales y 
el cancer. iQue efectos pueden tener el interferon y sobre la respuesta 
inmunitaria de los animales de laboratorio contra (a) las celulas infec¬ 
tadas por vims y (b) las celulas cancerosas? 


Cieneia, tecndlogia y sociedad 

Tanto una vacuna inyectable inactivada (muerta) como una vacuna 
oral atenuada (viva) estan disponibles para la inmunizacion contra el 
vims de la poliomielitis, que puede provocar paralisis, al destmir las 
celulas nerviosas del cerebro y de la medula espinal. La vacuna oral ya 
no se recomienda en los paises occidentales, donde la poliomielitis ha 
sido erradicada, porque el virus vivo presente en la vacuna puede mu- 
tar a una forma mas vimlenta, y ser reintroducido en la poblacion. Sin 
embargo, la vacyna oral continua usandose en los paises donde persis- 
te la poliomielitis, porque es facii de administrar (jsin aguja!) y muy 
efectiva. Mas aun, el virus atenuado puede diseminarse a los indivi- 
duos no vactmados (e ihmunizarlos). <>Cree usted que el riesgo de mu- 
tacion a virulencia (alrecfedor de 1 en 12 millones) resulta aceptable 
cuando se compara con lqs beneficios de la vacunacion oral? ^Cuales 
considera usted que debefian ser las decisiones de salud publica 
al respectoi 
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Conceptos clave 


44-1 La osmorregulacion equilibra la captacion y la 
perdida de agua y solutos 
44-2 Los desechos nitrogenados de un animal 
reflejan su filogenia y su habitat 
44-3 Los distintos sistemas excretores son 
variaciones de una base tubular 
44-4 Las nefronas y los vasos sangulneos asociados 
son las unidades funcionales del rinon de los 
mamiferos 

44-5 La capacidad del rinon de los mamiferos para 
conservar agua es una adaptation fundamental 
para la vida terrestre 

44-6 En diferentes ambientes evolucionaron distintas 
adaptaciones del rinon de los vertebrados 


Panorama general 


Un acto de equilibrio 

E l sistema fisiologico de los animales, desde las celulas y los 
tejidos hasta los organos y sistemas de organos, funciona 
dentro un ambiente llquido. Para que esos sistemas fun- 
cionen de forma adecuada, este ambiente, en particular las con- 
centraciones relativas de agua y de soluto, deben mantenerse 
dentro de llmites bastante estrechos, con frecuencia, enfrentando- 
se a intensos cambios del ambiente externo del animal. Por ejem- 
plo, los animales de agua dulce que viven en un ambiente externo 
que amenaza inundarlos y diluir sus llquidos corporales muestran 
adaptaciones que reducen la captacion de agua, conservan solu¬ 
tos y absorben sales de su entorno. En el otro extremo, los anima¬ 
les del desierto y los animales marinos se enfrentan a ambientes 
muy deshidratenes con el potencial de vaciar rapidamente el agua 


▲ Fig. 44-1. Albatros de Salvin (Diomeda cauta salvini), aves que 
pueden beber agua de mar sin efectos nocivos. 


corporal (fig. 44-1). El exito en esos ambientes depende de la 
conservation de agua y de la eliminacion de sales en exceso. 

A1 mismo tiempo, el metabolismo presenta a los organismos el 
problema de la eliminacion de los desechos. La degradation ct 
protelnas y acidos nucleicos es particularmente problematics 
puesto que el desecho metabolico primario producido, el amonla- 
co, es muy toxico. Los estudios dedicados a comprender el mode 
en que los animales resuelven estos desafios fisiologicos proporcic- 
nan algunos de los ejemplos mas notables de homeostasia. Este ca- 
pltulo se enfoca en dos procesos homeostasicos clave: la osmorre¬ 
gulacion, el modo en que los animales regulan las concentracic- 
nes de soluto y equilibran la obtencion y la perdida de agua, y la 
excretion, el modo en que los animales se deshacen de los pro¬ 
duces de desecho nitrogenados del metabolismo. 


Concept© 


La osmorregulacion equilibra la 
captacion y la perdida de agua 
y solutos 

Igual que la termorregulacion depende de equilibrar la perdi¬ 
da y la obtencion de calor (vease cap. 40), la capacidad de ur. 
animal de regular la composition qulmica de sus llquidos corpc - 
rales depende del equilibrio entre la captacion y la perdida de 
agua y los solutos. Esta osmorregulacion depende, en gran medi- 
da, del movimiento controlado de solutos entre los llquidos in- 
ternos y el ambiente externo. El proceso tambien regula el movi- 
miento de agua que sigue a los solutos por osmosis. Un anime 
debe eliminar tambien los productos metabolicos de desecho an¬ 
tes de que se alcancen niveles daninos. 

Osmosis 

Todo animal -independientemente de su filogenia, habitat o 
tipo de desecho producido- se enfrenta al mismo problema cen- 
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tral de osmorregulacion. Con el tiempo, las velocidades de cap¬ 
tation y perdida de agua deben equilibrarse. A1 carecer de pare- 
des celulares, las celulas animales se hinchan y estallan si hay una 
captation neta continua de agua, o se encogerian y mueren si hay 
una perdida neta sustancial de agua. 

El agua entra y sale de las celulas por osmosis. Recuerde que 
en el capltulo 7 vimos que la osmosis, un caso especial de difu¬ 
sion, es el movimiento de agua a traves de una membrana con 
permeabilidad selectivas. Esto ocurre siempre que dos solutos se- 
parados por la membrana difieran en presion osmotica u osmo- 
laridad (concentracion total de soluto, expresada como molari- 
dad, o moles de soluto por litro de solucion; vease capitulo 3). 
La unidad de medida de la osmolaridad empleada en este capl¬ 
tulo son los miliosmoles por litro (mosm/L); 1 mosm/L es equi- 
valente a una concentracion total de soluto de 10~ 3 M. La osmo¬ 
laridad de la sangre humana es de aproximadamente 300 
mosm/L, mientras que el agua de mar tiene una osmolaridad de 
alrededor de 1 000 mosm/L. 

Si dos soluciones separadas por una membrana selectivamen- 
te permeable tienen la misma osmolaridad, son isoosmoticas. En- 
tre soluciones isoosmoticas no hay un movimiento neto de agua 
por osmosis; aunque las moleculas de agua atraviesan la mem¬ 
brana, continuamente, lo hacen a velocidades iguales en ambas 
direcciones. Cuando dos soluciones tienen diferente osmolari¬ 
dad, la que tiene una mayor concentracion de solutos se dice que 
es hiperosmotica , y la mas diluida se conoce como hipoosmotica. El 
agua fluye por osmosis desde una solucion hipoosmotica hacia 
una solucion hiperosmotica*. 

Desafios osmoticos 

Existen dos soluciones basicas para el problema de equilibrar 
la obtendon y la perdida de agua. Una -disponible solo para los 
animales marinos- es ser isoosmoticos con el entorno. Un animal 
con estas caracteristicas que no ejerce un ajuste activo de su os¬ 
molaridad interna se conoce como osmoconformista. Dado que 
la molaridad interna cje un osmoconformista es la misma que la 
del ambiente, no tiene tendencia a ganar ni a perder agua. Los os- 
moconformistas, con frecuencia, viven en agua que tiene una 
composition muy estable y, por tanto, tienen una osmolaridad 
interna muy constante. Por el contrario, un osmorregulador es 
un animal que debe controlar su osmolaridad interna porque sus 
llquidos corporales no son isoosmoticos con el ambiente exter- 
no. Un osmorregulador debe descargar el exceso de agua si vive 
en un ambiente hipoosmotico, o captar agua para compensar la 
perdida osmotica si habita en un ambiente hiperosmotico. La os¬ 
morregulacion permite que los animales vivan en ambientes que 
son no habitables para los osmoconformistas, como los habitan- 
tes de agua dulce y de la tierra; tambien permite que muchos ani¬ 
males marinos mantengan osmolaridades intemas distintas de las 
del agua de mar. 

Cuando los animales mantienen una diferencia de osmolari¬ 
dad entre el cuerpo y el ambiente extemo, la osmorregulacion 
tiene un coste energetico. Dado que la difusion tiende a igualar 
las concentraciones en un sistema, los osmorreguladores deben 
gastar energla para mantener los gradientes osmoticos que per- 
miten que el agua entre o saiga. Lo hacen empleando transporte 


* En este capitulo empleamos los terminos isoosmotico, hipoosmotico e hiperos¬ 
motico, que se refieren especificamente a la osmolaridad, en lugar de los termi¬ 
nos mas familiares isotonico, hipotonico e hipertonico. El ultimo conjunto de 
terminos se aplica a la respuesta de las celulas animales -si se hinchan o se en- 
cogen- en soluciones de concentraciones de soluto conocidas. 


activo para manipular las concentraciones de solutos en sus li- 
quidos corporales. 

El coste energetico de la osmorregulacion depende de la dife¬ 
rencia de la osmolaridad de un animal con respecto al entorno, 
la facilidad con que pueden moverse el agua y los solutos a tra¬ 
ves de la superficie del animal, y del trabajo, que se requiere pa¬ 
ra bombear los solutos a traves de la membrana. Dado que la di¬ 
ferencia en la concentracion de soluto entre los liquidos corpora¬ 
les (240 - 450 mosm/L), el agua dulce (0,5 - 15 mosm/L) y el 
agua de mar (aproximadamente, 1 000 mosm/L), la osmorregu¬ 
lacion explica casi el 5% de la tasa metabolica en reposo de mu¬ 
chos peces oseos marinos y de agua dulce. Para Artemia salina , 
un pequeno crustaceo que habita en el Gran Lago Salado de Utah 
y otros lagos extremadamente salobres, el gradiente entre las os¬ 
molaridades interna y externa es muy grande y el costo de la os¬ 
morregulacion es igualmente elevado: hasta el 30% de la energia 
metabolica en reposo. Por el contrario, los osmoconformistas 
marinos que son isoosmoticos con el agua de mar gastan poca 
energia en la osmorregulacion. 

La mayoria de los animales, osmoconformistas u osmorregu¬ 
ladores, no son capaces de tolerar cambios importantes en la os¬ 
molaridad externa y se dice que son estenohalinos (del griego 
stems , estrecho; halino se refiere a la sal). Por el contrario, los ani¬ 
males eurihalinos (del griego eurys, amplio) -entre los que se in- 
cluyen algunos osmoconformistas y algunos osmorreguladores- 
pueden sobrevivir a grandes fiuctuaciones de la osmolaridad ex¬ 
terna. Algunos ejemplos conocidos de osmorreguladores euriha¬ 
linos son las distintas especies de salmon. Un ejemplo mas extre- 
mo es un pez llamado Tilapia (originario de Africa y ampliamen- 
te cultivado en las piscifactorias para alimentation humana), que 
puede ajustarse a cualquier concentracion de sal entre la del agua 
dulce y 2 000 mosm/L, dos veces la del agua de mar (fig. 44-2). 

A continuation analizaremos con mayor detalle algunas de las 
adaptaciones para la osmorregulacion que han evolucionado en 
los animales marinos, de agua dulce y terrestres. 

Los animales marinos 

Los animales evolucionaron en primer termino en el mar y la 
mayoria de los filos animales se encuentran en ese ambiente. La 



A Fig. 44-2. Tilapia (Tilapia mossambica), un osmorregulador 
eurialino extremo. 
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mayor parte de los invertebrados marinos son osmoconformis- 
tas. Su osmolaridad total (la suma de las concentraciones de to- 
das las sustancias disueltas) es la misma que la del agua de mar. 
Sin embargo, difieren considerablemente del agua de mar en las 
concentraciones de la mayor parte de los solutos especlficos. Asl, 
incluso un animal que se adapta a la osmolaridad de su medio 
ambiente regula su composicion interna de solutos. 

Los vertebrados y algunos invertebrados marinos son osmo- 
rreguladores. En la mayoria de estos animales, el oceano es un 
ambiente intensamente deshidratante porque es mucho mas sa- 
lino que los liquidos corporales intemos, y tienden a perder agua 
de su organismo por osmosis. Los peces oseos marinos, como el 
bacalao, son hipoosmoticos con respecto al agua de mar; pierden 
agua de forma constante por osmosis y obtienen sales tanto por 
difusion como de los alimentos que consumen (fig. 44-3a). Los 
peces equilibran la perdida de agua bebiendo grandes cantidades 
de agua de mar. Sus branquias y su piel eliminan el cloruro de 
sodio; en las branquias hay celulas especiales que transportan io- 
nes de cloro (CL) hacia el exterior y los iones de sodio (Na + ) los 
siguen de forma pasiva. Los rinones de los peces marinos se des- 
hacen del exceso de calcio, magnesio y sulfato en forma ionica, 
mientras que excretan solo pequenas cantidades de agua. 

Los tiburones marinos y la mayor parte de las quimeras ( con - 
drictios ) (peces cartilaginosos, vease el capltulo 34) emplean una 
“estrategia” osmorreguladora distinta. Al igual que los peces 
oseos, la concentracion salina interna es muy inferior a la del 
agua de mar, de modo que la sal tiende a difundirse al interior de 
su organismo desde el agua, en especial, a traves de las bran¬ 
quias. Los rinones de los tiburones eliminan parte de esta carga 
salina y el resto se excreta a traves de un organo llamado glandu- 
la rectal o se pierde en las heces. A diferencia de los peces oseos, 
y a pesar de la concentracion salina interna relativamente baja, 
los tiburones marinos no experimentan una perdida osmotica de 
agua considerable y continuada. La explicacion es que estos ani¬ 
males mantienen altas concentraciones de urea como desecho ni- 
trogenado (producto del metabolismo de las protelnas y de los 
acidos nucleicos producido por muchos animales; vease figura 
44-8). Otro soluto organico, el oxido de trimetilamina (TMAO), 
protege a las protelnas del dano producido por la urea (si usted 


ha preparado en alguna ocasion came de tiburon, sabra que de- 
be lavarse con agua dulce para eliminar la urea antes de cocinar- 
la.) La concentracion de solutos totales de un tiburon en sus li¬ 
quidos corporales (sales, urea, TMAO y otros compuestos) es al¬ 
go mayor de 1000 mosm/L y, por tanto, ligeramente hiperosmo- 
tica con respecto al agua de mar. En consecuencia, el agua “en- 
tra” lentamente en el cuerpo del tiburon por osmosis y en los ali¬ 
mentos (los tiburones no beben), y esta pequena entrada de agua 
se elimina en la orina producida por los rinones. 

Animales de agua dulce 

Los problemas de osmorregulacion de los animales de agua 
dulce son los opuestos a los de los animales marinos. Los anima¬ 
les de agua dulce constantemente acumulan agua por osmosis y 
pierden sales por difusion porque la osmolaridad de sus liquidos 
intemos es mucho mas elevada que la de su entorno. Sin embar¬ 
go, los liquidos corporales de la mayoria de los animales de agua 
dulce tienen concentraciones de soluto mas bajas que las de sus 
parientes marinos, un tipo de adaptation al ambiente de agua 
dulce, con baja salinidad. Por ejemplo, mientras que los molus- 
cos marinos tienen liquidos corporales con una concentracion de 
soluto de aproximadamente 1 000 mosm/L, algunos mejillones 
de agua dulce mantienen la concentracion de soluto de sus liqui¬ 
dos corporales alrededor de 40 mosm/L. La diferencia osmotica 
reducida entre los liquidos corporales y el ambiente de agua dul¬ 
ce que los rodea reduce la energla que el animal gasta para la os- 
morregulaion. 

Muchos animales de agua dulce, incluidos los peces como la 
perca, mantienen su equilibrio hldrico excretando grandes canti¬ 
dades de orina muy diluida. Las sales que se pierden por difusion 
en la orina vuelven a obtenerse de los alimentos y por captacion 
a traves de las branquias; las celulas de cloro de las branquias 
transportan activamente CL y el Na + lo sigue (fig. 44-3b). 

El salmon y otros peces eurihalinos que migran entre el agua 
salada y el agua dulce sufren cambios notables y rapidos en el es- 
tado osmorregulador. Mientras se encuentra en el oceano, el sal¬ 
mon osmorregula igual que otros peces marinos, absorbiendo 
agua de mar y excretando el exceso de sal por sus branquias. 
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(a) Osmorregulacion en un pez de agua salada 


Obtencion osmotica de agua a 
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(b) Osmorregulacion en un pez de agua dulce 


A Fig. 44-3. Osmorregulacion en peces oseos marinos y de agua dulce: comparacion. 
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Cuando migra al agua dulce, el salmon deja de beber y comien- 
za a producir grandes cantidades de orina diluida y sus branquias 
comienzan a captar sal del ambiente diluido, al igual que los pe- 
ces que pasan toda su vida en agua dulce. 


Animates que viven en aguas temporales 

La deshidratacion es fatal para la mayor parte de los animales, 
pero algunos invertebrados acuaticos que viven en los estanques 
y en pellculas de agua temporales, rodeados por partlculas de 
suelo, pueden perder casi toda su agua corporal y sobrevivir en 
un estado latente cuando sus habitats se secan. Esta adaptacion 
notable se conoce como anhidrobiosis (“vida sin agua”). Entre 
los ejemplos mas sorprendentes estan los tardlgrados u osos de 
agua, invertebrados diminutos menores de 1 mm de longitud 
(fig. 44-4). En su estado activo, hidratado (fig. 44-4a), estos ani¬ 
males contienen cerca un 85% de su peso como agua, pero pue¬ 
den deshidratarse hasta tener menos del 2% de agua y sobrevivir 
en un estado inactivo (fig. 44-4b), secos como polvo, durante 
una decada o mas. Simplemente anadiendo agua, en pocos mi- 
nutos los tardlgrados hidratados estaran moviendose y alimen- 
tandose. 

Los animales anhidrobioticos deben tener adaptaciones que 
mantengan sus membranas celulares intactas. Los investigadores 
estan comenzando a comprender como sobreviven los tardlgra¬ 
dos a la desecacion, pero los estudios con nematodos anhidro¬ 
bioticos (filo Nematoda) demuestran que los individuos deshi- 
dratados contienen grandes cantidades de azucares. En particu¬ 
lar, un disacarido llamado trealosa parece proteger a las celulas, 
al reemplazar el agua que normalmente se asocia con las mem¬ 
branas y las protelnas. Muchos insectos que sobreviven conge- 
kndose en inviemo tambien utilizan trealosa como protector de 
la membrana. 


Animales terrestres 

La amenaza de la desecacion es un problema de regulation 
rundamental para las plantas y los animales terrestres. Los seres 
numanos mueren si pierden cerca del 12% de su agua corporal; 
os mamlferos que evolucionaron en ambientes secos, como los 
camellos, pueden soportar, aproximadamente, dos veces ese ni- 
vel de deshidratacion. Las adaptaciones que reducen la perdida 
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(a) Tardigrado hidratado (b) Tardigrado 

deshidratado 


▲ Fig. 44-4. Anhidrobiosis. Los tardlgrados (osos de agua) habitan 
en estanques temporales y gotas de agua en el suelo y sobre las plan¬ 
tas mojadas (MEB) 


de agua son basicas para la supervivencia en la tierra. As! como 
la cutlcula serosa contribuye al exito de las plantas terrestres, la 
mayoria de los animales terrestres tienen cubiertas corporales 
que ayudan a evitar la deshidratacion. Ejemplos de ello son las 
capas serosas de los exoesqueletos de los insectos, las conchas de 
los caracoles de tierra y las capas de celulas de la piel queratini- 
zadas, muertas, que cubren la mayor parte de los vertebrados te¬ 
rrestres. Muchos animales terrestres, en especial, los habitantes 
del desierto, tienen habitos noctumos; esto reduce la perdida de 
agua por evaporacion al aprovechar las temperaturas mas bajas y 
la humedad relativa mas alta del aire durante la noche. 

Pese a estas adaptaciones, la mayoria de los animales terrestres 
pierde una cantidad de agua considerable desde sus superficies 
humedas en los organos de intercambio gaseoso, en la orina y las 
heces y a traves de la piel. Los animales terrestres equilibran sus 
contenidos de agua al beber y comer alimentos humedos y em- 
pleando el agua metabolica (agua producida durante la respira¬ 
tion celular). Algunos animales, como muchas aves insect!voras 
del desierto y otros reptiles, estan tan bien adaptados para redu- 
cir al mlnimo la perdida de agua que pueden sobrevivir en los 
desiertos sin beber. Las ratas canguro pierden tan poca agua que 
pueden recuperar el 90% de la perdida empleando agua metabo¬ 
lica (fig. 44-5); el 10% restante lo obtienen de la pequeria can¬ 
tidad de agua de su dieta de semillas. Al estudiar las adaptacio¬ 
nes de los animales a los ambientes deserticos, los fisiologos han 
descubierto que los principales ahorros de agua pueden ser re- 
sultado de caracteristicas anatomicas simples, como el pelo del 
camello (fig. 44-6). 
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▲ Fig. 44-5. Balance hidrico en dos mamiferos terrestres. Las ra¬ 
tas canguro que viven en el sudoeste de Estados Unidos, comen prin- 
cipalmente semillas secas y no beben agua. Una rata canguro pierde 
agua, sobre todo, por evaporacion durante el intercambio de gases, y 
obtiene agua en primer lugar del metabolismo celular. Por el contrario, 
un ser humano pierde una gran cantidad de agua en la orina y vuelve 
a obtenerla principalmente en los alimentos y las bebidas. 
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EXPE RIMENTO 


Knut y Bodil Schmidt-Nielsen y sus colegas de 
la Duke University observaron que el pelaje de los camellos ex- 
puestos al sol del Desierto del Sahara podlan alcanzar temperatu- 
ras superiores a los 70 °C, mientras que la piel de los animales 
permaneda mas de 30 °C mas frfa. Los Schmidt-Nielsen razona- 
ron que el aislamiento de la piel por la cubierta de pelo puede re- 
ducir notablemente la necesidad de enfriamiento por evaporacion 
de la sudoracibn. Para poner a prueba su hipotesis, compararon 
las tasas de perdida de agua en camellos esquilados y sin esquilar. 


^Que papel desempena el pelo en la 
conservacion del agua en los camellos? 


La eliminacibn del pelo de un camello aumenta- 
ba la tasa de perdida de agua por sudoracion hasta en un 50%. 


El pelo de los camellos desempena un papel fun¬ 


damental en la conservacion del agua en el ambiente calido del de¬ 
sierto en el que viven. 
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Epitelios de transporte 

La principal funcion de la osmorregulacion es mantener la 
composicion del citoplasma celular, pero la mayor parte de los 
animales logran esto de forma indirecta, al manejar la composi- 
cion de un llquido corporal intemo que bana las celulas. En los 
insectos y otros animales con un sistema circulatorio abierto, es- 
te llquido es la hemolinfa (vease cap. 42). En los vertebrados y 
otros animales con un sistema circulatorio cerrado, las celulas es- 
tan banadas por un llquido intersticial controlado de manera in¬ 
directa a traves de la composicion de la sangre. El mantenimien- 
to de la composicion del llquido depende de estructuras especia- 
lizadas, desde celulas que regulan el movimiento del soluto has¬ 
ta organos complejos, como el rinon de los vertebrados. 

En la mayor parte de los animales hay uno o mas tipos distin- 
tos de epitelio de transporte -una capa o capas de celulas epi- 
teliales especializadas que regulan el movimiento de solutos- que 
son componentes esenciales de la regulacion osmotica y de la eli- 
minacion de desechos metabolicos. Los epitelios de transporte 
mueven solutos especlficos en cantidades controladas en direc- 
ciones especlficas. Algunos epitelios de transporte se enfrentan al 
ambiente extemo directamente, mientras que otros revisten ca- 
nales conectados con el exterior, por medio de una abertura en 
la superficie corporal. Unidas por uniones estrechas impermea- 



Glandula salina 
nasal 


Fosa nasal con 

secreciones 

salinas 


(a) Las glandulas salinas de un albatros se vacian por medio de un 
conducto a las fosas nasales y la solucion salina se escurre hasta el 
extremo del pico, o bien es exhalada en forma de un aerosol fino. 
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Las celulas de secrecion 
transportan sal en forma activa 
desde la sangre a los tubulos. La 
sangre fluye contra el flujo de la 
secrecion de sal. Al mantener ur. 
gradiente de concentracion de sa? 
en el tubulo (color verde), este 
sistema de contracorriente 
incrementa la transferencia de sa es 
desde la sangre a la luz del tubuic 


Flujo de 
la sangre 


central 


(b) Uno de los varios de miles de 
tubulos secretores en una 
glandula excretora de sal. 
Cada tubulo esta revestido 
con un epitelio de transporte 
rodeado por capitaFes y 
drena a un conducto central. 


Celula secretors 
del epitelio de 
transporte 


▲ Fig. 44-7. Glandulas de excrecion salina en las aves. 


bles (vease fig. 6-31), las celulas del epitelio forman una barrera 
en el llmite tejido-medio. Esta disposicion garantiza que cual- 
quier soluto que se mueva entre el animal y el medio deba pasar 
a traves de una membrana selectivamente permeable. 

En la mayor parte de los animales, los epitelios de transporte 
estan dispuestos en redes tubulares complejas con superficies ex- 
tensas. Encontramos algunos de los mejores ejemplos en las 
glandulas salinas de las aves marinas, que eliminan el exceso de 
cloruro de sodio de la sangre (fig. 44-7). Por ejemplo, el alba¬ 
tros, que pasa meses o anos en el mar, y necesita obtener tanto el 
alimento como el agua del oceano, puede beber agua de mar por- 
que sus glandulas salinas nasales secretan un liquido mucho mas 
salado que el agua del oceano. Asl, aunque beber agua de mar 
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:raiga aparejada la incorporation de una gran cantidad de sal, el 
ive logra una ganancia neta de agua. Por el contrario, los seres 
humanos que beben agua de mar, deben emplear mas agua para 
- xcretar la carga salina que lo que se obtuvo al beber. 

La estructura molecular de la membrana plasmatica determi- 
na los tipos y las direcciones de los solutos que se mueven a tra¬ 
ces de un tipo particular de epitelio de transporte. En contraste 
:on las glandulas excretoras de sal, los epitelios de transporte de 
us branquias de los peces de agua dulce emplean el transporte 
3 :tivo para mover las sales desde el ambiente acuoso diluido a la 
fangre. Los epitelios de transporte de los organos excretores a 
zienudo tienen la doble funcion de mantener el equilibrio de 
igua y eliminar los desechos metabolicos. 


Evaluation de conceptos 


1. El movimiento de sal desde el agua circundante hasta la 
sangre de un pez de agua dulce requiere el gasto de 
energla en forma de ATP. [Por que? 

2. ^Por que no existen animales de agua dulce que sean 
osmoconformistas? 

3. ^Por que los tiburones son capaces de gastar proporcio- 
nalmente menos energla para su osmorregulacion que los 
peces oseos marinos? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 
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Dado que la mayor parte de los desechos metabolicos deben es- 
ur disueltos en agua cuando son eliminados del organismo, el tipo 
la cantidad de productos de desecho de un animal pueden tener 
jn gran impacto en su equilibrio hldrico. En cuanto a su efecto so- 
:re la osmorregulacion, entre los productos de desecho mas impor- 
untes se encuentran los productos de degradation nitrogenados 
,que contienen nitrogeno) de las proteinas y de los acidos nucleicos 
fig. 44-8). Cuando estas macromoleculas se hidrolizan para obte- 
ner energla, o se convierten a hidratos de carbono o grasas, las en- 
zunas eliminan el nitrogeno en forma de amoniaco (NH 3 ), una mo- 
.ecula muy toxica. Algunos animales excretan amoniaco directa- 
mente, pero muchas especies primero convierten el amoniaco en 
: tros compuestos que son menos toxicos, pero que requieren ener- 
tia en forma de ATP para ser producidos. 

Formas de desechos nitrogenados 

Diferentes animales excretan desechos nitrogenados en dife- 
rentes formas -amoniaco, urea o acido urico- que varian en su 
:oxicidad y costo energetico. 

Amoniaco 

Puesto que el amoniaco es muy soluble pero solo se tolera en 
concentraciones muy bajas, los animales que excretan desechos 
nitrogenados en forma de amoniaco deben acceder a grandes 


▲ Fig. 44-8. Desechos nitrogenados. 


cantidades de agua. Por tanto, la excretion de amoniaco es mas 
comun en las especies acuaticas. Las moleculas de amoniaco pa- 
san con facilidad a traves de las membranas y se pierden rapida- 
mente por difusion en el agua que las rodea. En muchos inverte- 
brados, la liberation de amoniaco se produce a traves de toda la 
superficie corporal. En los peces, la mayor parte del amoniaco se 
pierde en forma de iories amonio (NH 4 + ) a traves del epitelio de 
las branquias; los rinories excretan solo cantidades bajas de resi- 
duos nitrogenados. Eiylos peces de agua dulce, el epitelio de las 
branquia^capta Na* del agua y lo intercambia por NH 4 + , lo que 
ayuda a mantener una concentration mucho mas alta de Na + en 
los llquidos corporales que en el agua que los rodea. 

Urea 

Aunque funciona bien en muchas especies acuaticas, la excre¬ 
tion de amoniaco es mucho menos adecuada para los animales 
terrestres. Dado que el amoniaco es tan toxico puede transpor- 
tarse y excretarse solo en grandes volumenes de soluciones muy 
diluidas, y la mayor parte de los animales terrestres y muchas es¬ 
pecies marinas (que tienden a perder agua en su ambiente por 
osmosis) simplemente no tiene acceso a suficiente agua. En lugar 
de ello, los mamiferos, la mayoria de los anfibios adultos, los ti- 
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burones y algunos peces oseos marinos y tortugas excretan, so- 
bre todo, urea, una sustancia producida en el hlgado de los ver- 
tebrados por un ciclo metabolico que combina amonlaco con 
dioxido de carbono. El sistema circulatorio lleva la urea a los or- 
ganos de excrecion, los rinones. 

La principal ventaja de la urea es su baja toxicidad, aproxima- 
damente, 100 000 veces inferior a la del amoniaco. Esto permite 
que los animales transporten y almacenen urea de forma segura 
a elevadas concentraciones. Ademas, un animal que excreta urea 
requiere menos agua porque se pierde mucha menos agua cuan- 
do se excreta una cierta cantidad de nitrogeno en una solucion 
concentrada de urea que en una solucion diluida de amoniaco. 

La principal desventaja de la urea es que los animales deben 
gastar energia para producirla a partir del amoniaco. Desde un 
punto de vista bioenergetico podriamos predecir que los anima¬ 
les que pasan parte de su vida en el agua y parte en la tierra de- 
berian cambiar, pasando de excretar amoniaco (ahorrando ener¬ 
gia de este modo) a urea (reduciendo la perdida de agua en la ex¬ 
crecion). De hecho, muchos anfibios excretan principalmente 
amoniaco, cuando son renacuajos acuaticos, y cambian a excre¬ 
tar urea, cuando son adultos que viven en la tierra. 

Acido urico 

Los insectos, los caracoles y muchos reptiles, incluso aves, ex¬ 
cretan acido urico como principal desecho nitrogenado. A1 igual 
que la urea, el acido urico es relativamente poco toxico. Pero, a 
diferencia del amoniaco o la urea, el acido urico es, en gran me- 
dida, insoluble en agua y puede excretarse como una pasta semi- 
solida con muy poca perdida de agua. Esta es una gran ventaja 
para los animales con poco acceso al agua, pero tiene un costo: 
es aun mas caro, desde el punto de vista energetico, producir aci¬ 
do urico que urea porque requiere una gran cantidad de ATP pa¬ 
ra sintetizarse a partir del amoniaco. 

Influencia de ,1a evolucion y el ambiente sobre 
los desechos nitrogenados 

En general, los tipos de desechos nitrogenados excretados de- 
penden de la historia evolutiva del animal y de su habitat -espe- 
cialmente, la disponibilidad de agua- (fig. 44-8). Por ejemplo, el 
acido urico y la urea representan diferentes adaptaciones para ex¬ 
cretar desechos nitrogenados, con una perdida de agua minima. 
Un factor que parece haber sido importante en la determinacion 
de cual de estas alternativas evoluciono en un grupo particular 
de animales es el modo de reproduccion. Los desechos solubles 
pueden difundirse hacia el exterior de un huevo de anfibio que 
carece de cascara o bien transportarse al exterior en la sangre de 
la madre en un embrion de mamifero. Sin embargo, los huevos 
con cascara que producen las aves y otros reptiles son permea- 
bles a los gases, pero no a los liquidos, lo que significa^que los 
desechos nitrogenados solubles liberados por un embrion queda- 
rian atrapados dentro del huevo y podrian acumularse hasta al- 
canzar niveles peligrosos (aunque la urea es mucho menos dani- 
na que el amoniaco, se transforma en toxica en concentraciones 
muy altas). La evolucion del acido urico como producto de de¬ 
secho constituyo una ventaja selectiva porque se precipita fuera 
de la solucion y puede almacenarse dentro del huevo como un 
solido inofensivo, que se abandona cuando el animal eclosiona. 

El tipo de desecho nitrogenado producido por los vertebrados 
depende del habitat y del linaje evolutivo. Por ejemplo, las tor¬ 
tugas terrestres (que con frecuencia viven en areas secas) excre¬ 


tan principalmente acido urico, mientras que las tortugas acuati- 
cas excretan tanto urea como amoniaco. En algunas especies, los 
individuos pueden cambiar las formas de desechos nitrogenados 
que producen cuando las condiciones ambientales cambian. Por 
ejemplo, ciertas tortugas que habitualmente producen urea cam¬ 
bian a acido urico cuando la temperatura aumenta y el agua se 
vuelve mas escasa. Este es otro ejemplo de la manera en que la 
respuesta al ambiente se produce en dos niveles: con el paso de 
las generaciones, la evolucion determina los limites de las res- 
puestas fisiologicas para una especie, pero, durante su vida, los 
organismos individuales realizan ajustes fisiologicos dentro de 
estas restricciones evolutivas. 

La cantidad de desechos nitrogenados producidos esta adap- 
tada al presupuesto energetico, ya que depende, en gran medida. 
de la cantidad y del tipo de alimento que ingiere el animal. Da¬ 
do que los animales emplean energia a gran velocidad, los endo- 
termos comen mas alimentos -y producen mas desechos nitro¬ 
genados- por volumen unitario que los ectotermos. Los depreda- 
dores, que derivan gran parte de su energia de las proteinas de la 
dieta, excretan mas nitrogeno que los animales que dependen T 
principalmente, de liquidos o hidratos de carbono como fuentes 
energeticas. 


1. Las larvas de las libelulas, que son acuaticas, excretan 
amoniaco, mientras que las libelulas adultas, que son 
terrestres, excretan acido urico. Expliquelo. 

2. <;Que papel desempena el higado de los vertebrados en el 
procesamiento organico de los desechos nitrogenados? 

3. <>Que ventajas ofrece el acido urico como desecho 
nitrogenado en los ambientes aridos? 

Veanse las respuestas cn el Apendice A. 


Concepto 


Los distintos sistemas excretores 

son variaciones de una base tubular 

- 

Aunque los prpblemas del equilibrio hidrico son muy distin¬ 
tos en la tierra, en el agua salada y en el agua dulce, resolverlos 
depende de la r^ulacion del movimiento de solutos entre los li¬ 
quidos intemos y el ambiente externo. Gran parte de este movi¬ 
miento se maneja por sistemas excretores, que son fundamenta- 
les para la homeostasis porque eliminan los desechos metaboli- 
cos y controlan la composicion de los liquidos corporales ajus- 
tando las tasas de perdida de soluto. Antes de describir sistemas 
excretores en particular, consideremos el proceso basico de la ex¬ 
crecion. 

Procesos excretores 

Aunque los sistemas excretores son diversos, casi todos gene- 
ran el desecho liquido orina en un proceso que implica varios pa- 
sos (fig. 44-9) En primer lugar se colecta el liquido corporal 
(sangre, liquido celomico o hemolinfa). La recoleccion inicial de 
liquido habitualmente implica la filtracion a traves de membra- 
nas selectivamente permeables formadas por una monocapa de 
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epitelio de transporte. Estas membranas retienen las celulas y las 
protelnas y otras moleculas grandes disueltas en los liquidos cor- 
porales; la presion hidrostatica (presion arterial en muchos ani- 
males) fuerza el agua y los pequerios solutos, como sales, azuca- 
res, aminoacidos y desechos nitrogenados, hacla el sistema de ex¬ 
crecion. Este llquido se conoce como filtrado. 

Aim cuando se produzca la filtracion, la coleccion de llquido 
es en gran medida no selectiva; de este modo, es importante re- 
cuperar las moleculas esenciales pequenas del filtrado y que 
regresen a los liquidos corporales. En el segundo paso del proce- 
so, la reabsorcion selectiva, el sistema excretor emplea al siste¬ 
ma de transporte activo para reabsorber solutos valiosos como la 
glucosa, ciertas sales y aminoacidos del filtrado. Los solutos no 
esenciales y los desechos (por ejemplo, las sales en exceso y las 
toxinas) quedan en el filtrado o se anaden a el por secrecion se¬ 
lectiva, que tambien emplea el transporte activo. El bombeo de 
varios solutos ajusta ademas el movimiento osmotico de agua ha- 
cia adentro o hacia fuera del filtrado. El filtrado procesado se ex¬ 
creta despues al exterior del sistema y del organismo en forma de 
orina. 

Sistemas de excrecion 

Los sistemas que llevan a cabo las funcionas excretoras basi- 
cas varlan ampliamente entre los distintos grupos de animales. 


Sin embargo, generalmente, estan construidos sobre la base de 
una red compleja de tubulos que proporcionan una gran area su¬ 
perficial para el intercambio de agua y solutos, que incluyen los 
desechos nitrogenados. 

Protonefridios: los sistemas de celulas flamigeras 

Los platelmintos tienen sistemas de excrecion llamados proto¬ 
nefridios. Un protonefridio es una red de tubulos de extremo 
ciego que carecen de aberturas intemas. Como se muestra en la 
figura 44-10, los tubulos se ramifican en todo el organismo, y 
las ramas mas pequenas estan cubiertas por una unidad celular 
llamada celula flamlgera. La celula flamlgera tiene un mechon de 
cilios que se proyecta al interior del tubulo (el batir de los cilios 
se asemeja a una llama encendida, de all! el nombre de celula fla¬ 
mlgera) . El movimiento de los cilios lleva agua y solutos desde el 
llquido intersticial, a traves de la celula flamlgera (por filtracion) 
al sistema tubular, y luego mueve la orina hacia fuera, a traves de 
los tubulos, hasta que se vaclan en el ambiente extemo a traves 
de aberturas llamadas nefridioporos. La orina excretada esta muy 
diluida en los platelmintos de agua dulce, lo que ayuda a equili- 
brar la captacion osmotica de agua desde el ambiente. 
Aparentemente, los tubulos reabsorben la mayorla de los solutos 
antes de que la orina saiga del organismo. 

Los sistemas de celula flamlgera de los platelmintos de agua 
dulce parecen funcionar, principalmente, en la osmorregulacion; 
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Q Filtracion. El tubulo 
excretor reune un filtrado 
proveniente de la sangre. El 
agua y los solutos son 
forzados por accion de la 
presion de la sangre a traves 
de las membranas 
selectivamente permeables 
de un grupo de capilares 
hacia el interior del tubulo 
excretor. 

Q Reabsorcion. El epitelio 
de transporte reabsorbe 
sustancias valiosas del 
filtrado y las devuelve a los 
liquidos corporales. 


© Secrecion. Otras 
sustancias, como las toxinas 
y el exceso de iones, son 
extraidas desde los liquidos 
corporales y anadidas al 
contenido del tubulo 
excretor. 


© Excrecion. El filtrado 
abandona el sistema y el 
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▲ Fig. 44-9. Funciones centrales de los sistemas excretores: 
panorama general. La mayor parte de los sistemas excretores produ- 
cen un filtrado de los liquidos corporales por presion y luego modifican 
el contenido de este filtrado. Este diagrama es un modelo realizado de 
acuerdo con lo que ocurre en el sistema excretor de los vertebrados. 
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▲ Fig. 44-10. Protonefridios: sistema de celulas flamigeras de 
una planaria. Los protonefridios son tubulos internos ramificados que 
funcionan principalmente en la osmorregulacion. 
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la mayoria de los desechos metabolicos se difunden hacia afuera 
del animal a traves de la superficie corporal o se excretan en la ca- 
vidad gastrovascular y se eliminan a traves de la boca (fig. 33-10). 
Sin embargo, en algunos gusanos pianos parasitos, que son isoos- 
moticos con respecto a los liquidos que los rodean en los organis- 
mos huespedes, los protonefridios principalmente eliminan dese¬ 
chos nitrogenados. Esta diferencia en la funcion muestra la mane- 
ra en que las estructuras comunes a un grupo de organismos pue- 
den estar adaptadas de diversos modos, por la evolucion en 
diferentes ambientes. Tambien hay protonefridios en los rotlferos, 
algunos anelidos, las larvas de los moluscos y los lanceolados, que 
son invertebrados cordados (veanse caps. 33 y 34). 


M etanefridios 

Otro tipo de sistema excretor tubular, los metanefridios, tie- 
ne aberturas intemas que recogen los liquidos corporales (fig. 
44-11). Los metanefridios se encuentran en la mayor parte de los 
anelidos, incluyendo a las lombrices de tierra. Cada segmento de 
un gusano de este tipo tiene un par de metanefridios que estan 
inmersos en el llquido celomico y envueltos por una red capilar. 
La abertura interna de un metanefridio esta rodeada por un em- 
budo ciliado, el nefrostoma. El llquido entra en el nefrostoma y 
pasa a traves de un tubo colector en espiral, que incluye una ve- 
jiga de almacenamiento que se abre al exterior a traves del nefri- 
dioporo. 

Los metanefridios de una lombriz de tierra tienen funciones 
excretoras y osmorreguladoras. A medida que la orina se mueve 
a lo largo del tubulo, el epitelio de transporte que bordea el 
lumen reabsorbe la mayoria de los solutos y los regresa a la san- 
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A Fig. 44-11. Metanefridios de una lombriz de tierra. Cada seg¬ 
mento del gusano contiene un par de metanefridios, que recolectan el 
llquido celdmico del segmento anterior adyacente (aqui solo se mues¬ 
tra un metanefridio de cada par). 


gre presente en los capilares. Los desechos nitrogenados perma- 
necen en el tubulo y son excretados al exterior. Las lombrices de 
tierra habitan suelos humedos y, habitualmente, experimentan 
una captation neta de agua por osmosis a traves de la piel. Sus 
metanefridios equilibran la entrada de agua y producen orina di- 
luida (hipoosmotica con respecto a los liquidos corporales). 


Tubulos de Malpighi 

Los insectos y otros artropodos terrestres tienen organos llama- 
dos tubulos de Malpighi que eliminan los desechos nitrogenados 
y tambien funcionan en la osmorregulacion (fig. 44-12). Los tubu¬ 
los de Malpighi se abren al aparato digestivo y tienen extremos cie- 
gos que estan sumergidos en la hemolinfa (llquido circulatorio). El 
epitelio de transporte que reviste los tubulos secreta ciertos solutos 
-que incluyen los desechos nitrogenados- desde la hemolinfa a la 
luz del tubulo. El agua sigue a los solutos al interior del tubulo por 
osmosis y el llquido pasa entonces al recto, donde la mayoria de los 
solutos son bombeados en sentido contrario hacia la hemolinfa. 
Nuevamente, el agua sigue a los solutos y los desechos nitrogena¬ 
dos -principalmente, acido urico insoluble- se eliminan casi como 
materia seca junto con las heces. El sistema excretor de los insectos 
es muy efectivo en la conservation del agua por lo que es una de las 
adaptaciones principales que contribuyen al enorme exito de estos 
animales sobre la tierra. 


Los rihones de los vertebrados 

Los rinones de los vertebrados, habitualmente, funcionan tan- 
to en la osmorregulacion como en la excrecion. Al igual que los 
organos de excrecion de la mayoria de los filos animales, los ri¬ 
nones estan construidos por tubulos. Dado que las lampreas os- 
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A Fig. 44-12. Tubulos de Malpighi de los insectos. Los tubulos de 
Malpighi son sacos que sobresalen del aparato digestivo y eliminan los 
desechos nitrogenados y funcionan en la osmorregulacion. 
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moconformistas, que no son vertebrados pero se encuentran en- 
tre los cordados primitivos vivos, tienen rinones con tubulos de 
excrecion dispuestos una forma segmentada es probable que las 
estructuras excretoras de los ancestros de los vertebrados fuesen 
segmentadas. Sin embargo, los rinones de la mayoria de los ver¬ 
tebrados, sin embargo, son organos compactos no segmentados 
que contienen numerosos tubulos dispuestos de forma muy orga- 
nizada. Una densa red de capilares Intimamente asociada con los 
tubulos es tambien parte integral del sistema excretor de los ver¬ 
tebrados, al igual que los conductos y otras estructuras que llevan 
orina fuera de los tubulos y de los rinones y, finalmente, hacia el 
exterior del organismo. En las dos secciones siguientes nos cent- 
raremos en el sistema excretor de los mamiferos empleando a los 
seres humanos como ejemplo primario. Luego, finalizaremos el 
capitulo comparando los organos de excrecion de las distintas cla- 
ses de vertebrados para ver de que manera funcionan las distintas 
modificaciones evolutivas en diferentes medios. 


1. tCuales son los procesos fundamentales implicados en to- 
dos los sistemas excretores, independientemente de sus 
diferencias anatomicas o de sus origenes evolutivos? 

2. Describa algunas ventajas de un sistema excretor cons- 
truido alrededor de una red de finos tubulos. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Concept© 


Las nefronas y los vasos sanguineos 
asociados son las unidades funcio- 
nales del rinon de los mamiferos 

El sistema excretor de los mamiferos se basa en los rinones, que 
son, ademas, el principal centro de balance hidrico regulacion de 
agua y sales. Los mamiferos tienen un par de rinones. Cada rinon, 
con forma de guisante, tiene aproximadamente, 10 cm de longi- 
tud en los seres humanos; esta irrigado por una arteria renal y 
drena mediante una vena renal (fig. 44-13a). El flujo sangulneo 
a traves de los rinones es muy importante. En los seres humanos, 
los rinones corresponden a menos del 1% del peso corporal, pero 
reciben, alrededor del 20% del volumen minuto en reposo. La ori¬ 
na sale de cada rinon a traves de un conducto llamado ureter y 
ambos ureteres drenan en una vejiga comun. Durante la migcion, 
la orina es expulsada de la vejiga urinaria a traves de un cohduc- 
to llamado uretra, que desemboca en el exterior cerca de la vagi¬ 
na en las mujeres o a traves del pene en los hombres. Los muscu- 
los de los esflnteres cercanos a la union de la uretra y la vejiga, que 
estan bajo elcontrol del sistema nervioso, regulan la miccion. 

Estructura y funcion de la nefrona y de las 
estructuras asociadas 

El rinon de los mamiferos tiene dos regiones distintas, una 

corteza renal externa y una medula renal interna (fig. 44- 


13b). Empaquetados en ambas regiones se encuentran los tubu¬ 
los excretores microscopicos y los vasos sanguineos asociados a 
ellos. La nefrona -la unidad funcional del rinon de los vertebra¬ 
dos- se compone de un unico tubo alargado y un ovillo de capi¬ 
lares llamado glomerulo (figs. 44-13c y d). El extremo ciego 
del tubulo tiene una zona ensanchada con forma de copa, cono- 
cida como capsula de Bowman, que rodea al glomerulo. Cada 
rinon humano contiene, aproximadamente, un millon de nefro¬ 
nas, con una longitud total de tubulos de 80 km. 

Filtration de la sangre 

La filtracion ocurre cuando la presion de la sangre fuerza al li- 
quido a pasar de la sangre del glomerulo a la luz de la capsula de 
Bowman (fig. 44-13d). Los capilares porosos, junto con celulas 
especializadas de la capsula, llamadas podocitos, son permeables 
al agua y a los solutos pequenos, pero no a las celulas sanguineas 
o a moleculas grandes como las proteinas plasmaticas. La filtra¬ 
cion de pequenas moleculas no es selectiva, y el filtrado de la 
capsula de Bowman contiene sales, glucosa, aminoacidos y vita- 
minas; desechos nitrogenados como la urea; y otras moleculas 
pequenas una mezcla que es la imagen especular que refleja las 
concentraciones de estas sustancias en el plasma sanguineo. 

Recorrido del filtrado 

Desde la capsula de Bowman, el filtrado pasa a traves de tres 
regiones de la nefrona: el tubulo proximal; el asa de Henle, un 
tubo en forma de horquilla con un asa descendente y un asa as- 
cendente; y el tubulo distal. El tubulo distal drena en un con¬ 
ducto colector, que recibe al filtrado procesado desde muchas 
nefronas. Este filtrado fluye desde los principales conductos co- 
lectores del rinon a la pelvis renal, que drena por el ureter. 

En el rinon humano, cerca del 80% de las nefronas, las nefro¬ 
nas corticales, tienen asas de Henle reducidas y estan confinadas, 
casi por completo, a la corteza renal. El otro 20%, las nefronas 
yuxtamedulares, tienen asas bien desarrolladas que se extienden, 
profundamente, en la medula renal. Solo los mamiferos y lps aves 
tienen nefronas yuxtamedulares; las nefronas de otros vertebrados 
carecen de asas de Henle. Las nefronas yuxtamedulares son las que 
permiten a los mamiferos producir orina hiperosmotica respecto 
de los liquidos corporales, una adaptation que es extremadamen- 
te importante parada conservation del agua. 

La nefrona y el cdnducto colector estan revestidos por un epi- 
telio de transporte que procesa el filtrado para formar la orina. 
Una de las tareas m&s importantes del epitelio es la reabsorcion 
de solqtos y agua. 'Cada dia fluyen entre 1 100 L y 2 000 L de 
sangre a traves de un par de rinones humanos, un volumen apro¬ 
ximadamente 275 veces el total de sangre en el organismo. A par- 
tir de este enorme transito de sangre, las nefronas y los conduc¬ 
tos colectores procesan alrededor de 180 L de filtrado inicial, 
equivalente a 2 o 3 veces el peso corporal de una persona media. 
De esto, casi todo el azucar, las vitaminas y otros nutrientes or- 
ganicos y, aproximadamente, el 99% del agua se reabsorben en la 
sangre, dejando solo cerca de 1,5 L de orina para ser eliminada. 

Vasos sanguineos asociados con las nefronas 

Cada nefrona esta irrigada por una arteriola aferente, una ra- 
ma de la arteria renal que se subdivide en los capilares del glo¬ 
merulo (fig. 44-13d). Los capilares convergen a medida que de- 
jan el glomerulo y forman una arteriola eferente. Este vaso se 
subdivide nuevamente y forma los capilares peritubulares, que 


capitulo 44 Osmorregulacion y excrecion 931 






Vena cava 
Arteria y vena renales 
Aorta 
Ureter- 

Vejiga urinaria 
Uretra 


(a) Organos excretores y 

principales vasos sangumeos 
asociados 


(b) Estructura del rinon 



Medula 
renal 

Corteza 
rena 


Pelvis 

renal 


Corte de un rinon de rata 




Corteza 

renal 


de Bowman 
proximal 

peritubulares 


-1 MEB 

20 pm 


Nefrona 

yuxtame- 

dular 


Nefrona 

cortical 


Arteriola 
aferente 
que parte de 
la arteria renal 


Glomerulo 


► Medula 
renal 


Arteriola 
eferente del 
glomerulo 


(c) Nefrona 


A Fig. 44-13. Sistema excretor de los mamfferos. 
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rodean a los tubulos proximal y distal. La mayoria de los capila- 
res se extienden hacia abajo y forman los vasos rectos, los capi- 
lares que irrigan el asa de Henle. Los vasos rectos tambien for¬ 
man un bucle con vasos descendentes y ascendentes, que llevan 
la sangre en direcciones opuestas. 

Si bien los tubulos excretores y los capilares que los rodean es- 
tan mtimamente asociados, no intercambian materiales de forma 
directa. Los tubulos y los capilares estan inmersos en llquido in¬ 
terstitial, a traves del cual se difunden varias sustancias entre el 


plasma del interior de los capilares y el filtrado que esta dentro 
del tubulo de la nefrona. Este intercambio se ve facilitado por la 
direction relativa del flujo de sangre y del filtrado en las nefro- 
nas. 

Del filtrado sanguineo a la orina: en detalle 

En esta section nos congentraremos en la forma en que el fil¬ 
trado se transforma en orina, a medida que fluye a traves de la 
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zefrona y del tubo colector. Los numeros rodeados por un clrcu- 
lo corresponden a los numeros de la figura 44-14. 

@ Tubulo proximal. La secrecion y la reabsorcion en el tu- 
bulo proximal alteran de modo notable el volumen y la 
composicion del filtrado. Por ejemplo, las celulas del epi- 
telio de transporte ayudan a mantener un pH relativamen- 
te constante en los liquidos corporales por la secrecion 
controlada de H + . Las celulas tambien sintetizan y secretan 
amonlaco, que neutraliza el acido y evita que el filtrado se 
vuelva demasiado acido. Cuanto mas acido es el filtrado, 
mayor cantidad de amonlaco producen y secretan las celu¬ 
las, y la orina de un mamlfero habitualmente contiene par¬ 
te del amonlaco proveniente de esta fuente (aunque la ma¬ 
yor parte de los desechos nitrogenados se excretan en for¬ 
ma de urea). Los tubulos proximales absorben tambien al- 
rededor del 90% del buffer o tampon bicarbonato 
(HCO3-). Los farmacos y otros toxicos que se han procesa- 
do en el hlgado pasan a traves de los capilares peritubula- 
res al llquido intersticial y luego se secretan a traves del 
epitelio del tubulo proximal a la luz de los nefrones. Por el 
contrario, los nutrientes valiosos, entre ellos, la glucosa, los 


aminoacidos y el potasio, (K + ), se transportan de forma ac- 
tiva o pasiva desde el filtrado del llquido intersticial y lue¬ 
go se trasladan a los capilares peritubulares. 

Una de las funciones mas importantes del tubulo proximal 
es la reabsorcion de casi todo el NaCl (sal) y agua del enor- 
me volumen del filtrado inicial. La sal presente en el filtra¬ 
do se difunde a las celulas del epitelio de transporte, y las 
membranas de las celulas transportan activamente Na + al 
llquido intersticial. Este paso de carga positiva se equilibra 
por el transporte pasivo de CP hacia el exterior del tubulo. 
A medida que la sal se mueve desde el filtrado al llquido 
intersticial, el agua la acompafia por osmosis. El lado exte¬ 
rior del epitelio tiene una superficie mucho menor que la 
del lado de la luz, lo que reduce al mlnimo la fuga de sales 
y de agua en sentido inverso, al interior del tubulo. En su 
lugar, la sal y el agua se difunden desde el llquido intersti¬ 
cial a los capilares peritubulares. 

© Rama descendente del asa de Henle. La reabsorcion de 
agua continua a medida que el filtrado se mueve por la ra- 
ma descendente del asa de Henle. Aqul el epitelio de trans¬ 
porte es permeable al agua, pero no muy permeable a las sa- 
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a Fig. 44-14. La nefrona y el conducto colector: 
•jnciones regionales del epitelio de transporte. 

.as regiones numeradas del diagrama se correlacio- 
~an con los numeros por drculos del texto en el que 
se analiza la funcion de los rinones. 
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les y a otros solutos pequenos. Para que el agua se mueva al 
exterior del tubulo por osmosis, el liquido intersticial que lo 
bana debe ser hiperosmotico con respecto al filtrado. La os- 
molaridad del liquido intersticial, de hecho, se hace cada vez 
mayor desde la corteza externa a la medula interna del ri¬ 
non. Asl, el filtrado que se mueve hacia abajo desde la cor¬ 
teza a la medula, dentro de la rama descendente del asa de 
Henle, continua cediendo agua al liquido intersticial de una 
osmolaridad cada vez mayor, lo cual incrementa la concen¬ 
tration de solutos en el filtrado. 

© Rama ascendente del asa de Henle. El filtrado alcanza el 
extremo del asa, penetra profundamente en la medula re¬ 
nal en el caso de las nefronas yuxtamedulares; luego se 
mueve retrocediendo a la corteza dentro de la rama ascen¬ 
dente. Contrariamente a lo que ocurre dentro de la rama 
descendente, el epitelio de transporte de la rama ascen¬ 
dente es permeable a las sales pero no al agua. La rama as¬ 
cendente tiene dos regiones especializadas: un segmento 
delgado, cercano al extremo del asa y un segmento grueso 
adyacente al tubulo distal. A medida que el filtrado ascien- 
de por el segmento delgado, el NaCl que se concentro en 
la rama descendente se difunde hacia el exterior del tubu¬ 
lo permeable, para ingresar en el liquido intersticial. Este 
movimiento incrementa la osmolaridad del liquido inters¬ 
ticial de la medula. El exodo de sal desde el filtrado con¬ 
tinua en el segmento grueso de la rama ascendente, pero 
aqul el epitelio transporta NaCl de forma activa al liquido 
intersticial. Al perder sal sin perder agua, el filtrado se di- 
luye progresivamente a medida que se mueve y asciende a 
la corteza en la rama ascendente del asa. 

© Tubulo distal. El tubulo distal desempena un papel fund- 
mental en la regulacion del K + y en la concentracion de NaCl 
de los liquidos corporales, por variation de la cantidad de K + 
que se secreta en el filtrado y de la cantidad de NaCl que se 
reabsorbe desde el filtrado. Al igual que el tubulo proximal, 
el tubulo distal tambien contribuye a la regulacion del pH, 
por la secretion controlada de H + y la reabsorcion de bicar- 
bonato (HC0 3 ~). 

© Conducto colector. El conducto colector transporta el fil¬ 
trado a traves de la medula a la pelvis renal. Mediante la 
reabsorcion activa de NaCl, el epitelio de transporte del 
conducto colector desempena un papel importante en la 
determination de la cantidad de sal que se excreta en for¬ 
ma efectiva en la orina. Aunque su grado de permeabilidad 
esta bajo control hormonal, el epitelio es permeable al 
agua; sin embargo, no es permeable a las sales, o en la cor¬ 
teza renal, a la urea. Asi, a medida que el conducto colec¬ 
tor atraviesa el gradiente de osmolaridad del rinqn, el fil¬ 
trado se vuelve cada vez mas concentrado por la perdida 
de una cantidad creciente de agua, por osmosis, al liquido 
intersticial hiperosmotico. En la medula interna, el con¬ 
ducto se hace permeable a la urea. Dada la alta concentra¬ 
cion de urea presente en el filtrado en este punto, parte de 
ella se difunde y sale del conducto al liquido intersticial. 
Junto con el NaCl, esta urea contribuye a la alta osmolari¬ 
dad del liquido intersticial de la medula. Esta alta osmola¬ 
ridad permite que el rinon del mamlfero conserve agua y 
excrete orina hiperosmotica con respecto a la generalidad 
de los liquidos del organismo. 


Evaluation de eonceptos 


1. ^De que manera una disminucion de la presion arterial en 
la arteriola aferente que llega a un glomerulo afecta a la 
velocidad de filtration de la sangre dentro de la capsula 
de Bowman? 

2. Una diversidad de farmacos determinan que el epitelio 
del conducto colector sea menos permeable al agua. ^De 
que manera afectarla esto a la funcion renal? 

3. Formule una lista de las partes de la nefrona en el orden 
en el cual se mueve el filtrado a traves de ellos: tubulo 
proximal, capsula de Bowman, tubulo distal, asa de Henle. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


La capacidad del rinon de los 
mamlferos para conservar agua es 
una adaptacion fundamental 
para la vida terrestre 

Si bien la osmolaridad de la sangre humana es de, aproximada- 
mente, 300 mosm/L, el rinon puede excretar orina con una concen¬ 
tracion de cuatro veces mayor: cerca de 1 200 mosm/L. Algunos 
mamiferos pueden concentrar la orina aun mas. Por ejemplo, el ra- 
ton australiano (Notomys alexis ), que vive en regiones deserticas. 
puede producir orina con una concentracion de hasta 9 300 
mosm/L, 9 veces mas concentrada que el agua de mar, y 25 veces 
mas concentrada que los liquidos corporales del animal. 

Gradiente de solutos y conservacion del agua 

En un rinon de mamlfero, la accion cooperativa y la disposi¬ 
tion precisa de las asas de Henle y de los tubulos colectores son 
responsables eh gran medida del gradiente osmotico que concen- 
tra a la orina. Pei;o aun con esta estructura muy organizada, el 
mantenimiento de las diferencias osmoticas y la production de la 
orina hiperosmqtfca solo son posibles porque se gasta una canti- 
dad.xonsiderable de energla para el transporte activo de solutos 
contra los gradientes de concentracion. En sintesis, las nefronas 
-en especial, las asas de Henle- pueden imaginarse como dimi- 
nutas maquinarias que emplean energla, cuyo funcionamiento 
consiste en producir una region de alta osmolaridad en el rinon. 
que luego puede emplearse para extraer agua del filtrado del 
conducto colector. Los dos solutos primarios en este gradiente de 
osmolaridad son el NaCl, que se deposita en la medula renal por 
accion del asa de Henle, y la urea, que escapa a traves del epite¬ 
lio del conducto colector en la medula interna (fig. 44-14). 

Para comprender mejor la fisiologla del rinon de los mamlfe¬ 
ros como organo de conservacion de agua establezcamos de nue- 
vo el trazado del flujo del filtrado a traves del tubulo excretor. 
centrandonos en esta ocasion, en la forma en que las nefronas 
yuxtamedulares mantienen un gradiente de osmolaridad renal y 
emplean ese gradiente para excretar una orina hiperosmotica 
(fig. 44-15). El filtrado que pasa de la capsula de Bowman al tu- 
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bulo proximal tiene una osmolaridad cercana a los 300 mosm/L, 
la misma que la sangre. A medida que el filtrado fluye a traves 
del tubulo proximal de la corteza renal se reabsorbe una gran 
cantidad de agua y sales; asi, el volumen del filtrado disminuye 
notablemente pero, a ralz de la perdida de sales, la osmolaridad 
sigue siendo, aproximadamente, la misma. 

A medida que el filtrado fluye desde la corteza a la medula en 
la rama descendente del asa de Henle, el agua sale del tubulo por 
osmosis. La osmolaridad del filtrado se incrementa, dado que los 
solutos, incluido el NaCl, se concentran mas. La mayor osmola¬ 
ridad (cerca de 1 200 mosm/L) existe en el codo del asa de Hen- 
ie. Este hecho determina un maximo de la difusion de sales ha- 
cia el exterior del tubulo, a medida que el filtrado rodea la curva 
y entra .a la rama ascendente, la cual, recordemos, es permeable 


a las sales, pero no al agua. Asl, las dos ramas del asa de Henle 
cooperan para mantener el gradiente de osmolaridad en el llqui- 
do intersticial del rinon. La rama descendente produce un filtra¬ 
do cada vez mas salino y, luego, el NaCl se difunde desde la ra¬ 
ma ascendente para mantener una elevada osmolaridad en el ll- 
quido intersticial de la medula renal. 

Debemos destacar que el asa de Henle tiene varias cualidades 
de un sistema contracorriente, semejante -en principio- a los 
mecanismos contracorriente que logran el maximo de absorcion 
de oxlgeno por las branquias de los peces (fig. 42-21) o que re- 
ducen la perdida de calor en los endotermos (fig. 40-15). En es- 
tos casos, los mecanismos contracorriente afectan al movimiento 
pasivo a lo largo de un gradiente de concentracion de oxlgeno o 
de calor. Por el contrario, en el sistema contracorriente que afec- 
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A Fig. 44-15. Concentracion de la orina en el rinon humano: modelo de dos solutos. Dos solutos con- 
tribuyen a la osmolaridad del liquido intersticial: el NaCl y la urea. El asa de Henle mantiene el gradiente inters¬ 
ticial de NaCl, que se incrementa en la rama descendente y disminuye en la rama ascendente. La urea se difun¬ 
de al liquido intersticial de la medula desde el conducto colector (la mayor parte de la urea del filtrado perma- 
nece en el tubulo colector y se excreta). El filtrado realiza tres trayectos entre la corteza y la medula: primero, 
hacia abajo, luego, hacia arriba y, luego, nuevamente hacia abajo, al conducto colector. A medida que el filtra¬ 
do fluye en el conducto colector a traves del liquido intersticial de osmolaridad creciente, mas agua se mueve 
hacia fuera del tubulo por osmosis, concentrando, por tanto, los solutos, entre ellos, la urea, que quedan en el 
filtrado. 
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ta al asa de Henle se gasta energla para transportar NaCI de for¬ 
ma activa desde el filtrado que se encuentra en la parte superior 
de la rama ascendente del asa. Estos sistemas contracorriente que 
gastan energla para crear gradientes de concentracion se conocen 
como sistemas multiplicadores de contracorriente. El sistema 
multiplicador da contracorriente que implica el asa de Henle 
mantiene una concentracion elevada de sal en el interior del ri¬ 
non y permite que este forme orina concentrada. 

«>Que evita que los capilares de los vasos rectos disipen el gra- 
diente al llevarse al exterior la concentracion elevada de NaCI 
presente en el llquido intersticial de la medula? En la figura 44- 
13 vemos que los vasos rectos tambien constituyen un sistema 
contracorriente, con vasos descendentes y ascendentes que lie- 
van sangre en direcciones opuestas, a traves del gradiente de os- 
molaridad renal. A medida que el vaso descendente transporta 
sangre hacia la medula interna, se pierde agua de la sangre y el 
NaCI se difunde hacia ella. Estos flujos se invierten cuando la 
sangre fluye en sentido contrario -hacia la corteza- en el vaso as¬ 
cendente: entonces el agua vuelve a entrar en la sangre y las sa¬ 
les se difunden hacia el exterior. Asl, los vasos rectos pueden pro- 
porcionar al rinon nutrientes y otras sustancias importantes, 
transportadas por la sangre sin interferir con el gradiente de os- 
molaridad que posibilita que este organo excrete orina hiperos¬ 
motica. 

Las caracterlsticas de contracorriente del asa de Henle y de los 
vasos rectos facilitan el mantenimiento de un marcado gradiente 
osmotico entre la medula y la corteza. Sin embargo, cualquier 
gradiente osmotico de un animal, finalmente, desaparecera por 
difusion, a menos que se emplee energla para conservarlo. En el 
rinon, este gasto se produce sobre todo en el segmento grueso de 
la rama ascendente del asa de Henle, donde el NaCI se transpor¬ 
ta de forma activa al exterior del tubulo. Aun con los beneficios 
del intercambio contracorriente, este proceso -junto con otros 
sistemas renales de transporte activo- consume' mucho ATP y, 
por su tamano, el rinon tiene una de las tasas metabolicas mas 
elevadas de los organos. 

En el momento en que el filtrado alcanza el tubulo distal, es¬ 
te es hipoosmotico con respecto a los llquidos corporales por el 
transporte activo de NaCI hacia el exterior del segmento grueso 
de la rama ascendente. Ahora, el filtrado desciende nuevamente 
hacia la medula -en esta ocasion, en el tubulo colector- que es 
permeable al agua pero no a las sales. Por tanto, por osmosis se 
extrae agua del filtrado a medida que pasa desde la corteza a la 
medula y encuentra el liquido intersticial de osmolaridad cre- 
ciente. Esto concentra sal, urea y otros solutos en el filtrado. Par¬ 
te de la urea sale desde la porcion inferior del conducto colector 
y contribuye a la alta osmolaridad intersticial de la medula inter¬ 
na (aunque esta urea se recicla por difusion en el interior del asa 
de Henle, la fuga continua del conducto colector mantiene una 
concentracion intersticial alta de este compuesto). Antes de 
abandonar el rinon, la orina puede alcanzar la osmolaridad del 
liquido intersticial de la medula interna, que puede ser de hasta 
1 200 mosm/L. Aunque es isoosmotica con respecto al liquido in¬ 
tersticial de la medula interna, la orina es hiperosmotica con res¬ 
pecto a la sangre y al liquido intersticial de cualquier otra region 
del organismo. Esta alta osmolaridad permite que los solutos per- 
manezcan en la orina que va a excretarse desde el organismo con 
una perdida de agua minima. 

La nefrona yuxtamedular, con sus caracteristicas concentrado- 
ras de orina, es una adaptacion fundamental para la vida terres- 
tre porque permite que los mamiferos eliminen sales y residuos 
nitrogenados sin derrochar agua. Como hemos visto, la notable 
capacidad del rinon del mamifero para producir orina hiperos¬ 


motica depende por completo de la disposition precisa de los tu- 
bulos, y de los conductos colectores de la corteza renal y de la 
medula. En este sentido, el rinon es uno de los ejemplos mas cla- 
ros de la forma en que la funcion de un organo esta inseparable- 
mente vinculada a su estructura. 

Regulacion de la funcion renal 

Uno de los aspectos mas importantes del rinon de los mami¬ 
feros es su capacidad de ajustar tanto el volumen como la osmo¬ 
laridad de la orina, de acuerdo con el equilibrio de agua y sales 
del organismo y de la tasa de production de urea. En situaciones 
de elevada ingesta de sal y baja disponibilidad de agua, un ma¬ 
mifero puede excretar urea y sales con una perdida de agua mi¬ 
nima en pequenos volumenes de orina hiperosmotica. Pero si 
hay escasez de sal y la ingesta de liquidos es elevada, el rinon 
puede manejar el exceso de agua con una escasa perdida de sa¬ 
les, produciendo grandes volumenes de orina hipoosmotica (tan 
diluida como 70 mosm/L, en comparacion con alrededor de 300 
mosm/L de la sangre humana). Esta flexibilidad para la funcion 
osmorreguladora se maneja por una combination de controles 
nerviosos y hormonales. 

Una hormona importante en la regulacion del equilibrio del 
agua es la hormona antidiuretica (ADH) (fig. 44-16a). La 
ADH se produce por el hipotalamo del cerebro y se almacena y 
libera de la glandula hipofisis posterior, que esta situada justo 
por debajo del hipotalamo. Las celulas osmorreceptoras del hi¬ 
potalamo controlan la osmolaridad de la sangre; cuando sube 
por encima de la concentracion estable de 300 mosm/L (quiza 
por la perdida de agua en el sudor o por la ingesta de un alimen- 
to salado), se libera mas ADH a la circulation sanguinea y esta 
llega al rinon. La zona efectora principal de la ADH son los tubu- 
los distales y los conductos colectores del rinon, donde la hor¬ 
mona incrementa la permeabilidad del epitelio al agua. Esto am- 
plifica la reabsorcion de agua que reduce el volumen urinario y 
ayuda a evitar un incremento adicional de la osmolaridad de la 
sangre por encima de la concentracion estable. Por retroalimen- 
tacion negativa, la osmolaridad de la sangre reduce la actividad 
de las celulas osmorreceptoras del hipotalamo y, entonces, se se- 
creta menos ADH. Pero solo la obtendon de agua adicional en 
los alimentos y la bebida pueden volver a llevar la osmolaridad a 
300 mosm/L. 

Por el contrario, si una gran ingesta de agua ha disminuido la 
osmolaridad de la, sangre por debajo de la concentracion estable, 
se libera muy poca ADH. Esto disminuye la permeabilidad de los 
tubulos distales y Tqs conductos colectores, de modo que se re¬ 
duce la reabsorcion de agua, lo que produce una mayor descar- 
ga de orina diluida<el aumento de la miction se llama diuresis y 
es la r^zon por la dual, la ADH, que se opone a este estado, se de- 
nomina hormona antidiuretica). El alcohol puede alterar el equi¬ 
librio del agua al inhibir la liberacion de la ADH y provocar una 
perdida excesiva de agua en la orina y deshidratacion (que, a ve- 
ces, causa algunos de los slntomas de la resaca). Normalmente, 
la osmolaridad de la sangre, la liberacion de ADH y la reabsor¬ 
cion de agua en el rinon se vinculan en un buck de retroalimen- 
tacion que contribuye a la homeostasis. 

Un segundo mecanismo regulador implica un tejido espe- 
cializado llamado aparato yuxtaglomerular, que se localiza 
cerca de la arteriola eferente que irriga al glomerulo (fig. 44- 
16b). Cuando la presion arterial o el volumen sangulneo de la 
arteriola aferente caen (por ejemplo, como resultado de la in¬ 
gesta escasa de sal o de la perdida de sangre), la enzima reni- 
na inicia reacciones qulmicas que convierten a una protelna 
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Osmorreceptores 
del hipotalamo 



ESTfMULO: 

!a liberacidn de ADH se 
dispara cuando las 
celulas osmorreceptoras 
del hipotalamo 
reiectan un incremento en 
a osmolaridad de la sangre 

Tv 


Homeostasis: 

osmolaridad de 
la sangre 


a) La hormona antidiuretica (ADH) aumenta la retencion de liquidos 
y determina que los rinones demanden mas agua. 


(b) El sistema renina-angiotensina-aldosterona (SRAA) produce un 
incremento del volumen sanguineo y de la presion arterial. 


▲ Fig. 44-16. Control hormonal del rinon por circuitos de retroalimentacion negativa. 



plasmatica llamada angiotensinogeno en un peptido llamado 
angiotensina II. A1 funcionar como una hormona, la angio- 
tensina II incrementa la presion arterial al contraer las arterio- 
las y disminuir el flujo sanguineo en muchos capilares, inclui- 
dos los del rinon. La angiotensina II estimula, ademas, Iqs tu- 
bulos proximales de la nefrona para que reabsorban mas'NaCl 
y agua. Esto reduce la cantidad de sal y agua excretada en la 
orina y, en consecuencia, eleva el volumen sanguineo y la pre¬ 
sion arterial. Otro efecto de la angiotensina II es la estimula- 
cion de las glandulas suprarrenales para eliminar una hormo¬ 
na conocida como aldosterona. Esta hormona actua sobre los 
tubulos distales de la neurona, al obligarles a reabsorber mas 
sodio (Na + ) y agua e incrementar el volumen sanguineo y la 
presion arterial. En resumen, el sistema renina-angiotensina- 
aldosterona (SRAA) es parte de un circuito de retroalimenta¬ 
cion complejo que funciona en la homeostasis. Un descenso de 


la presjpn arterial f del volumen sanguineo provoca la libera- 
cion de renina desde el aparato yuxtaglomerular. A su vez, el 
incremento de la presion arterial y del volumen sanguineo que 
resultan de diversas acciones de la angiotensina II y la aldoste¬ 
rona reducen la liberacion de renina. 

Las funciones de la ADH y del SRAA pueden parecer redun- 
dantes, pero no lo son. Ambos incrementan la reabsorcion de 
agua, pero actuan frente a diferentes problemas de osmorregula- 
cion. La liberacion de ADH es una respuesta al incremento de os¬ 
molaridad de la sangre, como ocurre cuando el organismo se 
deshidrata por la perdida excesiva de agua o por el consumo in- 
suficiente de esta. Sin embargo, una situacion que provoca una 
perdida excesiva, tanto de sal como de liquidos corporales -una 
herida, por ejemplo, o una diarrea grave- reducira el volumen 
hematico sin incrementar la osmolaridad. Esto no producira un 
cambio en la liberacion de ADH, pero el SRAA respondera a la 
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A Fig. 44-17. Un murcielago vampiro (Desmodus rotundus), un 
marmfero con un mecanismo de excrecion unico. 


calda del volumen sanguineo y a la presion arterial e incremen- 
tara la reabsorcion de Na + y de agua. La ADH y el SRAA colabo- 
ran en la homeostasis; la ADH sola bajara la concentration san- 
gulnea de Na + al estimular la reabsorcion de agua en el rinon, pe- 
ro el SRAA ayuda a mantener el equilibrio al estimular la reab¬ 
sorcion de Na + . 

Existe ademas otra hormona, un peptido llamado factor na- 
triuretico auricular (FNA), que se opone al SRAA. Las paredes 
de la auricula del corazon liberan FNA en respuesta a un incre- 
mento del volumen sanguineo y de la presion arterial. El FNA 
inhibe la liberacion de renina desde el aparato yuxtaglomerular, 
inhibe la reabsorcion de NaCl por los conductos colectores y re¬ 
duce la liberacion de aldosterona desde las glandulas suprarrena- 
les. Estas acciones disminuyen el volumen sanguineo y la presion 
arterial. De esta forma, la ADH, el SRAA y el FNA proporcionan 
un sistema elaborado de controles y equilibrios que regula la ca- 
pacidad del rinon para controlar la osmolaridad, la concentra¬ 
cion de sales, el volumen de la sangre y la presion arterial. El pa- 
pel regulador del FNA es un area de investigation activa en la ac- 
tualidad. 

La flexibilidad del rinon de los mamlferos les permite ajustar- 
se con rapidez a problemas de osmorregulacion y excrecion 
opuestos. El murcielago vampiro sudamericano ilustra esta adap- 
tabilidad (fig. 44-17). Los murcielagos de esta especie se ali- 
mentan de la sangre de grandes aves y mamlferos. Los murciela¬ 
gos emplean sus dientes afilados para practicar una pequena in¬ 
cision en la piel de la vlctima y luego succionan sangre de la he- 
rida. Los anticoagulantes de la saliva del murcielago impiden que 
la sangre se coagule, pero la presa a menudo no queda gravemen- 
te danada. Dado que los murcielagos vampiro con frecuencia 
buscan alimento durante muchas horas y vuelan a traves de lar- 
gas distancias para localizar una vlctima, consumen toda la san¬ 
gre que sea posible cuando encuentran una presa, tanta que des¬ 
pues de alimentarse, el murcielago puede estar demasiado pesa- 
do como para levantar vuelo. Sin embargo, los rinones del mur¬ 
cielago se deshacen de la mayor parte del agua absorbida de la 
sangre ingerida que constituye su alimento y excretan grandes 
volumenes de orina diluida cuando se alimentan: hasta el 24% 
de la masa corporal por hora. Habiendo perdido suficiente peso 
como para levantar vuelo, el murcielago puede volar nuevamen- 
te a su morada en una cueva o en un arbol hueco, donde pasa el 
dla. En su refugio, el murcielago se enfrenta a un problema regu¬ 


lador muy distinto. Su alimento se compone basicamente de pro- 
telnas, lo que genera grandes cantidades de urea; no obstante, los 
murcielagos que se encuentran colgando del techo de la cueva no 
tienen acceso al consumo de agua para diluirla. En lugar de ha- 
cer esto, sus rinones cambian para producir pequenas cantidades 
de orina muy concentrada (hasta 4 600 mosm/L), un ajuste que 
permite eliminar la carga de urea y conservar tanta agua como 
sea posible. La capacidad del murcielago vampiro de alternar ra- 
pidamente entre la produccion de grandes cantidades de orina 
diluida y pequenas cantidades de orina muy hiperosmotica es 
una parte esencial de su adaptation a una fuente de alimentation 
inusual. 


Evaluaeion de conceptos 


1. ^Gomo afecta el alcohol a la regulacion del equilibrio de 
agua del organismo? 

2. ^De que manera afecta el consumo de comida salada a la 
funcion renal? 

3. Identifique una consecuencia funcional principal de las ca- 
racterfsticas del tipo de contracorriente del asa de Henle. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 



En diferentes ambientes 
evolucionaron distintas 
adaptaciones del rinon de los 
vertebra dos 

Los animales vertebrados ocupan habitat que va desde selvas 
tropicales a desiertos y desde algunas de las masas de agua mas 
saladas a las aguas diluidas de los lagos de alta montana. Las va- 
riaciones en la estructura y la funcion de la nefrona equipan a los 
rinones de diferentes vertebrados para la osmorregulacion en los 
distintos habitats. Las adaptaciones del rinon de los vertebrados 
se muestran con mayor claridad, comparando a especies que ha- 
bitan un .amplio espectro de ambientes o comparando las res¬ 
puestas de diferentes grupos de vertebrados en condiciones am- 
bientales similares-(fig. 44-18). 

En todos los animales, las “maquinas” fisiologicas sofisticadas 
que llamamos organos, funcionan de forma continua, mante- 
niendo el equilibrio de solutos y de agua, y excretando desechos 
nitrogenados. Los" detalles que hemos revisado en este capitulo 
solo esbozan a la gran complejidad de los mecanismos neurales 
y hormonales implicados en la regulacion de estos procesos ho- 
meostaticos. El siguiente capitulo explora con mayor profundi- 
dad el control hormonal de la homeostasis. 



1. ^Que indica el numero y la longitud de las nefronas 
acerca del habitat de los peces? Que indica acerca de las 


tasas de produccion de orina? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 
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Los mamiferos que excretan la ori- 
na mas hiperosmotica, como el ra- 
ton australiano (Notomys alexis ), 
las ratas canguro de America del 
Norte y otros mamiferos del de¬ 
sierto, tienen asas de Henle nota- 
blemente largas. Las asas largas 
mantienen gradientes osmoticos 
pronunciados en el rinon, lo que 
determina que la orina se concen¬ 
tre mucho cuando pasa de la cor- 
teza a la medula en los conductos colectores. 

Por el contrario, los castores, las ratas almizcleras y otros mamiferos 
acuaticos que pasan gran parte del tiempo en agua dulce, y pocas veces 
se enfrentan a problemas de deshidratacion, tienen nefronas con asas 

muy cortas que dan como re- 
sultado una capacidad muy 
| inferior de concentrar la orina. 
Los mamiferos terrestres que 
viven en condiciones humedas 
tienen asas de Henle de longi- 
tud intermedia y la capacidad 
de producir orina de concen¬ 
tration intermedia, con res- 
pecto a la producida por los 
animales de agua dulce o los 
mamiferos del desierto. 


Las aves, al igual que los ma¬ 
miferos, tienen rinones con 
nefronas yuxtamedulares que 
se especializan en la conserva¬ 
tion del agua. Sin embargo, 
las nefronas de las aves tienen 
asas de Henle mucho mas 
cortas, de modo que los rino¬ 
nes de las aves no pueden 
concentrar orina a las altas os- 


Rata canguro 
(Dipodomys spectabilis ) 


Correcaminos 
(Geococcyx californianus) 


molaridades alcanzadas por 
los rinones de los mamiferos. 
Aunque pueden producir ori¬ 
na hiperosmotica, la principal adaptation para la conservation del agua 
en las aves es el acido urico que puede excretarse como una pasta, co¬ 
mo la molecula de desecho de nitrogeno y reduce, por tanto, el volu- 
men urinario. 

Los rinones de otros reptiles, que tienen solo nefronas corticales, produ- 
cen orina que es, al menos, isoosmotica con respecto a los liquidos cor- 
porales. Sin embargo, el 
epitelio de la cloaca (vease 
cap. 34) ayuda a conservar 
liquidos, reabsorbiendo 
pane del liquido presente 
en la orina y las heces. Tam- 
bien, al igual que las aves, 
la mayoria de los demas 
reptiles terrestres excretan 
desechos nitrogenados en 
forma de acido urico. 


Castor (Castor canadensis) 


Iguana del desierto 
(Dipsosaurus dorsalis ) 


Atun rojo (Thunnus thynnus) 


Trucha arcoiris Sus rinones, que tienen gran nu- 

(Oncorrhynchus mykiss ) mero de nefronas, producen filtra- 

do a una elevada tasa. Los peces'de 
agua dulce conservan las sales reabsorbiendo iones del filtrado en los 
tubulos distales. 

Los rinones de los anfibios funcionan en gran medida como los de los 
peces de agua dulce. Cuando esta en 
agua dulce, la piel de la rana acu- 
mula ciertas sales del agua por 
transporte activo, y los rinones ex¬ 
cretan orina diluida. Cuando estan 
en tierra, donde la deshidratacion es 
el problema mas grave de la osmo- 
rregulacion, las ranas conservan los 
liquidos corporales reabsorbiendo 
agua a traves del epitelio de la veji- 
ga urinaria. 


Dado que son hipoosmoticos con respecto al agua salada, los peces ma- 
rinos oseos pierden agua corporal y ganan exceso de sales del medio; 
los desafios ambientales son opuestos a los que enfrentan sus parientes 
de agua dulce. En comparacion con los peces de agua dulce, los peces 
marinos tienen nefronas mas escasas y de menor tamano, con ausencia 
de tubulo distal. Ademas, los rinones de la mayor parte de los peces 
marinos tienen pequenos glomerulos y algunos carecen de ellos. Asl, 
los rinones de los peces marinos tienen tasas de filtracion bajas y excre¬ 
tan muy poca orina. La principal funcion de los rinones es deshacerse 
de los iones con doble carga, como el calcio (Ca 2+ ), el magnesio (Mg 2+ ) 
y el sulfato (S0 4 2 -), que los peces captan por su incesante consumo de 
agua de mar. Los peces marinos se liberan de estos iones secretandolos 
a los tubulos proximales de las nefronas y excretandolos con la orina. 


Rana (Rana temporaria) 


adaptaciones a 


PECES MARINOS OSEOS 
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RESUMEN DE CONGEPTOS CLAVE: 


La osmorregulacion equilibra la captacion y la 
perdida de agua y solutos 

► La osmorregulacion se basa , en gran medida, en el movimiento 
controlado de solutos entre los liquidos extemos y el ambiente in¬ 
terne, y el movimiento de agua que les sigue por osmosis (p. 922). 

► Osmosis (pp. 922-923). Las celulas requieren un equilibrio entre 
la obtencion y la perdida osmotica de agua. La captacion y la perdi¬ 
da de agua se equilibran mediante varios mecanismos de autorregu- 
lacion en diferentes ambientes. 

► Desafios osmoticos (pp. 923-925). Los osmoconformistas, que 
son solo animales marinos, son isosmoticos con su entorno y no re- 
gulan su osmolaridad. Los osmorreguladores gastan energla para 
controlar la captacion y perdida de agua en un ambiente hiperos- 
motico o hipoosmotico. Entre los animales marinos, la mayor parte 
de los invertebrados son osmoconformistas. Los tiburones tienen 
una osmolaridad ligeramente superior a la del agua de mar porque 
re tienen urea. Los peces oseos marinos ceden agua a sus ambientes 
hiperosmoticos y beben agua de mar. Los vertebrados marinos ex- 
cretan el exceso de sal a traves de glandulas rectales, branquias, 
glandulas excretoras de sal o rinones. Los animales de agua dulce, 
que constantemente digieren agua de su ambiente hipoosmotico, 
excretan orina diluida. La perdida de sales se sustituye por la inges¬ 
tion de alimentos o la captacion de iones a traves de las branquias. 
Los animales terrestres combaten la desecacion a traves de adapta- 
ciones conductuales, organos excretores conservadores de agua y 
mediante la ingesta de liquidos y alimentos solidos con alto conte- 
nido de agua. Los animales que se encuentran en aguas temporales 
pueden ser anhidrobioticos. 

► Epitelios de transporte (pp. 926-927). El equilibrio de agua y la 
eliminacion de residuos dependen de los epitelios de transporte, 
capas de celulas epiteliales especializadas que regulan los movi- 
mientos de solutos necesarios para la eliminacion de agua y para 
atemperar los cambios en los liquidos corporales. 


Concepto 


Los desechos nitrogenados de un animal reflejan su 
filogenia y su habitat 

► Formas de desechos nitrogenados (pp. 927-928). El metabolis- 
mo de las protelnas y de los acidos nucleicos genera amonlaco, un 
producto de desecho toxico que se excreta en tres formas. La ma¬ 
yor parte de los animales acuaticos excretan amonlaco a traves de la 
superficie corporal o del epitelio de las branquias al agua que los 
rodea. El hlgado de los mamlferos y de la mayor parte de los anfi- 
bios convierte el amonlaco en urea, menos toxica, que es transpor- 
tada a los rinones, concentrada y excretada con una perdida 
minima de agua. El acido urico es un precipitado insoluble, pasto- 
so, excretado en la orina pastosa de los caracoles terrestres, los in- 
sectos y muchos reptiles, incluidas las aves. 

► Influencia de la evolucion y el ambiente sobre los desechos 
nitrogenados (p. 928). Los tipos de desechos nitrogenados excre- 
tados dependen de la historia evolutiva del animal y de su habitat. 
La cantidad de desechos nitrogenados producida se adapta al pre- 
supuesto energetico del animal. 


Los distintos sistemas excretores son variaciones de 
una base tubular 

► Procesos excretores (pp. 928-929). La mayorla de los sistemas 
excretores producen orina por refinamiento de un filtrado derivado 
de los liquidos corporales. Las funciones centrales de la mayorla de 
los sistemas excretores son la filtracion (filtracion a presion de los 
liquidos corporales que producen un filtrado) y la produccion de 
orina a partir del filtrado por reabsorcion selectiva (con recupera- 
cion de solutos valiosos del filtrado) y la secrecion (adicion de toxi- 
nas y de otros solutos desde los liquidos corporales al filtrado). 

► Sistemas de excrecion (pp. 929-931). El llquido extracelular se 
filtra a los protonefridios en el sistema de celulas flamlgeras de los 
platelmintos; estos tubulos excretan un llquido diluido y tambien 
funcionan en la osmorregulacion. Cada segmento de una lombriz 
de tierra tiene un par de metanefridios de extremos abiertos, tubu¬ 
los que colectan el llquido celomico y producen orina diluida para 
la excrecion. En los insectos, los tubulos de Malpighi funcionan en 
la osmorregulacion y en la eliminacion de desechos nitrogenados 
desde la hemolinfa. Los insectos producen una materia de desecho 
relativamente seca, una adaptacion importante a la vida terrestre. 
Los rinones, los organos excretores de los vertebrados, funcionan 
tanto en la excrecion como en la osmorregulacion. 


Las nefronas y los vasos sangumeos asociados son 
las unidades funcionales del rinon de los mamlferos 

► Estructura y funcion de la nefrona y de las estructuras aso- 
ciadas (pp. 931-932). Los tubulos excretores (compuestos de ne¬ 
fronas y conductos colectores) y los vasos sangumeos asociados 
estan empaquetados dentro del rinon. La filtracion ocurre cuando 
la presion de la sangre fuerza el paso del llquido desde la sangre al 
interior del glomerulo y, desde alii, a la luz de la capsula de Bow¬ 
man. La filtracion de pequenas moleculas no es selectiva y el filtra¬ 
do de la capsula de Bowman contiene una mezcla de moleculas 
pequenas que es una imagen especular de las concentraciones de 
estas sustancias en el plasma sangulneo. El llquido de varias nefro¬ 
nas fluye a un conducto colector. El ureter reune la orina de la pel¬ 
vis renal y la lleva a la vejiga. 

► Del filtrado sajiguineo a la orina: en detalle (pp. 932-934). Las 

nefronas controlan.k composicion de la sangre mediante la filtracion, 
la secrecion y la reabsorcion. La secrecion y la reabsorcion en el tubulo 
proximal alteran notablemente el volumen y la composicion del filtra¬ 
do. La rama descehdente del asa de Henle es permeable al agua pero 
no^a la sal; el agua se mueve por osmosis al llquido intersticial hiperos- 
motico. La sal se difunde y deja el llquido concentrado mientras se 
mueve a traves de la rama ascendente del asa de Henle, que es permea¬ 
ble a las sales. El tubulo distal desempena un papel fundamental en la 
regulation de la concentration de K + y NaCl en los liquidos corporales. 
El conducto colector conduce el filtrado a traves de la medula a la pel¬ 
vis renal y reabsorbe NaCl. 


Concepto 


La capacidad del rinon de los mamlferos para 
conservar agua es una adaptacion fundamental 
para la vida terrestre 

► Gradiente de solutos y conservacion del agua (pp. 934-936). 

En un rinon de mamlfero, la action cooperativa y la distribution 
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precisa de las asas de Henle y de los tubulos colectores explican en 
gran medida del gradiente osmotico que concentra la orina. El sis- 
tema multiplicador contracorriente que afecta al asa de Henle man- 
tiene una concentration salina elevada en el interior del rinon, que 
permite que el rinon forme orina concentrada. El conducto colec¬ 
tor, permeable al agua pero no a las sales, lleva el filtrado a traves 
del gradiente de osmolaridad del rinon, y sale mas agua del filtrado 
por osmosis. La urea, que se difunde al exterior del conducto co¬ 
lector cuando atraviesa la medula interna, forma -junto con el 
NaCl- el gradiente osmotico que permite que el rinon produzca 
orina hiperosmotica con respecto a la sangre. 

► Regulation de la funcion renal (pp. 936-938). La osmolaridad 
de la orina se regula por el sistema nervioso y por el control hor¬ 
monal de la reabsorcion de agua y sales en los rinones. Esta regula¬ 
tion se debe a las acciones de la hormona antidiuretica (ADH), el 
sistema renina-angiotensina-aldosterona (SRAA) y el factor natriure- 
tico auricular (FNA). 


Concepto 


En diferentes ambientes evolucionaron distintas 
adaptaciones del rinon de los vertebrados 

La forma y la funcion de las nefronas en las distintas clases de ver¬ 
tebrados se relacionan principalmente con las necesidades de os- 
morregulacion en el habitat del animal. Los mamlferos del desierto, 
que excretan la orina mas hiperosmotica, tienen asas de Henle no- 
tablemente largas, mientras que los animales que viven en habitats 
humedos o acuaticos tienen asas cortas y excretan orina menos 
concentrada. Si bien las aves pueden producir una orina hiperos¬ 
motica, la principal adaptation para la conservation de agua en las 
aves es la elimination del nitrogeno en la forma de acido urico, que 
puede excretarse como una pasta. La mayoria de los reptiles terres- 
tres excretan acido urico. Los peces de agua dulce y los anfibios 
producen grandes volumenes de orina muy diluida. Los rinones de 
los peces oseos marinos tienen tasas bajas de filtration y excretan 
escasa cantidad de«orina (pp. 938-939). 



1. A diferencia de los metanefridios de los gusanos de tierra, la nefrona 
de los mamiferos: 

a. Esta Intimamente asociada con la red de capilares. 

b. Forma orina al cambiar la composition del llquido del interior 
del tubulo. 

c. Funciona tanto en la osmorregulacion como en la excretion de 

desechos nitrogenados. f 

d. Procesa sangre en lugar de liquido celomico. 

e. Tiene un epitelio de transporte. 

2. ^Cual de las siguientes no es una respuesta normal a un incremento 
de la osmolaridad sanguinea en los seres humanos? 

a. Aumento de la permeabilidad del conducto colector al agua. 

b. Aumento de la sed. 

c. Liberation de ADH en la glandula hipofisis. 

d. Produccion de orina mas diluida. 

e. Produccibn de orina reducida. 


3. La elevada osmolaridad de la medula renal se mantiene por todo lo 
que se menciona a continuation excepto: 

a. La difusion de sal de la rama ascendente del asa de Henle. 

b. El transporte activo de sal de la region superior de la rama a 
scendente. 

c. La distribution espacial de las nefronas yuxtamedulares. 

d. La difusion de urea desde el conducto colector. 

e. La difusion de sales desde la rama descendente del asa de Henle. 

4. Senale cual de las siguientes relaciones entre el desecho nitrogena- 
do y el beneficio de su excrecion es incorrecta: 

a. Urea/baja toxicidad con relacion al amoniaco. 

b. Acido urico/puede almacenarse como un precipitado. 

c. Amomaco/muy soluble en agua. 

d. Acido urico/perdida minima de agua cuando se excreta. 

e. Urea/muy insoluble en agua. 

5. Los llquidos corporales de los crustaceos de agua dulce, general- 
mente, tienen una osmolaridad mas baja que los llquidos corpora¬ 
les de sus parientes mas cercanos, los crustaceos marinos. ^Cual de 
los siguientes es un beneficio de la osmolaridad reducida de los ll¬ 
quidos corporales en los crustaceos de agua dulce? 

a. Un incremento en la tasa de flujo de agua a los llquidos 
corporales. 

b. Una disminucion en la tasa de perdida de agua al ambiente que 
los rodea. 

c. Una reduccion en los gastos energeticos para la osmorregulacion. 

d. Un incremento en la tasa de perdida de sales al ambiente que los 
rodea. 

e. Una disminucion en la tasa de ganancia de sales desde el 
ambiente. 

6 . ^Que proceso de la nefrona es el menos selectivo? 

a. Secretion. 

b. Reabsorcion. 

c. Transporte activo. 

d. Filtracion. 

e. Bombeo de sales desde el asa de Henle. 

7. ^Cuales de los siguientes animales tiene el volumen mas bajo de 
production de prina? 

a. Un tiburon mrffino. 

b. Un salmon de ag$a dulce. 

c. Un pez bseo merino. 

d. TJji pez bseo dfe agua dulce. 

e. Un tiburon que habita en el Lago Nicaragua de agua dulce. 

8 . El pez pulmonado africano ( Neoceratodus forsti ), que con frecuencia 
se encuentra en pequenos reservorios de agua dulce estancada, pro¬ 
duce urea como desecho nitrogenado. ^Cual es la ventaja de esta 
adaptation? 

a. Se necesita menos energia para sintetizar urea que para sintetizar 
amoniaco. 

b. Los pequenos reservorios de agua estancada no proporcionan su- 
ficiente agua para diluir el amoniaco toxico. 

c. La urea altamente toxica determina que el estanque sea inhabita¬ 
ble para competidores potenciales. 

d. La urea forma un precipitado que no se acumula en el agua que 
la rodea. 
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e. La formacion de urea en la sangre hace que el pez pulmonado 
sea hipoosmotico con respecto a su medio. 

9. «>En cuales de las siguientes especies la seleccion natural favorece- 
ria una mayor proportion de nefronas yuxtamedulares? 

a. Una nutria de no. 

b. Una especie de raton que viva en la selva tropical. 

c. Una especie de raton que viva en un bosque templado. 

d. Una especie de raton que viva en el desierto. 

e. Un castor. 

10. Una enfermedad cllnica conocida como diabetes insipida da como 
resultado la produccion de grandes volumenes de orina diluida. 
iCual de las afirmaciones siguientes es compatible con esta enfer¬ 
medad? 

a. Una concentration alta de sodio en la orina. 

b. Una produccion muy baja de ADH. 

c. Una produccion excesiva de ADH. 

d. Una produccion elevada de aldosterona. 

e. Una produccion alta de angiotensina II. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Interrelation evolutiva 

Gran parte del exito evolutivo de los artropodos y de los vertebrados 
sobre la tierra es atribuible a sus capacidades osmorreguladoras. Com¬ 
pare el tubulo de Malpighi con la nefrona, con relation a la anatomia, 
la circulation y los mecanismos fisiologicos para conservar el agua 
corporal. 


Problemas cientificos 

Las ratas canguro de Merriam (Dipodomys merriami) son nativas del 
oeste de America del Norte, donde viven en un amplio espectro de ha¬ 
bitats, que van desde los bosques frios y humedos hasta los lugares 
mas calidos y secos del continente. Suponiendo que la seleccion natu¬ 
ral que actua en las poblaciones locales haya dado como resultado di- 
ferencias en la conservation del agua entre las poblaciones de ratas 
canguro de Merriam, proponga una hipotesis para explicar las tasas re- 
lativas de perdida de agua por evaporacion en las poblaciones que vi¬ 
ven en lugares secos, en contraste con las que viven en ambientes hu¬ 
medos. Mediante el empleo de un higrometro para detectar la perdida 
de agua por evaporacion por parte de las ratas canguro, <>de que mane- 
ra probaria su hipotesis? 


Ciencia, tecnologia y sociedad 

Los rinones fueron los primeros organos trasplantados con exito. Un 
donante puede llevar una vida normal con un solo rinon, lo que posi- 
bilita que los individuos donen un rinon a un pariente cercano, o in- 
cluso a un individuo no familiar con un tipo de tejido semejante. En 
algunos palses, las personas de bajos recursos economicos venden los 
rinones para ser trasplantados a receptores a traves de traficantes de 
organos. iQue cuestiones eticas se asocian con este comercio 
de organos? 
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▲ Fig. 45-1. Una mariposa Papilio zelicaon emergiendo de su 
crisalida. 


Conceptos clave 


45-1 El sistema endocrino y el sistema nervioso 

actuan de forma individual y en conjunto para 
regular la fisiologia de un animal 
45-2 Las hormonas y otras senales qulmicas se unen 
a receptores celulares diana e inician vias que 
culminan en respuestas celulares especificas 
45-3 El hipotalamo y la hipofisis integran muchas 
funciones del sistema endocrino de los 
vertebrados* 

45-4 Las hormonas no hipofisarias ayudan a regular 
el metabolismo, la homeostasis, el desarrollo y 
la conducta 

45-5 Los sistemas reguladores de los invertebrados 
tambien implican interacciones entre los 
sistemas nervioso y endocrino 


Panorama general 


Los reguladores de larga distancia 
del organismo 

L as personas responsabilizan a las hormonas del aullido 
de los gatos en celo y del humor de los adolescentes. En 
los Estados Unidos, mas de un millon de personas dia- 
beticas consumen la hormona insulina otras hormonas se em- 
plean en cosmetica para mantener la piel suave o en la crla de 
ganado para engordar a las reses. Estas sustancias potentes tam¬ 
bien participan en transformaciones aun mas sorprendentes. 
Una mariposa como la de la figura 45-1 sufre un cambio 
completo en la forma corporal cuando se transforma en adulta, 
mediante una metamorfosis regulada por hormonas. La cornu- 
nicacion interna que afecta a las hormonas permite que diferen- 
tes partes del cuerpo del insecto adulto se desarrollen de forma 
coordinada. 


Una hormona animal (del griego hormaein, excitar) es una se¬ 
rial quimica que se secreta al sistema circulatorio (generalmente, 
la sangre) y comunica mensajes reguladores dentro del organis¬ 
mo. Una hormona puede llegar a todas partes del organismo, pe- 
ro solo ciertos tipos de celulas, las celulas efectoras, estan equi- 
padas para responder. Asl, una hormona dada que viaja por el to- 
rrente sanguineo, genera respuestas especificas -como un cam¬ 
bio en el metabolismo- desde sus celulas diana, mientras que 
otros tipos celulares no se ven afectados por esa hormona en par¬ 
ticular. 

En este capltulo describiremos el modo en que los conceptos 
basicos de los sistemas de control biologicos se aplican a las vlas 
hormonales y como actuan las hormonas sobre las celulas diana. 
Aqul, nos centraremos en las hormonas que pueden ayudar a 
mantener la homeostasis; en los capltulos 46 y 47 analizaremos 
el papel de las hormonas en la regulation del crecimiento, el de¬ 
sarrollo y la reproduction. En este capltulo se examinaran los 
principales tipos de hormonas de los vertebrados, ademas del lu- 
gar en el que se forman en el organismo y sus principales efec- 
tos. Por otra part©' consideraremos los mecanismos de regula¬ 
cion similares en lo#invertebrados. 

. 

* 2 . 


Concepto 


El sistema endocrino y el sistema 
nervioso actuan de forma 
individual y en conjunto para 
regular la fisiologia de un animal 

Los animales tienen dos sistemas de comunicacion y de regu¬ 
lacion interna, el sistema nervioso y el sistema endocrino. El sis¬ 
tema nervioso, que analizaremos en el capltulo 48, transmite se¬ 
nales electricas a gran velocidad mediante celulas especializadas 
llamadas neuronas. Estos mensajes rapidos controlan el movi- 
miento de las partes del organismo en respuesta a cambios am- 
bientales subitos, como los que ocurren cuando usted retira la 
mano de una sarten caliente o cuando sus pupilas se dilatan al 
entrar en un cuarto oscuro. 
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En conjunto, todas las celulas secretoras de hormonas que es- 
tan en el interior de un animal constituyen su sistema endocri- 
no. Las hormonas coordinan respuestas mas lentas, pero de ac¬ 
tion mas prolongada, a estlmulos como el estres, la deshidrata- 
cion y los niveles bajos de glucemia. Las hormonas regulan tam- 
bien los procesos de desarrollo a largo plazo, al informar a las di- 
ferentes partes del organismo cuan rapido deben crecer, o cuan- 
do deben desarrollar las caracterlsticas que distinguen lo mascu- 
lino de lo femenino, o lo juvenil de lo adulto. Los organos secre- 
tores de hormonas, llamados glandulas endocrinas, se conocen 
como glandulas sin conducto porque secretan sus mensajeros 
qulmicos directamente al liquido extracelular. Desde ellas todos 
los compuestos qulmicos se difunden a la circulation. 

Superposition entre la regulacion endocrina 
y nerviosa 

Aunque es conveniente distinguir entre los sistemas endocri- 
no y nervioso, en realidad, las divisiones entre estos dos sistemas 
reguladores son confusas. En particular, ciertas celulas nerviosas 
especializadas, conocidas como celulas neurosecretoras, libe- 
ran hormonas a la sangre. En animales tan distintos como los in- 
sectos y los vertebrados, una parte del cerebro llamada hipotala- 
mo contiene celulas neurosecretoras. Las hormonas producidas 
por las celulas neurosecretoras, en ocasiones, se denominan neu- 
rohormonas para distinguirlas de las hormonas “clasicas” libera- 
das por las glandulas endocrinas. 

Unas pocas sustancias qulmicas sirven como hormonas en el 
sistema endocrino y como seftales quimicas en el sistema nervio¬ 
so. La adrenalina, por ejemplo, funciona en el organismo de los 
vertebrados como la llamada hormona para “luchar o huir” (pro- 
ducida por la medula suprarrenal, una glandula endocrina) y co¬ 
mo neurotransmisor, una serial qulmica local que transmite men- 
sajes entre neuronas en el sistema nervioso (vease el cap. 48). 
Ademas, el sistema nervioso desemperia un importante papel en 
ciertas respuestas mantenidas -por ejemplo, controlar los ciclos 
dia/noche y los ciclos reproductivos de muchos animales- con 
frecuencia, aumentando o disminuyendo la secretion desde las 
glandulas endocrinas. 

Asl, aunque los sistemas endocrino y nervioso desde el punto 
de vista anatomico son distintos, interactuan de manera funcio- 
nal para regular una diversidad de procesos fisiologicos. 

Vias de control y circuitos de retroalimentacion 

Revisemos los conceptos fundamentales de los sistemas de 
control biologico presentados en el capltulo 40 y apliquemoslos 
a la regulacion por hormonas. Un receptor o sensor detecta un es- 
timulo -por ejemplo, un cambio en el nivel de calcio en sangre- 
y envia esta information a un centro de control. Despues de com- 
parar la information que llega con la concentration estable o va¬ 
lor “deseado”, el centro de control envia una serial de salida que 
se dirige a un ejector para que de respuesta. En las vias endocri¬ 
na y neuroendocrina esta serial de salida se llama serial eferente y 
es una hormona o neurohormona, que actua sobre tejidos efec- 
tores particulares y provoca cambios fisiologicos o de desarrollo 
especlficos. Los tres tipos de vias hormonales simples que apare- 
cen en la figura 45-2 incluyen estos componentes funcionales 
basicos de un sistema de control. En esta figura no se muestran 
las vias neuroendocrinas complejas, en las cuales una hormona 
secretada por un tejido endocrino actua sobre otro tejido endo¬ 
crino, controlando la liberation de una hormona diferente, que 


luego actua sobre los tejidos efectores. La regulacion por cada 
una de las, aproximadamente, 20 hormonas distintas que estu- 
diara en este y otros capitulos implica a uno de estos tipos gene- 
rales de vias simples o complejas. 

Otra caracteristica comun de las yias de control es el circuito 
de retroalimentacion, que conecta la respuesta con el estimulo 
initial. En la retroalimentacion negativa, la respuesta efectora 
reduce el estimulo inicial y, finalmente, la respuesta cesa. Este 
mecanismo de retroalimentacion evita la reaction exagerada por 
parte del sistema y las fluctuaciones bruscas en la variable que se 
esta regulando. La retroalimentacion negativa funciona en mu- 
chas vias endocrinas y nerviosas, en especial, en las implicadas 
en el mantenimiento de la homeostasis (vease cap. 40). En este 
capitulo tambien analizaremos la forma en que la retroalimenta¬ 
cion negativa contribuye al control hormonal de los niveles de 
calcemia y glucemia. 

Al contrario de lo que ocurre en la retroalimentacion negati¬ 
va, que disminuye el estimulo, la retroalimentacion positiva re- 
fuerza el estimulo y produce una respuesta aun mayor. La via 
neurohormonal que regula la secretion de leche de la madre es 
un ejemplo de retroalimentacion positiva (fig. 45-2b). La suction 
estimula a las celulas nerviosas sensitivas de los pezones, que en- 
vian seftales nerviosas que, finalmente, alcanzan el hipotalamo, el 
centro de control. Una serial eferente del hipotalamo desencade- 
na la liberation de la neurohormona oxitocina desde la glandula 
hipofisis posterior. La oxitocina provoca, entonces, la secretion 
de leche en las glandulas mamarias. La secretion de leche, a su 
vez, produce mas suction y estimulacion de la via hasta que el 
nifio queda satisfecho. 


Evaluation de conceptos 


1. ^En que manera se diferencian las neurohormonas de las 
hormonas “clasicas”? jEn que se parecen? 

2. Los diferentes sistemas de control biologico exhiben ca- 
racteristicas comunes: un receptor/sensor, un centro de 
control, una serial eferente y un elector. Dibuje dos es- 
quemas que muestren como se disponen estos compo¬ 
nentes en una via endocrina simple y en una via neuro¬ 
hormonal simple. 

3. Explique por que a diferencia de la retroalimentacion ne- 
gativa, la retroalimentacion positiva no es una caracteris¬ 
tica comun dq.las vias hormonales que ayudan a mante- 
ner la homeostasis. 

/ 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 



Las hormonas y otras senales 
quimicas se unen a recep tores 
celulares diana e inician vias que 
culminan en respuestas celulares 
especificas 

Las hormonas, los reguladores quimicos a larga distancia, 
transportan information por el torrente sanguineo a las celulas 
diana de todo el organismo. Otras sefiales quimicas, llamadas 
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(b) Via neurohormonal simple 


A Fig. 45-2. Patron basico de vi'as de control hormonal simples. En cada via, un re¬ 
ceptor/sensor (azul) detecta un cambio en cierta variable interna o externa -el estimulo- e 
informa al centra de control (dorado). El centra de control envia una serial eferente, que 
puede ser una hormona (circulos rojos) o una neurohormona (cuadrados rojos). Una celula 
endocrina I leva a cabo ambas funciones de centra de recepcion y de control. * 



(c) Via neuroendocrina simple 


reguladores locales, transmiten informacion a las celulas diana 
cercanas a las celulas secretoras. Aun mas, otro tipo de senales 
qulmicas, las feromonas, llevan mensajes entre diferentes indivi- 
duos de una especie, como los que actuan en la atraccion entre 
las parejas. En este capltulo, como se menciono con anterioridad, 
nos concentraremos en las hormonas (y neurohormonas) que no 
estan implicadas de forma directa en la reproduccion. 

Hay tres clases principales de moleculas que funcionan como 
hormonas en los vertebrados: las protelnas y los peptidos (poli- 
peptidos pequenos que contienen hasta 30 aminoacidos), las 
aminas derivadas de los aminoacidos y los esteroides. La mayor 
parte de las hormonas proteicas/peptldicas y aminas son hidro- 
solubles, mientras que las hormonas esteroides no lo son. 

Sin embargo, independientemente de su naturaleza qulmica, 
la senalizacion por parte de cualquiera de esas moleculas impli- 
ca tres acontecimientos fundamentales: la recepcion, la transduc¬ 
cion de la serial y la respuesta (vease cap. 11). La recepcion de la 
serial se produce cuando la molecula serial se une a una protelna 
receptora especlfica dentro de la celula diana o de su superficie. 


Cada molecula serial tiene una forma especlfica que puede ser re- 
conoc^da por I 03 receptores de esa serial. Los receptores pueden 
estar localizados en la membrana plasmatica de una celula diana 
o dentro de ella. La union de una molecula serial a una protelna 
receptora desencadena una serie de sucesos dentro de la celula 
diana -la transduccion de la serial- que da como resultado una res¬ 
puesta, un cambio en la conducta celular. Las celulas que carecen 
de receptores para una determinada serial qulmica no responden 
a esa serial. 

Veamos con mayor detalle la transduccion de la serial y los ti- 
pos de respuestas celulares inducidos por diferentes tipos de se¬ 
nales qulmicas. 

Receptores de hormonas hidrosolubles 
presentes en la superficie celular 

Los receptores de la mayor parte de las hormonas hidrosolu¬ 
bles estan embebidos en la membrana plasmatica y se proyectan 
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al exterior de la superficie celular (fig. 45-3a). La union de una 
hormona a su receptor inicia una via de transduccion de senal, 
una serie de cambios en las protelnas celulares que convierten 
una serial qulmica extracelular en una respuesta intracelular es- 
peclfica. Dependiendo de la hormona y de la celula diana, la res¬ 
puesta puede ser la activacion de una enzima, un cambio en la 
captation o secretion de moleculas especlficas o la redistribution 
del citoesqueleto. La transduccion de la senal desde algunos re- 
ceptores de la superficie celular activa a protelnas del citoplasma 
que luego se trasladan hasta el interior del nucleo y regulan de 
forma directa o indirecta la transcripcion de genes especlficos. 

Las evidencias iniciales acerca del papel de los receptores de 
la superficie celular como desencadenantes de las vlas de trans¬ 
duccion de las senales provino de estudios sobre la manera en 
que la hormona adrenalina estimula la 
degradation del glucogeno a glucosa 
(vease el cap. 11). Otra demostracion 
del papel de los receptores de la super¬ 
ficie celular es la que implica cambios 
en el color de la piel de la rana, una 
adaptation que ayuda al camuflaje de 
este anfibio, frente a los cambios de luz. 

Las celulas de la piel llamadas melano- 
citos contienen el pigmento pardo os- 
curo melanina presente en organulos ci- 
toplasmaticos denominados melanoso- 
mas. La piel de la rana es clara cuando 
los melanosomas se agrupan alrededor 
del nucleo celular y mas oscura cuando 
estos corpusculos se diseminan a traves 
del citoplasma. Una hormona peptldica 
denominada hormona estimulante de 
los melanocitos controla la distribution 
de los melanosomas y, en consecuencia, 
el color de la piel de la rana. La adicion 
de hormona estimulante de los melano¬ 
citos al liquido interstitial que rodea a 
las celulas que contienen el pigmento, 
provoca la dispersion de los melanoso¬ 
mas. Sin embargo, la microinyeccion 
directa de la hormona estimulante de 
los melanocitos a celulas individuales 
no produce la dispersion de los melano¬ 
somas, lo que evidencia que es necesa- 
ria la interaccion entre la hormona y el 
receptor de superficie es necesaria para 
la action hormonal. 

Una hormona determinada puede 
ocasionar distintas respuestas en las ce¬ 
lulas diana con diferentes receptores 
para la hormona, diferentes vlas de 
transduccion de la senal y -de forma 
adicional o alternativa- diferentes pro- 
telnas para ejecutar la respuesta. Consi- 
dere los multiples efectos de la adrena¬ 
lina en la mediation de la respuesta or- 
ganica al estres a corto plazo (fig. 45- 
4). Por ejemplo, los hepatocitos y el 
musculo liso de los vasos sangulneos 
que irrigan al musculo esqueletico con¬ 
tienen receptores de adrenalina de tipo 
(3, mientras que el musculo liso de los 
vasos sangulneos de la pared del intes- 


tino tiene receptores de adrenalina de tipo a. Estos tejidos res- 
ponden de forma distinta a la adrenalina, lo que provoca una dis- 
minucion del flujo sangulneo al aparato digestivo y un aumento 
de la llegada de glucosa a los principales musculos esqueleticos. 
Estos efectos ayudan a que el organismo responda rapidamente 
en situaciones de emergencia. 

Receptores intracelulares de hormonas 
liposolubles 

La primera indication de que los receptores para ciertas hor¬ 
monas se localizan dentro de las celulas diana provino del estu- 
dio de las hormonas de los vertebrados, estrogeno y progestero- 




(a) Receptor de la membrana 


(b) Receptor nuclear 


▲ Fig. 45-3. Mecanismos de serialization hormonal: revision, (a) Una hormona hidrosoluble 
se une a una protelna receptora presente en la superficie de una celula diana. Esta interaccion de- 
sencadena una via de transduccion de la serial que conduce a un cambio en una funcion citoplas¬ 
matica o a la transcripcion genica en el nucleo. (b) Una hormona liposoluble penetra en la mem¬ 
brana de la celula plasmatica diana y se une a un receptor intracelular, en el citoplasma o en el nu¬ 
cleo (como se muestra aquf). El complejo senal-receptor actua como un factor de transcripcion, ac- 
tivando, generalmente, la expresion genica. 
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► Fig. 45-4. Una serial qui'mica f diferentes 
efectos. La adrenalina, la hormona basica de 
"lucha o huida", produce diferentes respues- 
tas en diferentes celulas diana. Las respuestas 
de las celulas diana pueden diferir si tienen di¬ 
ferentes receptores para la hormona [compare 
(a) con (b)]. Las celulas diana con el mismo re¬ 
ceptor muestran diferentes respuestas si tienen 
diferentes vias de transduccion de la serial o 
proteinas efectoras [compare (b) con (c)]. 
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-► Diferentes respuestas celulares 
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Diferentes proteinas intracelulares —► diferentes respuestas 


na. En la mayorla de los mamlferos, entre ellos, los seres huma- 
nos, estas hormonas esteroides son necesarias para el desarrollo 
y funcionamiento normal del sistema reproductor femenino. A 
inicios de la decada de 1960, los investigadores demostraron que 
el estrogeno y la progesterona se acumulan dentro del nucleo de 
las celulas en el aparato reproductor de ratas hembra. Por el con- 
trario, no se acumula estrogeno en las celulas de los tejidos que 
no responden a esta hormona. Estas observaciones condujeron a 
la hipotesis de que las celulas sensibles a una hormona esteroide 
contlenen receptores intemos que se unen especlfi’camente a ella. 

Los investigadores posteriormente identificaron las proteinas 
intracelulares que actuan como receptores de las hormonas este¬ 
roides, las hormonas tiroideas y la forma hormonal de la vitami- 
na D- Todas estas holmonas son moleculas pequenas, principal- 
mente, no polares (liposolubles), que se difunden con facilidad 
en la capa fosfolipldica de las membranas celulares. 

Los receptores intracelulares desempenan de forma habitual la 
tarea de transducir una serial dentro de una celula diana. La se¬ 
rial qulmica activa al receptor, que desencadena, directamente, la 
respuesta celular. En casi todos los casos, el receptor intracelular 
activado por una hormopa liposoluble es un factor de transcrip- 
cion, y la respuesta es un cambio en la expresion genica. 

La mayor parte de los receptores intracelulares ya estan ubica- 
dos en el nucleo (fig. 45-3b) cuando se unen con las moleculas 
hormonales, que se han difundido a las celulas desde circulation 
sanguinea. A su vez, los complejos hormona-receptor resultantes 
se unen a sitios especlficos en el DNA de las celulas y estimulan 
la transcription de genes especlficos. Algunos receptores de hor¬ 
monas esteroides, sin embargo, quedan atrapados en el citoplas- 
ma cuando no hay hormona. La union de una hormona esteroi¬ 
de a su receptor citoplasmatico forma un complejo hormona-re¬ 
ceptor que puede moverse hacia el nucleo y estimular la trans¬ 
cripcion de genes especlficos (fig. 11-6). En ambos casos, el mR- 
NA producido en respuesta al estlmulo hormonal se traduce en 
nuevas proteinas en el citoplasma. Por ejemplo, el estrogeno in¬ 
duce a las celulas del sistema reproductor de un ave para sinteti- 
zar grandes cantidades de ovoalbumina, la principal protelna de 
la clara del huevo. 

Como ocurre con las hormonas que se unen a los receptores 
de la superficie celular, las hormonas unidas a los receptores in¬ 


tracelulares pueden ejercer diferentes efectos en diferentes celu¬ 
las dianas. El estrogeno, que estimula el sistema reproductor del 
ave para sintetizar ovoalbumina, determina que el hlgado de ese 
ave sintetice otras proteinas. La misma hormona tambien puede 
tener diferentes efectos en diferentes especies. Por ejemplo, la ti- 
roxina producida por la glandula tiroides regula el metabolismo 
de los seres humanos y de otros vertebrados. Pero en las ranas, la 
tiroxina tiene efectos complementarios: desencadena la meta- 
morfosis de un renacuajo pasando a la forma adulta al estimular 
la reabsorcion de la cola del renacuajo y provocar otros cambios. 

Senalizacion paracrina mediante reguladores 
locales 

Antes de continuar nuestro analisis del sistema endocrino y 
de la regulation hormonal consideremos brevemente a los re¬ 
guladores locales. Contrariamente a lo que ocurre con la sena¬ 
lizacion endocrina a larga distancia por action de las hormo¬ 
nas, los reguladores locales transportan mensajes entre celulas 
vecinas, proceso cp.nocido como senalizacion paracrina (fig. 
11-4). Una vez secrd|dos por las celulas que los sintetizan, los 
reguladores locales actuan err las celulas diana cercanas, en se- 
gundos o incluso itiilisegundlos, y provocan respuestas celula¬ 
res continayor rapidez que las hormonas. Algunos reguladores 
locales se unen a receptores de la superficie celular; otros tie¬ 
nen receptores intracelulares. La union de los reguladores loca¬ 
les a sus receptores especlficos desencadena acontecimientos si- 
milares a los producidos por las hormonas en el interior de las 
celulas dianas (fig. 45-3). 

Varios tipos de compuestos qulmicos funcionan como regula¬ 
dores locales. Muchos neurotransmisores, los reguladores locales 
centrales del sistema nervioso, son derivados de aminoacidos. 
Entre los reguladores locales peptldicos/proteicos se encuentran 
las citocinas, que desempenan un papel fundamental central en 
las respuestas inmunitarias (vease el cap. 43), y la mayor parte de 
los factores de crecimiento, que estimulan la proliferation y la 
diferenciacion celular. Debe haber factores de crecimiento en el 
medio extracelular para que muchos tipos de celulas puedan cre- 
cer, dividirse y desarrollarse con normalidad. En otros capitulos 
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se describen las funciones de varios factores de crecimiento regu- 
ladores de la division celular y del desarrollo tisular. 

Otro regulador local importante es el gas oxido nltrico (NO). 
Cuando disminuyen los niveles de oxigeno sanguineo, las celu- 
las endoteliales de la pared de los vasos sangulneos sintetizan y 
liberan NO. El oxido nltrico activa a una enzima que relaja las ce- 
lulas de musculo liso circundante, lo que a su vez dilata los va¬ 
sos y mejora la irrigacion de los tejidos. El oxido nltrico desem- 
pena tambien una funcion en la actividad sexual masculina, al in- 
crementar el flujo de sangre al pene y producir una ereccion. Al 
ser muy reactivo y potencialmente toxico, el NO desencadena 
cambios en una celula diana pocos segundos despues del contac- 
to y luego se degrada. El farmaco Viagra (citrato de sildenafilo), 
que se utiliza como tratamiento para la disfuncion erectil mascu¬ 
lina, mantiene la ereccion al interferir en esta degradation de 
NO. El oxido nltrico tiene ademas otras funciones: en el sistema 
nervioso puede actuar como neurotransmisor, y el NO secretado 
por ciertos leucocitos puede matar bacterias y celulas nerviosas 
presentes en los llquidos corporales. 

Un grupo de reguladores locales llamados prostaglandinas 
(PG) son acidos grasos modificados derivados con frecuencia de 
los llpidos de la membrana plasmatica. Se denominan as! porque 
fueron descubiertas en las secreciones de la glandula prostatica 
que contribuyen al semen. Se liberan por la mayoria de los tipos 
de celulas al llquido intersticial y regulan a las celulas cercanas de 
varias formas, de acuerdo con el tejido. En el semen que llega al 
aparato reproductor femenino, las prostaglandinas estimulan las 
celulas musculares de la pared uterina de la hembra para que se 
contraiga, lo que ayuda a los espermatozoides a alcanzar el ovu- 
lo. Durante el parto, las prostaglandinas secretadas por las celu¬ 
las de la placenta determinan que los musculos cercanos al ute- 
ro se vuelvan mas excitables, lo que ayuda inducir el parto (fig. 
46-18). 

En el sistema inmunitario, varias prostaglandinas ayudan a in¬ 
ducir fiebre e inflamacion, y tambien intensifican la sensation de 
dolor. Estas respuestas contribuyen a la defensa del organismo, al 
hacer sonar una alarma de que algo peligroso esta ocurriendo. 
Los efectos antiinflamatorios de la aspirina y del ibuprofeno se 
deben a la inhibition de la sin- 
tesis de las prostaglandinas. 

Las prostaglandinas ayu¬ 
dan, ademas, a regular la agre- 
gacion de las plaquetas, un pa- 
so inicial en la formation de 
los coagulos sangulneos (fig. 

45-5). Esta es la razon por la 
cual algunos medicos reco- 
miendan a las personas con 
riesgo de ataque cardlaco con- 
sumir aspirina de forma regu¬ 
lar. 

En el sistema respiratorio, 
dos prostaglandinas con es- 
tructuras moleculares muy 
semej antes tienen efectos 
opuestos sobre las celulas del 
musculo liso de las paredes de 
los vasos sangulneos que irri- 
gan los pulmones. La prosta- 
glandina E ejerce su efecto so¬ 
bre las celulas del musculo liso 
para que se relajen, dilatando 
los vasos sangulneos y promo- 


viendo la oxigenacion de la sangre. La prostaglandina F envla se¬ 
nates a las celulas del musculo liso para que se contraigan, estre- 
chando los vasos y reduciendo la irrigacion a traves de los pul¬ 
mones. Los desplazamientos en las concentraciones relativas de 
estas dos senates antagonicas (opuestas) ayudan a mantener la 
homeostasis en circunstancias cambiantes. En otros apartados de 
este capltulo encontraremos otras senates antagonicas que se 
equilibran entre si. 


Evaluation de conceptos 


1. ^Corno se diferencian los mecanismos de las hormonas 
hidrosolubles y de las hormonas esteroides para inducir 
respuestas en las celulas diana? 

2. Explique de que manera una sola hormona como la 
adrenalina puede provocar diferentes respuestas en 
tejidos distintos. 

3. «>Por que los reguladores locales, como las prostaglandi¬ 
nas, en general, provocan respuestas en sus celulas con 
mayor rapidez que las hormonas? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 



El hipotalamo y la hipofisis 
integran muchas funciones del 
sistema endocrino de los 
vertebrados 

Hasta aqul nos hemos concentrado en los componentes basi- 
cos de las vlas reguladoras hormonales, y en como una serial hor¬ 
monal se convierte en una respuesta celular. Ahora nos concen- 
traremos en los efectos fisiologicos de las hormonas principales 
de los vertebrados y en el papel del sistema endocrino en el ajus- 
te de las actividades organicas al cambio de las condiciones am- 
bientales y del desarrollo. Comenzaremos con el hipotalamo y la 
hipofisis que contrplan la mayor parte del sistema endocrino. 

A medida que aviqce en la lectura puede consultar el cuadro 
45-1, que resume las acciones de las principales hormonas hu- 
manas, y la f igura 45-6 que ilustra las principales glandulas en- 
docrinas del cuerpo humano. Pequenos diagramas de referencia 
que acompanan cada section del texto le ayudaran a recordar la 
localization de cada glandula. 

Por otra parte, hay celulas secretoras de hormonas en muchos 
organos que pertenecen a otros sistemas, como el corazon, el ti- 
mo, el higado, el estomago, el intestino delgado, los rinones y la 
placenta. Algunas de las hormonas liberadas por estos organos 
no endocrinos se analizan en otros capltulos. 

Relacion entre el hipotalamo y la hipofisis 

El hipotalamo desempena un papel importante en la integra¬ 
tion de los sistemas endocrino y nervioso de los vertebrados. Es¬ 
ta region del cerebro inferior que recibe information de nervios 
de todo el cuerpo y de otras partes del encefalo, inicia las sena¬ 
tes endocrinas apropiadas a las condiciones del medio. Por ejem- 



▲ Fig. 45-5. Plaquetas activa- 
das en agregacion, un proceso 
regulado parcialmente por las 
prostaglandinas. Despues de la 
lesion a la pared de un vaso san¬ 
guineo, las plaquetas (rosadas y 
purpura) desarrollan una superfi- 
cie externa pegajosa y se adhie- 
ren entre sf, como se muestra en 
esta MEB coloreada. 
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Principales glandulas endocrinas humanas y algunas de sus hormonas 


Glandula 


Hipotaiamo 


Hormona 


Clase 

quimica 


Acciones representativas 


Regulada por 



Hormonas liberadas de la hipofisis posterior y hormonas que 
regulan la hipofisis anterior (vease mas abajo) 


Hipofisis 

Hipofisis 

Oxitocina 

Peptido 

posterior 

(libera 

neurohormonas 

Hormona antidiu- 
retica (ADH) 

Peptido 

sintetizadas en el 
hipotaiamo) 

Hormona del creci¬ 
miento (GH) 

Proteina 

Hipofisis 

anterior 

Prolactina (PRL) 

Proteina 


Hormona folicu- 

loestimulante 

(FSH) 

Glucoproteina 


Hormona luteini- 
zante (LH) 

Glucoproteina 


Tirotropina 

(TSH) 

Glucoproteina 


Hormona adreno- 

corticotrofica 

(ACTH) 

Peptido 

Glandula 

Triyodotironina 

Amina 

tiroides 15 

(T 3 ) y tiroxina (T 4 ) 



Calcitonina 

Peptido 


Estimula la contraction del utero y las celulas de 
las glandulas mamarias 

Promueve la retention de agua por los rinones 


Estimula el crecimiento (en especial, de los hue- 
sos) y las funciones metabolicas 

Estimula la production de leche y su secretion 

Estimula la production de ovulos y espermatozoi 
des 


Estimula la corteza suprarrenal para secretar glu- 
cocorticoides 


Sistema nervioso 
Equilibrio hidrosalino 

Hormonas hipotalamicas 

Hormonas hipotalamicas 
Hormonas hipotalamicas 

Hormonas hipotalamicas 


Tiroxina sanguinea; hor¬ 
monas hipotalamicas 

Glucocorticoides; hor¬ 
monas hipotalamicas 


Estimula y mantiene los procesos metabolicos 
Disminuye la calcemia 


Glandulas 

paratiroides 



Hormona paratiroi- Peptido 
dea (PTH) 


Eleva la calcemia 


TSH 

Calcemia 

Calcemia 


Pancreas 


Insulina 

Glucagon 


Proteina 

Protelna 


Disminuye la glucemia 
Eleva la glucemia 


Glucemia 

Glucemia 


Glandulas 

suprarrenales 

Medula 

suprarrenal 

Corteza 

suprarrenal 

Adrenalina y nora- 
\ L; drenalina 

Glucocorticoides 

Mineralocorticoides 

Amina 

Esteroide 

Esteroide 

Gonadas 

Androgenos 

Esteroide 

Testiculos 



w 

Ovarios 

Estrogenos 

Esteroide 


Progesterona 

Esteroide 


Eleva la glucemia; incremerita las actividades me- Sistema nervioso 
tabolicas; contrae ciertos vasos sanguineos 


Eleva la glucemia 


ACTH 


Promueve la reabsorcion de Na + y la excretion de Potasemia 
K + renal 


Ayuda a la formation de espermatozoides; pro- FSH y LH 
mueve el desarrollo y el mantenimiento de las ca- 
racterfsticas sexuales secundarias masculinas 

Estimula el crecimiento del endometrio; promueve FSH y LH 
el desarrollo y el mantenimiento de las caracteristi- 
cas sexuales secundarias femeninas 

Promueve el crecimiento del endometrio FSH y LH 


Glandula 

pineal 



Melatonina 


Amina 


Participa en los ritmos biologicos 


Ciclos de luz/oscuridad 
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A Fig. 45-6. Glandulas endocrinas humanas revisadas en este ca- 
pitulo. Ademas de las glandulas que se muestran aquf, muchos orga- 
nos con funciones principalmente no endocrinas tambien secretan hor- 
monas. 


plo, en muchos vertebrados, por ejemplo, el cerebro suministra 
information sensorial sobre los cambios estacionales y la dispo- 
nibilidad de parejas sexuales al hipotalamo, por medio de sefta- 
les nerviosas; el hipotalamo genera entonces la liberacion de hor- 
monas sexuales, necesarias para el apareamiento. 

El hipotalamo contiene dos conjuntos de celulas neurosecre- 
toras cuyas secreciones hormonales estan almacenadas dentro de 
la hipofisis, o regulan su actividad. La hipofisis es un organo del 
tamario de un guisante, localizado en la base del hipotalamo. 
Ningun organo ilustra mejor las Intimas relaciones estructurales, 
funcionales y de desarrollo entre el sistema endocrino y el siste- 
ma nervioso que la glandula hipofisis. Tiene una parte anterior y 
otra posterior, que en realidad son dos glandulas fusionadas que 

se desarrollan de regiones 
distintas del embrion y de- 
semperian funciones muy 
diferentes. 

La hipofisis posterior, o 
neurohipofisis, es una ex¬ 
tension del hipotalamo que 
crece hacia abajo, hacia la 
boca, durante el desarrollo 
embrionario. Almacena y se- 
creta dos hormonas sinteti- 
zadas por ciertas celulas 
neurosecretoras localizadas 
en el hipotalamo; las prolon- 



V 


HORMONA ADH Oxitocina 

* * 

DIANA Tubulos renales Glandulas mamarias, 

musculos uterinos 

A Fig. 45-7. Production y liberacion de hormonas de la hipofisis 
posterior. La hipofisis posterior es una extension del hipotalamo. Cier¬ 
tas celulas neurosecretoras hipotalamicas sintetizan la hormona antidiu- 
retica (ADH) y la oxitocina, que se transportan hasta la hipofisis poste¬ 
rior donde se almacenan. Las senales nerviosas del cerebro desencade- 
nan la liberacion de estas neurohormonas. 


gaciones largas (axones) de estas celulas transportan las hormo¬ 
nas a la hipofisis posterior (fig. 45-7). 

La hipofisis anterior, o adenohipofisis, se desarrolla a partir 
de un pliegue de tejido en el paladar de la boca embrionaria; es¬ 
te tejido crece hacia arriba, en direction al cerebro, y finalmente 
pierde su conexion con la boca. La hipofisis anterior esta forma- 
da por celulas endgcrinas que sintetizan y secretan a la sangre al 
menos seis hormonal distintas. Varias de estas hormonas tienen 
otras glandulas endocrinas como diana. Las hormonas que regu¬ 
lan la*funcion de los organos endocrinos, llamadas hormonas 
troficas, son particularmente importantes para coordinar la se¬ 
rialization endocrina a traves del organismo. 

La hipofisis anterior se regula por hormonas troficas producidas 
por un conjunto de celulas neurosecretoras del hipotalamo. Algu- 
nas hormonas troficas hipotalamicas (llamadas hormonas libera- 
doras) estimulan a la hipofisis anterior para que libere sus hormo¬ 
nas, mientras que otras llamadas hormonas inhibidoras inhiben la 
secretion de hormonas. Las hormonas liberadoras y las hormonas 
inhibidoras se secretan a los capilares que se encuentran en la ba¬ 
se del hipotalamo (fig. 45-8). Los capilares drenan en vasos san- 
gulneos cortos, llamados vasos porta, que se subdividen en un se- 
gundo lecho capilar dentro de la hipofisis anterior. De este modo, 
las hormonas troficas del hipotalamo tienen acceso directo a la 
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Solo efectos troficos 

FSH, hormona foliculoestimulante 
LH, hormona luteinizante 
TSH, tirotropina 

ACTH, hormona adrenocorticotrofica 

Solo efectos no troficos 

Prolactina 

MSH, hormona estimulante de los melanocitos 
Endorfina 

Efectos no troficos y troficos 

Hormona de crecimiento 





Celulas neurosecretoras 
del hipotalamo 


Vasos porta 


Celulas endocrinas de 
la hipofisis anterior 

Hormonas hipofisarias 
(puntos azules) 


T 


HORMONA 

FSH y LH 

TSH 

ACTH 

Prolactina 

MSH 

Endorfina 1 


i 

i 


1 



DIANA 

Testiculos 
u ovarios 

Tiroides 

Corteza 

suprarrenal 

Glandulas 

mamarias 

Melanocitos 

Receptores del dolor 
en el encefalo 


Hormona de crecimiento 

/ \ 


Huesos 


A Fig. 45-8. Produccion y liberacion de 
hormonas de la hipofisis anterior. La li¬ 
beracion de hormonas sintetizadas en la hi- 
pdfisis anterior se controla por las hormonas 
troficas del hipotalamo. Las hormonas hipo- 


talamicas estimulantes de la liberacion y de 
la inhibicion se secretan por celulas neurose¬ 
cretoras a una red de capilares que recorre el 
hipotalamo. Estos capilares drenan a vasos 
porta que conectan con una segunda red de 


capilares de la hipofisis anterior. Cada hor¬ 
mona sintetizada en la hipofisis anterior se 
secreta en respuesta a una hormona libera- 
dora especffica. 


glandula que controlan. Cada hormona de la hipofisis anterior se 
controla por al menos una hormona liberadora; algunas tienen una 
hormona liberadora y una hormona inhibidora. 

Hormonas de la hipofisis posterior 

Como se vio en la figura 45-7, la hipofisis posterior libera dos 
hormonas, la hormona antidiuretica (ADH) y la oxitocina. Am- 
bas son peptidos sintetizados por las celulas neurosecretoras del 
hipotalamo y, en consecuencia, en terminos rigurosos, son neu- 
rohormonas. Funcionan en vlas neurohormonales simples (fig. 
45-2b). 

La hormona antidiuretica (ADH) actua sobre los rinones, in- 
crementando la retencion de agua y disminuyendo el vplumen 
de orina. Forma parte del mecanismo elaborado que ayuda a re¬ 
gular la osmolaridad de la sangre. Este mecanismo ilustra la im- 
portancia de la retroalimentacion negativa para mantener la ho¬ 
meostasis y el papel central del hipotalamo como miembro del 
sistema endocrino y del sistema nervioso. En la figura 44-16 se 
revisa la funcion de la ADH en este complejo circuito de regula¬ 
tion. 

La oxitocina induce a las celulas dianas de los musculos ute- 
rinos para que se contraigan durante el parto. Como se describio 
previamente, tambien determina que las glandulas mamarias se- 
creten leche durante la lactancia. La serialization por oxitocina 
en ambos casos exhibe retroalimentacion positiva. 


Hormonas de la hipofisis anterior 

La hipofisis anterior produce muchas hormonas diferentes 
(fig. 45-8). Cuatro actuan estrictamente como hormonas troficas, 
estimulando la sljitesis y liberacion de hormonas de la glandula 
tiroides, las supf^rrenales y las gonadas. Algunas otras ejercen 
solo efectos directed, no troficos en organos no endocrinos. Y 
una de ellas, la hormona de crecimiento, ejerce tanto acciones 
troficas como no tloficas. 

4t * 

Hormonas troficas 

Tres de las hormonas exclusivamente troficas que secreta la 
hipofisis anterior estan mtimamente relacionadas en su estructu- 
ra qulmica. La hormona foliculoestimulante (FSH), la hormo¬ 
na luteinizante (LH) y la tirotropina (TSH) son glucoprotelnas 
similares, moleculas proteicas con hidratos de carbono unidos a 
ellas. La FSH y la LH son llamadas ademas, gonadotrofinas por- 
que estimulan las actividades de las gonadas masculinas y feme- 
ninas, los testlculos y los ovarios. La TSH promueve el desarro- 
llo normal de la glandula tiroides y la produccion de hormonas 
tiroideas. 

La adrenocorticotrofina (ACTH), la cuarta hormona trofica 
de la hipofisis anterior, no se relaciona desde el punto de vista es- 
tructural con las otras. Es una hormona peptldica derivada por el 
corte de una protema precursora de gran tamafio. La ACTH esti- 
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mula la produccion y secretion de hormonas esteroides desde la 
corteza suprarrenal. 

Las cuatro hormonas troficas de la hipofisis anterior partici- 
pan en vlas neuroendocrinas complejas. En cada una de ellas, se¬ 
nales dirigidas al encefalo estimulan la liberation de una neuro- 
hormona hipotalamica que a su vez estimula la liberation de una 
hormona trofica de la hipofisis anterior. La hormona trofica de la 
hipofisis anterior actua, entonces, sobre su tejido endocrino efec- 
tor, estimulando la secretion de una hormona adicional que ejer- 
ce efectos sistemicos, metabolicos o sobre el desarrollo. Analiza- 
remos con mayor detalle las vlas hormonales que afectan a la 
TSH y la ACTH en otros apartados de este capltulo. En el capl- 
tulo 46 analizaremos el modo en que la FSH y la LH regulan fun- 
ciones de reproduccion. Como vera, los circuitos de retroalimen- 
tacion negativa son fundamentales en la regulation de estas vlas 
complejas. 

Hormonas no troficas 

Las hormonas no troficas producidas por la hipofisis anterior 
son la prolactina, la hormona estimulante de los melanocitos 
(MSH) y la P-endorfina. Estas hormonas peptldicas/proteicas, 
cuya secretion se controla por hormonas hipotalamicas, funcio- 
nan en vlas neuroendocrinas simples (fig. 45-2c). 

La caracterlstica mas notable de la prolactina (PRL) es la gran 
diversidad de efectos que produce en diferentes especies de ver- 
tebrados. Por ejemplo, la prolactina estimula el crecimiento de 
las glandulas mamarias y la slntesis de leche en los mamlferos, 
regula el metabolismo de las grasas y la reproduccion en las aves, 
retrasa la metamorfosis de los anfibios, en las que puede tambien 
funcionar como hormona de crecimiento larvario, y regula el 
equilibrio de sales y agua en los peces de agua dulce. Esta lista 
sugiere que la prolactina es una hormona ancestral, cuyas funcio- 
nes se han diversificado durante la evolution de los distintos gru- 
pos de vertebrados. 

Como se describio previamente, la hormona estimulante de 
los melanocitos (MSH) regula la actividad de las celulas pig- 
mentadas de la piel de algunos peces, anfibios, y reptiles. En los 
mamlferos, la MSH actua sobre las neuronas del encefalo, inhi- 
biendo el hambre. 

La P-endorfina pertenece a una clase de senales qulmicas 11a- 
madas endorfinas. Ciertas neuronas del encefalo tambien pro- 
ducen endorfinas (vease cap. 48). Todas las endorfinas se unen a 
receptores presentes en el cerebro y disminuyen la perception 
dolorosa. Algunos investigadores especulan que el as! llamado 
“segundo aliento de los corredores” resulta en parte de la libera¬ 
tion de endorfinas, cuando el estres y el dolor del cuerpo alcan- 
zan niveles criticos. Tanto la MSH como la p-endorfina se forman 
por division de la misma protelna precursora que da origen a la 
ACTH. 

Hormona del crecimiento 

La hormona del crecimiento (GH) es tan similar en cuanto 
a su estructura a la prolactina que los cientlficos han planteado 
la hipotesis de que los genes que dirigen su produccion evolucio- 
naron del mismo gen ancestral. La GH actua en una gran varie- 
dad de tejidos diana y tiene efectos troficos y no troficos. Su ac¬ 
tion trofica principal consiste en enviar senales al higado para 
que libere factores de crecimiento similares a la insulina 
(IGF), que se mueven por el torrente sangulneo y estimulan di- 
rectamente el crecimiento oseo y cartilaginoso. En ausencia de 
GH, el esqueleto de un animal inmaduro deja de crecer. Al inyec- 


tar la hormona a un animal que carece, por manipulation expe¬ 
rimental, de su propia hormona, se reanuda el crecimiento. La 
GH tambien ejerce diversos efectos metabolicos que tienden a 
elevar la glucemia, oponiendose asi a los efectos de la insulina 
(que se analizara mas adelante en este capitulo). 

La produccion anormal de GH en los seres humanos puede 
dar como resultado varios trastornos, de acuerdo con el momen- 
to en que aparece el problema y si se debe a hipersecrecion (ex- 
ceso) o hiposecrecion (escasez). La hipersecrecion de GH duran¬ 
te la infancia produce, en ocasiones, gigantismo, en el cual, la 
persona crece hasta una estatura inusualmente elevada -hasta 
2,4 metros- aunque las proporciones corporales siguen siendo 
relativamente normales. La produccion excesiva de GH en la 
adultez, enfermedad conocida como acromegalia, estimula el 
crecimiento oseo en algunos tejidos que aun responden a la hor¬ 
mona, como los del rostro, las manos y los pies. 

La hiposecrecion de GH en la ninez retrasa el crecimiento de 
los huesos largos y, a veces, genera enanismo hipofisario. Los in- 
dividuos con esta enfermedad, por lo general, alcanzan una altu- 
ra maxima de solo 1,2 metros, aunque las proporciones corpora¬ 
les siguen siendo relativamente normales. Si se diagnostica antes 
de la pubertad, el enanismo hipofisario puede tratarse satisfacto- 
riamente con GH humana. Durante muchos anos, la provision de 
GH aislada de hipofisis de cadaveres fue muy inferior a la deman- 
da. A mediados de 1980, los ingenieros geneticos comenzaron a 
producir GH humana, al insertar el DNA que codifica a la hor¬ 
mona en las bacterias (vease cap. 20). El tratamiento con GH mo- 
dificada geneticamente en la actualidad es un procedimiento ha¬ 
bitual para ninos con enanismo hipofisario. 

Algunos atletas consumen GH creyendo que pueden mejorar 
su rendimiento. Sin embargo, la investigation ha demostrado 
que, en adultos sanos, que no tienen deficit de hormona, la GH 
ejerce escaso impacto sobre la masa y la resistencia muscular. 


Evaluation de conceptos 


1. «>De que manera difieren en origen y funcion las dos 
glandulas fusionadas que producen a la hipofisis? 

2. Analice el papel de las hormonas troficas en la regulation 

del sistema endocrino. 

3. ^Que via de control hormonal (vease el concepto 45-1) es 
caracteristica de a) la prolactina, b) la hormona 
adenocorticottofica (ACTH) y c) la oxitocina? 

Veansc las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


Las hormonas no hipofisarias 
ayudan a regular el metabolismo, 
la homeostasis, el desarrollo y la 
conducta 

A continuation, estudiaremos las principales funciones de va- 
rias hormonas no hipofisarias y las glandulas endocrinas que las 
producen. Las hormonas troficas de la hipofisis anterior contro- 
lan la secretion de algunas de estas hormonas, pero no de todas. 
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Hormonas tiroideas 


En los seres humanos y 
en otros mamlferos, la glan- 
dula tiroides se compone 
de dos lobulos localizados 
en la cara ventral de la tra- 
quea (fig. 42-23). En mu- 
chos otros vertebrados, las 
dos mitades de la glandula 
estan separadas a ambos la- 
dos de la faringe. 

La glandula tiroides pro¬ 
duce dos hormonas muy si- 
milares derivadas del ami- 
noacido tirosina: triyodoti- 
ronina (T 3 ), que contiene 
tres atomos de yodo, y tetrayodotironina, o tiroxina (T 4 ), que 
contiene cuatro atomos de yodo. En los mamlferos, la tiroides se- 
creta principalmente T 4 , pero las celulas diana convierten la ma- 
vor parte de ella a T 3 eliminando un atomo de yodo. Si bien am- 
bas hormonas se unen a la misma protelna receptora localizada 
en el nucleo celular, el receptor tiene mayor afinidad por T 3 que 
por T 4 . Asl, la que genera las respuestas en las celulas diana es 
principalmente la T 3 . 

El hipotalamo y la hipofisis anterior controlan la secrecion de 
hormonas tiroidea y, en consecuencia, sus efectos en el cuerpo de 
los animates. Este proceso implica una via neuroendocrina com- 
pleja con dos circuitos de retroalimentacion negativa (fig. 45-9). 

La glandula tiroides desempena un papel crucial en el desarro- 
llo y maduracion de los vertebrados. Un ejemplo sorprendente es el 
control tiroideo de la metamorfosis de un renacuajo a rana, lo que 
implica la reorganization masiva de muchos tejidos diferentes. Los 
estudios efectuados con otros animates, distintos del ser humano, 
nan demostrado que las hormonas tiroideas son necesarias para el 
funcionamiento normal de las celulas formadoras de hueso y la ra¬ 
mification de las celulas nerviosas durante el desarrollo embriona- 
rio del cerebro. La tiroides es igualmente importante en el desarro- 
Jo del ser humano. El cretinismo, una enfermedad hereditaria por 
deficiencia tiroidea, produce un crecimiento esqueletico con un no¬ 
table retraso y escaso desarrollo mental. Estos defectos, con fre- 
aiencia, pueden evitarse, al menos en parte, si se comienza el tra- 
‘.amiento con hormonas tiroideas en etapas tempranas de la vida. 

La glandula tiroides tambien tiene funciones homeostasicas 
importantes. En los mamlferos adultos, por ejemplo, las hormo¬ 
nas tiroideas ayudan a mantener la presion normal, la frecuencia 
cardlaca, el tono muscular, la digestion y las funciones reproduc- 
uvas. En todo el organismo, la T 3 y la T 4 son importantes en la 
bioenergetica; por lo general, incrementan la tasa de consumo de 
oxlgeno en el metabolismo celular. Un exceso o un defecto en la 
cantidad de estas hormonas en la circulation sangulnea puede 
provocar enfermedades metabolicas graves. En los seres huma¬ 
nos, la secrecion excesiva de hormonas tiroideas, conocida como 
hipertiroidismo, puede provocar alta temperatura corporal, su- 
doracion profusa, perdida de peso, irritabilidad y elevation de la 
presion arterial. La forma mas comun de hipertiroidismo es la 
enfermedad de Graves; la exoftalmia causada por la acumulacion 
de liquido detras de los ojos es un slntoma tipico (fig. 45-10). 

El hipotiroidismo, la enfermedad opuesta, puede provocar creti¬ 
nismo en los ninos y producir otros sintomas, como aumento de 
peso, letargo e intolerancia al frio en los adultos. 

Una deficiencia de yodo en la dieta puede producir bocio, un 
agrandamiento de la glandula tiroides (fig. 2-3). Sin suficiente 




A Fig. 45-9. Regulation por retroalimentacion de la secrecion de 
1*3 y T 4 desde la glandula tiroides. El hipotalamo secreta la hormona 
liberadora de TSH (TRH), que estimula a la hipdfisis anterior para secre- 
tar tirotropina (TSH). La TSH estimula, entonces, a la tiroides para sinte- 
tizar y liberar las hormonas tiroideas T 3 y T 4 . Estas hormonas ejercen una 
retroalimentacion negativa sobre el hipotalamo y la hipofisis anterior, al 
inhibir la liberation de TRH y TSH. 



A Fig. 45-10. Enfermedad de Graves, la forma mas comun del hi¬ 
pertiroidismo humano. El tejido que se encuentra detras de los ojos 
puede edematizarse y fibrosarse y provocar el sintoma caracteristico de 
exoftalmia. 


yodo, la glandula tiroides no puede sintetizar cantidades adecua- 
das de T 3 y T 4 , y los bajos niveles de T 3 y T 4 en sangre no pueden 
ejercer la retroalimentacion negativa habitual en el hipotalamo y 
la hipofisis anterior (fig. 45-9). En consecuencia, la hipofisis con- 
tinua secretando TSH, aumentando los niveles de TSH y agran- 
dando la tiroides. 

Ademas de las celulas que producen T 3 y T 4 , la tiroides de ma- 
mlfero contiene celulas endocrinas que producen calcitonina. Es- 
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ta hormona actua junto con la hormona paratlroidea, mante- 
niendo la homeostasis de calcio, como describiremos a conti- 
nuacion. 


ceso estimulado por la PTH. La forma activa de la vitamina D ac¬ 
tua directamente sobre los intestino, estimulando la captacion 
del Ca 2+ de los alimentos y aumentando de este modo el efecto 
de la PTH. 


Hormona paratiroidea y calcitonina: control 
de la calcemia 



El control homeostatico riguroso de 
la calcemia es fundamental porque los 
iones de calcio (Ca 2+ ) son esenciales pa¬ 
ra el funcionamiento normal de las celu- 
las. Si el nivel de Ca 2+ en sangre descien- 
de notablemente, los musculos esquele- 
ticos comienzan a contraerse de forma 
convulsiva, en un cuadro conocido co¬ 
mo tetania. Si no se trata, la tetania es fa¬ 
tal. En los mamlferos, dos hormonas con 
acciones opuestas -la hormona parati¬ 
roidea y la calcitonina- desempenan un 
papel fundamental en el mantenimiento 
del nivel de Ca 2+ cerca de la concentra¬ 
cion estable, de alrededor de 10 mg/ 
100 mL (fig. 45-11). 


La glandula 
tiroides libera 
calcitonina 


Un incremento del nivel de la calcemia por encima de la con¬ 
centracion estable promueve la liberation de calcitonina desde 
la tiroides. La calcitonina ejerce efectos sobre los huesos y los ri¬ 
nones, que son opuestos a los de la PTH; por tanto, disminuye el 
nivel de la calcemia. 

La regulation del nivel de Ca 2+ en la sangre ilustra de que ma- 
nera dos hormonas con efectos opuestos -en este caso, la PTH y 
la calcitonina- se equilibran entre si, ejerciendo una estrecha re¬ 
gulacion y manteniendo la homeostasis. Cada hormona funciona 
en una via endocrina simple, en la cual, las celulas secretoras de 
la hormona controlan la variable que se esta regulando (fig. 45- 



Reduce la 
captacion de 
Ca 2+ en los 
rinones 


Cuando el nivel de Ca 2+ en sangre cae 
por debajo de este punto fijo, se libera la 
hormona paratiroidea (PTH). La PTH 
se produce en cuatro pequenas estructu- 
ras, las glandulas paratiroides, que es- 
tan incluidas en la superficie de la tiroi¬ 
des. 

La PTH eleva el nivel de calcemia por 
efectos directos e indirectos. En el hue- 
so, la PTH induce a las celulas especiali- 
zadas llamadas osteoclastos a descompo- 
ner la matriz mineralizada del hueso y li- 
berar calcio a la sangre. En los rinones 
estimula diectamente la reabsorcion de 
Ca 2+ a traves de los tubulos renales. La 
PTH tiene, tambien, un efecto indirecto 
sobre los rinones, al promover la conver¬ 
sion de la vitamina D en su forma hor¬ 
monal activa. Una forma inactiva de la 
vitamina D, una molecula derivada de 
los esteroides, se obtiene de los alimen¬ 
tos, o se sintetiza en la piel. La activation 
de la vitamina D comienza en el higado 
y se completa en los rinones, en un pro- 



Estimula la 
liberacion de 
C. 3 2+ desde 
\bs huesos « 


Paratiroides 


Incrementa la 
captacibn de 
Ca 2+ en el 
intestino 


Vitamina D 
activa 


Estimula la captacion 
de Ca 2+ en los rinones 


La calcemia aumenta 
hasta la concentracion 
normal 


A Fig. 45-11. Control hormonal de la homeostasis del calcio en los mamfferos. Un sistema 
de retroalimentacibn negativa que implica a dos hormonas antagonicas, calcitonina y hormona pa¬ 
ratiroidea (PTH), mantiene la concentracion de Ca 2+ en sangre cerca de la concentracion estable. 
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2a). En un esquema de retroalimentacion clasico, la respuesta a 
cualquiera de las hormonas desencadena la liberation de la hor- 
mona antagonica y reduce al mlnimo, de este modo, las fluctua- 
ciones en la concentration de Ca 2+ en sangre. 

Insulina y glucagon: control de la glucemia 



glucosa. Cada hormona funciona en una via endocrina simple, 
regulada por retroalimentacion negativa. La combination de am- 
bas vlas permite la regulation precisa de la glucemia. 

Tejidos efectores para insulina y glucagon 

La insulina disminuye los niveles de glucosa en sangre al esti- 
mular a casi todas las celulas, excepto las celulas cerebrales que 
captan glucosa desde la sangre (las celulas cerebrales son inusua- 
les, en el sentido de que tienen la capacidad de captar glucosa sin 
insulina; como resultado de ello, el cerebro tiene acceso al com¬ 
bustible circulante casi todo el tiempo). La insulina tambien dis¬ 
minuye la concentracion de glucosa en sangre retrasando la de¬ 
gradation de glucogeno en el hlgado e inhibiendo la conversion 
de los aminoacidos y del glicerol (de las grasas) en glucosa. 


Insulina 


Las ctiulas beta del pancreas 
se estimulan y liberan 
insulina a la sangre 


Aunque el pancreas se considera una glan- 
dula endocrina fundamental, las celulas secre- 
toras de hormonas constituyen, aproximada- 
mente, el 1-2% de su peso. El resto del pan¬ 
creas produce iones de bicarbonato y enzimas 
digestivas, liberadas a pequenos conductos y 
Hevadas al intestino delgado por medio del 
conducto pancreatico (fig. 41-20). Los tejidos 
v glandulas que descargan sus secreciones en 
los conductos se denominan exocrinos. Asl, el 
pancreas es una glandula mixta, endocrina y 
exocrina, con importantes funciones en los sis- 
temas endocrino y digestivo. 

Los islotes de Langerhans, agrupamien- 
tos de celulas endocrinas, estan dispersos en 
el tejido exocrino def pancreas. Cada islote 
tiene una poblacion de celulas alfa, que pro- 
ducen la hormona glucagon, y una pobla¬ 
cion de celulas beta , que producen la hormo¬ 
na insulina. Ambas hormonas proteicas, al 
igual que todas las senates endocrinas, se se- 
cretan al sistema circulatorio. 

La insulina y el glucagon son hormonas 
antagonicas que regulan la concentracion de 
glucosa en sangre (fig. 45-12). Esta es una 
funcion bioenergetica y homeostatica funda¬ 
mental porque la glucosa es el principal 
combustible para la respiration celular y una 
fuente de esqueletos de carbono que es basi- 
ca para la slntesis de otros compuestos orga- 
nicos. El equilibrio metabolico depende del 
mantenimiento de las concentraciones de 
glucemia cerca de la concentracion estable, 
que es de casi 90 mg/100 mL en los seres hu- 
manos. Cuando la glucemia excede ese nivel, 
el pancreas libera insulina y su efecto hace 
bajar la concentracion de glucosa en sangre. 
Cuando la glucemia cae por debajo de la 
concentracion estable, se libera glucagon y 
sus efectos incrementan la concentracion de 



Las celulas del 
cuerpo captan 
mas glucosa 






El higado 
capta glucosa 
y la almacena 
como glucogeno 


ESTiMULO: 
incremento de la glucemia 
(por ejemplo, despues de 
ingerir un alimento rico 
en hidratos de carbono) 


La glucemia declina hasta 
la concentracidn estable; 
disminuye el estfmulo 
para liberar insulina 




Homeostasis: 

glucemia (aproximada- 
mente 90 mg/100 mL) 


El nivel de glucemia 
aumenta hasta la 
concentracion normal; el 
estfmulo para la liberacion 
de glucagon disminuye 


ESTiMULO: 

descenso de la glucemia 
(por ejemplo despues de 
saltearse 
una comida) 



Las celulas alfa del pancreas 
se estimulan y liberan 
glucagon a la sangre 




El higado degrada ( 
glucogeno y 
libera glucosa 
a la sangre 


▲ Fig. 45-12. Mantenimiento de la homeostasis de la glucosa por la insulina y el gluca¬ 
gon. Los efectos antagonicos de la insulina y del glucagon ayudan a mantener la glucemia cer¬ 
ca de su concentracion estable. Un incremento de la glucosa por encima del punto de concen- 
tracidn estable promueve la liberacion de insulina desde el pancreas y conduce a la eliminacion 
del exceso de glucosa en sangre y a su almacenamiento en forma de glucogeno. Una cafda de 
la glucosa por debajo del punto de concentracion normal estimula al pancreas a secretar gluca¬ 
gon, que actua sobre el higado para elevar la glucemia. 
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El hlgado, los musculos esqueleticos y los tejidos adiposos al- 
macenan grandes cantidades de combustible, especialmente im¬ 
portances en la bioenergetica. El higado y los musculos almace- 
nan azucar en forma de glucogeno, mientras que las celulas de 
tejido adiposo convierten azucares en grasas. El hlgado es un 
centro de procesamiento clave para el combustible porque solo 
las celulas hepaticas son sensibles al glucagon. Normalmente, el 
glucagon comienza a producir efectos antes de que los niveles de' 
glucemia hayan descendido por debajo de la concentracion esta- 
ble. De hecho, cuando el exceso de glucosa desaparece de la san- 
gre, el glucagon envia senales a los hepatocitos para aumentar la 
hidrolisis de glucogeno, convertir los aminoacidos y el glicerol en 
glucosa y comenzar lentamente a liberar glucosa a la circulacion 
nuevamente. 

El efecto antagonista del glucagon y de la insulina es vital pa¬ 
ra la homeostasis de la glucosa y, en consecuencia, para el preci- 
so control, tanto del almacenamiento como del consumo de 
combustible por parte de las celulas del organismo. La capacidad 
del hlgado para llevar a cabo estas funciones vitales en la ho¬ 
meostasis de la glucosa se debe a la versatilidad metabolica de 
sus celulas y su acceso a los nutrientes absorbidos por medio de 
los vasos del sistema porta, que lleva la sangre directamente des- 
de el intestino delgado al hlgado. 


Diabetes mellitus 

Cuando los mecanismos de homeostasis de la glucosa se alte- 
ran, se producen consecuencias graves. La diabetes mellitus, 
quizas la enfermedad endocrina mejor conocida, se debe a una 
deficiencia de insulina o a una respuesta disminuida a la insuli¬ 
na en los tejidos diana. Existen dos tipos principales de diabetes 
mellitus con causas muy diferentes, pero ambas se caracterizan 
por la glucemia elevada. 

En las personas diabeticas, la glucosa sangulnea elevada exce- 
de la capacidad de reabsorcion de los rinones y provoca que es- 
tos excreten glucosa. Esto explica por que la deteccion de azucar 
en la orina es una de las determinaciones de la diabetes. A medi- 
da que la glucosa se concentra en la orina, se excreta mas agua 
junto con ella, lo que produce volumenes excesivos de orina y 
sed persistente ( diabetes, del griego diabainein, pasar a traves, se 
refiere a esta orina copiosa; y mellitus, del griego melt, miel, se re- 
fiere a la presencia de azucar en la orina). Sin suficiente glucosa 
disponible para satisfacer la demanda de la mayor parte de las ce¬ 
lulas del cuerpo, la grasa se transforma en el principal sustrato de 
la respiracion celular. En casos graves, los metabolitos acidos for- 
mados durante la degradacion de las grasas, se acumulan en la 
sangre, amenazando la vida, al provocar un descenso importan- 
te del pH sanguineo. 

La diabetes mellitus de tipo 1 (diabetes insulinodependiente) es 
una enfermedad autoinmunitaria, en la cual, el sistema inmunita- 
rio destruye las celulas (3 pancreaticas. La diabetes de tipo I, que 
habitualmente aparece durante la infancia, destruye la capacidad 
del paciente para producir insulina. El tratamiento consiste en in- 
yecciones de esta hormona, habitualmente, varias veces al dla. En 
el pasado, la insulina utilizada en las inyecciones se extrala del 
pancreas de animales, pero en la actualidad la insulina humana 
puede obtenerse de bacterias modificadas mediante ingenierfa ge- 
netica, una fuente relativamente poco costosa (fig. 20-2) 

La diabetes mellitus de tipo II (diabetes no insulinodependien¬ 
te) se caracteriza por una deficiencia de insulina o, mas a menu- 
do, por una respuesta reducida de las celulas diana debida a al- 
gun cambio en los receptores de la insulina. Aunque la herencia 
puede desempenar algun papel en la diabetes de tipo II, la inves- 
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tigacion indica que el exceso de peso corporal y la falta de ejer- 
cicio incrementan el riesgo en forma apreciable. Si bien esta for¬ 
ma de diabetes, por lo general, aparece despues de los 40 anos, 
los jovenes con sobrepeso y las personas sedentarias tambien 
pueden desarrollar la enfermedad. Mas del 90% de las personas 
con diabetes tienen el tipo II de la enfermedad. Muchos pueden 
manejar su nivel de glucemia con ejercicios regulares y dieta sa- 
ludable; algunos requieren farmacoterapia. 



4 % 


con 


clones 


Hormonas suprarrenales: respuesta al estres 

Las glandulas supra¬ 
rrenales estan adyacentes 
a los rinones. En los mami- 
feros, cada glandula supra- 
rrenal esta constituida en 
realidad por dos glandulas 
diferentes tipos, fun- 
y origenes embrio- 
narios: la corteza suprarre- 
nal, la porcion mas exter¬ 
na, y la medula adrenal , la 
porcion central. Como 
ocurre con la hipofisis, ca¬ 
da glandula suprarrenal es 
una fusion de una glandula 
endocrina y otra neuroen- 
docrina. La corteza supra¬ 
rrenal se compone de celulas endocrinas verdaderas, mientras 
que las celulas secretoras de la medula suprarrenal se originan en 
la cresta neural durante el desarrollo embrionario (fig. 34-7). Los 
vertebrados no mamlferos tienen disposiciones notablemente 
distintas de los mismos tejidos. 


Catecolaminas de la medula suprarrenal 

Suponga que detecta peligro o se aproxima a una situacion 
que le provoca estres, como hablar en publico. Su corazon late 
mas rapido y su piel adquiere el aspecto de piel de gallina. iQue 
provoca estas reacciones? Son parte de la respuesta llamada “de 
luchar o huida”, estimulada por dos hormonas de la medula su¬ 
prarrenal, la adrenalina y la noradrenalina. Estas hormonas son 
miembros de una clase de compuestos, las catecolaminas, sinte- 
tizadfas a partif /iel amoinoacido tirosina. Tanto la adrenalina co¬ 
mo la noradrenalina funcionan ademas como neurotransmisores 
del sistema nervfoso. 

Cada situacion de estres, positivo o negativo -desde el placer 
extremo hasta un descenso de la temperatura o una situacion que 
amenace la vida— estimula a la medula suprarrenal a secretar 
adrenalina y noradrenalina. Estas hormonas actuan directamen¬ 
te sobre varios tejidos efectores y proporcionan al organismo un 
rapido estimulo bioenergetico. Incrementan la tasa de degrada¬ 
cion de glucogeno en el higado y en los musculos esqueleticos, 
promueven la liberacion de glucosa por las celulas hepaticas y es- 
timulan la liberacion de acidos grasos de las celulas grasas. La 
glucosa liberada y los acidos grasos circulan en la sangre y pue¬ 
den ser empleados por las celulas del organismo como combus¬ 
tible. 

Ademas de incrementar la disponibilidad de fuentes de ener- 
gia, la adrenalina y la noradrenalina ejercen efectos profundos en 
los sistemas cardiovascular y respiratorio. Por ejemplo, incre¬ 
mentan tanto la tasa como el volumen sistolico del latido cardia- 
co, dilatan los bronquiolos pulmonares, acciones que incremen- 


















tan el aporte de oxlgeno a las celulas corporales (esta es la razon 
por la cual los medicos recetan adrenalina como estimulante car- 
dlaco para abrir las vias respiratorias durante los ataques de as- 
ma). Las catecolaminas tambien determinan que los musculos li- 
sos de ciertos vasos sangulneos se contraigan, y los musculos de 
otros vasos se relajen, con el efecto general de provocar un des- 
plazamiento de la sangre, desde la piel, los organos digestivos y 
los rinones, a la irrigacion del corazon, el cerebro y los musculos 
esqueleticos (fig. 45-4). La adrenalina, por lo general, tiene un 
efecto mas intenso sobre la tasa cardlaca y metabolica, mientras 
que el papel primario de la noradrenalina consiste en mantener 
la presion arterial. 

Como se muestra en la figura 45-13a, la secrecion por par¬ 
te de la medula suprarrenal se ve estimulada por senales nervio- 
sas que llegan desde el cerebro por medio de la division simpati- 
ca del sistema nervioso autonomo (que se analiza en el capltulo 
48). En respuesta a un estlmulo estresante, los impulsos nervio- 
sos del hipotalamo viajan a la medula suprarrenal donde desen- 
cadenan la liberation de adrenalina. La noradrenalina se libera 
de forma independiente de la adrenalina. Las hormonas de la 


medula suprarrenal proporcionan otro ejemplo de lo que es una 
via neurohormonal simple (fig. 45-2b). En este caso, las celulas 
neurosecretoras son celulas nerviosas perifericas modificadas, en 
vez de celulas neurosecretoras hipotalamicas que liberan hormo¬ 
nas en la hipofisis posterior. 

Hormonas esteroides de la corteza suprarrenal 

Las hormonas de la corteza suprarrenal tambien funcionan 
en la respuesta organica al estres. Al contrario de lo que ocurre 
con la medula suprarrenal, que reacciona a la llegada de senales 
nerviosas, la corteza suprarrenal responde a senales endocrinas. 
Los estimulos estresantes determinan que el hipotalamo secrete 
una hormona liberadora que estimula a la hipofisis anterior para 
liberar la hormona trofica ACTH. Cuando la ACTH alcanza la 
corteza suprarrenal, por medio de la circulation sanguinea, esti¬ 
mula a las celulas endocrinas para sintetizar y secretar una fami- 
lia de esteroides llamada corticosteroides. En otro caso de re- 
troalimentacion negativa, los niveles elevados de corticosteroides 
en la sangre suprimen la secrecion de ACTH. 
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(a) Respuesta inmediata al estres 


Efectos de la adrenalina y noradrenalina: 

1. El glucogeno se degrada en glucosa; 
incremento en la glucemia 

2. Aumento de la presion arterial 

3. Aumento de la tasa respiratoria 

4. Aumento de la tasa metabolica 

5. Cambio en los patrones del flujo de sangre, 
que produce un incremento del estado de 
alerta y un descenso de la actividad digestiva 
y renal 
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(b) Respuesta al estres de largo plazo 

* 

Efectos de los 

Efectos de los 

mineralocorticoides: 

glucocorticoides: 

1. Retencion de iones 

1. Las protelnas y grasas 

sodio y agua en los 

se degradan y se 

rinones 

convierten en glucosa 

2. Incremento del volumen 

lo que Neva a aumentos 

sanguineo y de la 

de la glucemia 

presion arterial 

2. Puede suprimirse el 
sistema inmunitario 


A Fig. 45-13, Estres y glandula suprarrenal. Los estimulos estresantes determinan que el hipotalamo active a la medula suprarrenal por medio 
de impulsos nerviosos (a) y a la corteza suprarrenal por medio de senales hormonales (b). La medula suprarrenal media las respuestas al estres de 
corto plazo, al secretar las hormonas adrenalina y noradrenalina. La corteza suprarrenal controla las respuestas mas prolongadas al secretar corticos¬ 
teroides. 
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Los dos tipos principales de corticosteroides en los seres hu- 
manos son los glucocorticoides, como el cortisol, y los minera- 
locorticoides, como la aldosterona. Existen evidencias de que 
los glucocorticoides y los mineralocorticoides ayudan a mante- 
ner la homeostasis cuando el organismo experimenta estres du¬ 
rante un periodo prolongado (fig. 45-13b). 

El efecto primario de los glucocorticoides es sobre la bioener- 
getica, especlficamente, sobre el metabolismo de la glucosa. Para 
aumentar los efectos movilizadores de combustible del glucagon 
desde el pancreas, los glucocorticoides promueven la slntesis de 
glucosa a partir de fuentes diferentes de los hidratos de carbono, 
como las protelnas, y determinan que haya mas glucosa disponi- 
ble como combustible. Los glucocorticoides actuan sobre el 
musculo esqueletico y provocan la degradation de las protelnas 
musculares. Los esqueletos de carbono resultantes se transportan 
al hlgado y a los rinones, donde se convierten en glucosa y se li- 
beran a la sangre. La slntesis de glucosa a partir de las protelnas 
musculares es un mecanismo que proporciona combustible cir- 
culante cuando las actividades corporales requieren mas de lo 
que el hlgado puede movilizar desde sus reservas de glucogeno. 
Tambien puede ser parte de un papel mas amplio de los gluco¬ 
corticoides, que el de ayudar al organismo a soportar un desaflo 
del ambiente a largo plazo. 

El cortisol y otros glucocorticoides inhiben ademas a ciertos 
componentes del sistema inmunitario del organismo. Debido a 
su efecto antiinflamatorio, los glucocorticoides se han empleado 
para tratar enfermedades inflamatorias como la artritis. Sin em¬ 
bargo, el empleo de glucocorticoides a largo plazo puede tener 
efectos colaterales graves debido a sus acciones metabolicas y 
tambien pueden incrementar la susceptibilidad a la infection de¬ 
bido a sus efectos inmunosupresores. Por estas razones, para tra¬ 
tar las enfermedades inflamatorias cronicas generalmente se pre- 
fieren los farmacos antiinflamatorios no esteroides. 

Los mineralocorticoides actuan, principalmente, sobre el 
equilibrio de sales y agua. La aldosterona, por ejemplo, estimula 
a las celulas renales para reabsorber iones de sodio y agua del fil- 
trado, con elevation de la presion arterial y del volumen sangul- 
neo. La secrecion de aldosterona se estimula, principalmente 
por la angiotensina II, como parte de la via reguladora que con- 
trola la capacidad de los rinones para mantener la homeostasis de 
iones y agua en la sangre (fig. 44-13). Sin embargo, cuando un 
individuo se encuentra bajo un estres grave, el incremento resul- 
tante de los niveles de ACTH en sangre puede aumentar la tasa 
en que la corteza suprarrenal secreta aldosterona, as! como glu¬ 
cocorticoides. 

La corteza suprarrenal produce un tercer grupo de corticoste¬ 
roides que funcionan como hormonas sexuales. Todas las hor- 
monas esteroides se sintetizan a partir del colesterol (fig. 5-15) y 
sus estructuras tienen solo pequenas diferencias. Sin embargo, 
estas diferencias se asocian con diferencias mayores en sus efec¬ 
tos. Las hormonas sexuales producidas por la corteza suprarrenal 
son, principalmente, hormonas masculinas (androgenos), con 
pequenas cantidades de hormonas femeninas (estrogenos y pro- 
gestinas). Existen evidencias de que los androgenos suprarrena- 
les son responsables del deseo sexual en las mujeres adultas, pe- 
ro, por otra parte, los papeles fisiologicos de las hormonas sexua¬ 
les suprarrenales no se comprenden en profundidad. 

Hormonas sexuales gonadales 

Aunque las glandulas suprarrenales secretan pequenas canti¬ 
dades de hormonas sexuales, las gonadas son la fuente primaria 
de estas hormonas. Estas gonadas producen y secretan tres cate- 


gorlas principales de hor¬ 
monas esteroides: los an¬ 
drogenos, los estrogenos, y 
las progestinas. Los tres ti¬ 
pos se encuentran tanto en 
machos como hembras, pe- 
ro en diferentes proporcio- 
nes. Producidas en los 
testlculos de los varones y 
en los ovarios de las muje¬ 
res estos esteroides afectan 
el crecimiento y el desarro- 
llo y tambien regulan los ci- 
clos reproductivos y la con- 
ducta sexual. 

Los testlculos mayor- 
mente sintetizan, androgenos, el principal de los cuales es la tes- 
tosterona. En general, los androgenos estimulan el desarrollo y 
el mantenimiento del sistema reproductor masculino. Los andro¬ 
genos producidos en una fase precoz del desarrollo de un em- 
brion determinan que el feto se desarrolle como varan y no co¬ 
mo mujer. En la pubertad, la elevada concentration de androge¬ 
nos explica el desarrollo de las caracterfsticas sexuales secunda- 
rias de los varones, como los patrones masculinos de crecimien¬ 
to del vello y la voz grave, y el incremento de la masa muscular 
y osea, tlpica de los varones. La action generadora de musculo de 
la testosterona y de otros esteroides anabolicos han llevado a cier¬ 
tos atletas a consumirlos como suplementos, si bien estas drogas 
ofrecen pocas ventajas para las competencias deportivas, que re¬ 
quieren una coordination muscular fina y resistencia. Ademas, el 
abuso de esteroides anabolizantes se asocia con muchos riesgos 
para la salud (fig. 45-14) y estan prohibidos en la mayor parte 
de los deportes competitivos. 

Los estrogenos, de los cuales el mas importante es el estradiol, 
son responsables del mantenimiento del sistema reproductor feme- 
nino y del desarrollo de las caracterfsticas sexuales secundarias fe¬ 
meninas. En los mamlferos, las progestinas, incluida la progestero- 
na, participan, principalmente, en preparar y mantener el utero, 
que sustenta el crecimiento y el desarrollo de un embrion. 

Tanto los estrogenos como los androgenos son componentes 
de vlas neuroendocrinas complejas. Sus slntesis son controladas 
por las gonadotrofinas (FSH y LH) de la hipofisis anterior (fig. 
45-8). La secrecion de FSH y LH, a su vez, es controlada por una 
hormona liberadora del hipotalamo, la GnRH (hormona libera- 
dora degonadotrofina). En el capltulo 46 examinaremos con de- 
talle las relaciones de retroalimentacion que regulan la secrecion 
de los esteroides gohadales. 

| 

Melatonina y feiorritmos 

Concluiremos nuestro 
analisis del sistema endocri- 
no de los vertebrados con la 
glandula pineal, una pe- 
quena masa de tejido, veci- 
na al centra del cerebro de 
los mamlferos (se encuentra 
mas cerca de la superficie 
cerebral en algunos otros 
vertebrados). La glandula 
pineal sintetiza y secreta la 
hormona melatonina, un 
aminoacido modificado. Se- 
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▲ Fig. 45-14. Ginecomastia debida a esteroides anabolizantes. El 

abuso de esteroides interrumpe la produccion normal de hormonas del 
organismo, lo que genera riesgos para la salud a corto y largo plazo. 
Los hombres experimental ademas, infertilidad y atrofia testicular. Las 
mujeres pueden padecer efectos masculinizantes, como reduction ma- 
maria, voz grave y crecimiento excesivo del vello corporal. Ambos sexos 
pueden presentar acne y calvicie de patron masculino (o alopecia 
androgenica). Los potenciales riesgos de la salud a largo plazo incluyen 
lesiones cardiacas y hepaticas. 

gun la especie, la glandula pineal contiene celulas muy sensibles 
a la luz o tiene conexiones nerviosas desde los ojos que contro- 
lan su actividad secretora. 

La melatonina regula las funciones relacionadas con la luz y 
con las estaciones, marcadas por cambios en la duracion del dla. 
Si bien la melatonina afecta a la pigmentacion de la piel de mu- 
chos vertebrados, sus funciones primarias se relacionan con los 
ritmos biologicos asociados con la reproduccion. La melatonina 
se secreta durante la noche y la cantidad secretada depende de la 
longitud de esta. En invierno, por ejemplo, los dlas son mas cor- 
tos y las noches largas, de modo que se secreta mas melatonina. 
Asl, la produccion de melatonina es un vinculo entre el reloj bio- 
logico y las actividades diarias o estacionales, como la reproduc¬ 
cion. Evidencias recientes sugieren que las principales celulas 
diana de la melatonina se encuentran en la parte del cerebro 11a- 
mada nucleo supraquiasmatico (NSQ), que funciona como un 
reloj biologico. La melatonina parece disminuir la actividad de 
las neuronas del NSQ y esto puede relacionarse con su papel la 
mediacion de los ritmos. Sin embargo, aun queda muchq por 
aprender acerca del papel exacto de la melatonina y acerca de los 
relojes biologicos, en general. 


, 

Evaluation de conceptos 


1. «>De que manera la tiroxina (T4) controla su propia 
produccion y secretion? 

2. ^Como mantienen la calcitonina y la hormona 
paratiroidea (PTH) el nivel de Ca 2+ sangulneo en una 
concentration casi estable? 


3. En una prueba de tolerancia a la glucosa, el nivel de 

azucar en sangre de una persona se mide periodicamente 
despues de la ingestion de una solution glucosada. En 
un individuo sano, la glucemia se eleva moderadamente 
en la primera hora, pero luego cae a niveles casi 
normales en el lapso de 2 a 3 horas. Prediga los 
resultados de esta prueba en una persona con diabetes 
mellitus. Explique su respuesta. 

4. <>De que manera una disminucion en el numero de 
receptores de corticosteroides hipotalamicos afectarla los 
niveles de corticosteroides en sangre? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 



Los sistemas reguladores de los 
invertebra dos tambien implican 
interacciones entre los sistemas 
nervioso y endocrino 

Los animales invertebrados producen una variedad de hormo¬ 
nas en celulas endocrinas secretoras de hormonas tlpicas y en ce¬ 
lulas neurosecretoras. Las hormonas de algunos invertebrados 
tienen funciones homeostaticas, como la regulacion del equili- 
brio de agua. Sin embargo, nuestros conocimientos son mayores 
en el area de las hormonas que afectan a la reproduccion y al de- 
sarrollo. En una hidra, por ejemplo, una hormona estimula el 
crecimiento y la gemacion (reproduccion asexual), pero evita la 
reproduccion sexual. En invertebrados mas complejos, los siste¬ 
mas endocrino y nervioso, generalmente, estan integrados para 
controlar la reproduccion y el desarrollo. Por ejemplo, en el mo- 
lusco Aplysia hay celulas nerviosas especializadas que secretan 
una neurohormona estimulante del deposito de miles de huevos, 
y tambien inhibe la alimentation y la locomotion, actividades 
que interfieren con 1# reproduccion. 

Todos los grupos artropodos poseen sistemas endocrinos 
extensos. Los crustaqgos tienen hormonas que actuan sobre el 
crecimiento y la reproduccion, el equilibrio de agua, el movi- 
miento de pigmehtos en el tegumento interno y los ojos y la re¬ 
gulacion del metabolismo. Al tener exoesqueletos que no pueden 
estirarse, los crustaceos y los insectos crecen en estallidos y eli- 
minan el viejo exoesqueleto y secretan uno nuevo en cada muda. 
Ademas, la mayoria de los insectos adquieren sus caracteristicas 
adultas en una muda terminal unica. En los insectos y crustaceos 
(y probablemente, en todos los artropodos con exoesqueletos) 
las mudas se desencadenan por una hormona. 

La regulacion hormonal del desarrollo de los insectos se ha es- 
tudiado extensamente. Tres hormonas desempenan papeles cen¬ 
trales en la muda y en la metamorfosis a la forma adulta (fig. 45- 
15) La hormona cerebral, producida por celulas neurosecreto¬ 
ras del cerebro del insecto, estimula la liberation de ecdisona de 
las glandulas protoracicas, un par de glandulas endocrinas que se 
encuentran justo por detras de la cabeza. La ecdisona promueve 
la muda y el desarrollo de caracteristicas adultas, como ocurre en 
el cambio de una oruga a mariposa. La hormona cerebral y la ec- 
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© Las c£lulas neurosecretoras del encefalo 
producen la hormona cerebral (BH), 
que se almacena en los cuerpos 
cardiacos hasta su liberacidn. 


Celulas neurosecretoras 


Hormona 
cerebral (BH) 


La secrecion de ecdisona 
desde la glandula 
protoracica es episodica, 
cada liberacidn estimula 
una muda. 


Cuerpo cardfaco 


Glandula 

protoracica 


ADULTO 


La BH envia senales a su 
principal organo efector, la 
glandula pretoracica, para 
que produzca la hormona 
ecdisona. 


Ecdisona 


\ 0 La hormona juvenil (JH) secretada por los cuerpos alados 

Baja determina el resultado de la muda. En concentraciones 
concentration re | a tivamente elevadas de JH, la muda estimulada por 
ecdisona produce otro estadio larvario. La JH suprime 
la metamorfosis. Cuando los niveles de JH caen por 
debajo de cierta concentracion, se forma una pupa en 
la siguiente muda inducida por ecdisona. El insecto adulto 
emerge de la pupa. 


de JH 


Hormona 


juvenil 

(JH) 


-Cuerpo alado 


PUPA 


▲ Fig. 45-15. Regulation hormonal del desarrollo de los insectos. La mayor parte de los in- 

sectos pasan por una serie de estados larvarios, en los que cada muda (desprendimiento del exoes- 
queleto viejo) produce una larva de mayor tamaho. La muda del estado larvario final da lugar a una 
pupa, en la cual la metamorfosis produce la forma adulta del insecto. Las hormonas controlan el 
avance de estas etapas, como se muestra aqui. 


disona estan equilibradas por una tercera hormona en el sistema, 
la hormona juvenil. La hormona juvenil es secretada por un par 
de glandulas endocrinas pequenas que se encuentran justo por 
detras del cerebro, los cuerpos alados, que son en cierta forma 
analogas a la hipofisis anterior de los vertebrados. Como sugiere 
su nombre, la hormona juvenil promueve la retention de las ca- 
racteristicas larvarias (juveniles). 

En presencia de concentraciones relativamente elevadas de 
hormona juvenil, la ecdisona puede estimular la muda, pero el 
producto sera simplemente una larva de mayor tamano. Solo 
cuando el nivel de hormona juvenil disminuye, la ecdisona pue¬ 
de inducir la muda y producir una etapa de desarrollo llamada 
pupa. Dentro de la pupa, la metamorfosis reemplaza la anatomla 
larvaria con la forma del insecto adulto. Algunas versiones sinte- 
ticas de la hormona juvenil se estan empleando actualmente co¬ 
mo insecticidas para evitar que los insectos maduren a adultos 
con capacidad reproductiva. 

En el siguiente capltulo nos centraremos en la reproduction 


tanto de vertebrados como de invertebrados. Alii veremos que el 
sistema endocrino es fundamental no solo para la supervivencia 
del individuo, sino>para la propagation de la especie. 

> 


Evaluacion de conceptos 


1. que manera el sistema nervioso contribuye a la 
muda en los insectos? 

2. La hormona juvenil, en ocasiones, se emplea en forma 
comercial como insecticida. <>Que efectos tiene en las 
poblaciones de insectos? Expllquelo. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 
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Concepto 


El sistema endocrino y el sistema nervioso actuan 
de forma individual y en conjunto para regular 
la fisiologia de un animal 

► Superposition entre la regulacion endocrina y nerviosa 

(p. 944). Los sistemas endocrino y nervioso con frecuencia fun- 
cionan en conjunto para mantener la homeostasis, el desarrollo y 
la reproduction. Las glandulas endocrinas y varios organos con 
funciones no endocrinas secretan hormonas y las celulas secreto- 
ras especializadas derivadas del tejido nervioso secretan neuro- 
hormonas. Ambas clases de senales hormonales circulan en la 
sangre hacia sus tejidos efectores y funcionan como reguladores a 
larga distancia. 

► Vias de control y circuitos de retroalimentacion (p. 944). 
Existen tres tipos principales de vlas de control hormonal: endo¬ 
crina, neurohormonal y neuroendocrina. Los componentes basi- 
cos del sistema de regulacion biologico estan presentes en cada 
tipo de via. La retroalimentacion negativa regula muchas vlas 
hormonales implicadas en la homeostasis. 



Las hormonas y otras senales quimicas se unen a 
receptores celulares diana e inician vias que 
culminan en respuestas celulares especificas 

► Receptores de hormonas hidrosolubles presentes en la super- 
ficie celular (p. 945-946). Las hormonas peptidicas/proteicas y la 
mayor parte de las que derivan de aminoacidos, se unen a recepto¬ 
res que se encuentran en la membrana plasmatica. La union de la 
hormona desencadena una via de transduccion de senales intrace- 
lulares que producen respuestas especificas en el citoplasma o cam- 
bios en la expresion genica. La misma hormona puede tener 
diferentes efectos sobre celulas diana con diferentes receptores para 
la hormona, diferentes vlas de transduccion de la serial o diferentes 
protelnas efectoras. 

► Receptores intracelulares de hormonas liposolubles (pp. 946- 

947) . Las hormonas esteroides, las hormonas tiroideas y la forma 
hormonal de la vitamina D penetran en las celulas diana y se 
unen a receptores proteicos especlficos del citoplasma o del nu- 
cleo. Los complejos hormona-receptor actuan entonces como 
facto res de transcripcion en el nucleo, regulando la transcripcion 
de genes especlficos. 

Sehalizacion paracrina mediante reguladores locales (pp. 947- 

948) . Varios tipos de senales quimicas generan respuestas en celulas 
diana cercanas. Los reguladores locales incluyen neurotransmisores, 
citocinas y factores de crecimiento (protelnas/peptidos), oxido nltrico 
(gas) y prostaglandinas (modificadas por los acidos grasos). 


Concepto 


El hipotalamo y la hipofisis integran muchas 
funciones del sistema endocrino de los vertebrados 

► Relation entre el hipotalamo y la hipofisis (pp. 948-951). El 


hipotalamo, una region del encefalo, contiene varios conjuntos de 
celulas neurosecretoras. Algunas producen hormonas que actuan de 
forma directa y son almacenadas y liberadas desde la hipofisis pos¬ 
terior. Otras celulas hipotalamicas producen hormonas troficas se- 
cretadas a la circulation sangulnea y transportadas a la hipofisis 
anterior, una verdadera glandula endocrina. Estas hormonas trofi¬ 
cas controlan la liberacion de hormonas desde la hipofisis anterior. 

► Hormonas de la hipofisis posterior (p. 951). Las dos hormonas 
liberadas desde la hipofisis posterior actuan directamente en tejidos 
no endocrinos. La oxitocina produce contracciones uterinas y la 
secrecion de leche, y la hormona antidiuretica (ADH) incrementa la 
reabsorcion de agua en los rinones. 

► Hormonas de la hipofisis anterior (pp. 951-952). La hipofisis 
anterior produce tanto hormonas troficas como no troficas. Las 
cuatro hormonas estrictamente troficas son la tirotropina (TSH), la 
hormona foliculoestimulante (FSH), la hormona luteinizante (LH) y 
la hormona adenocorticotrofica (ACTH). Cada una de ellas actua 
sobre su tejido endocrino diana, estimulando la liberacion de hor¬ 
mona u hormonas con efectos directos sobre el metabolismo o el 
desarrollo. La prolactina, la hormona estimulante de los melanoci- 
tos (MSH), y la p-endorfina son hormonas hipofisarias anteriores 
no troficas. La prolactina estimula la lactancia en los mamiferos, pe- 
ro tiene efectos distintos en otros vertebrados. La MSH influye en la 
pigmentation de la piel en algunos vertebrados y en el metabolis¬ 
mo graso en los mamiferos. Las endorfinas inhiben la perception 
del dolor. La hormona de crecimiento (GH) promueve el creci¬ 
miento directamente y ejerce diversos efectos metabolicos; estimula 
tambien la production de factores de crecimiento por otros tejidos 
(un efecto tropico). 


Concepto 


Las hormonas no hipofisarias ayudan a regular el 
metabolismo, la homeostasis, el desarrollo y la 
conducta 

► Hormonas tiroideas (pp. 953-954). La glandula tiroides produce 
hormonas yodadas (T 3 y T 4 ) que estimulan el metabolismo e influ- 
yen en el desarrollo y la maduracion. La secrecion de T 3 y T 4 se 
controla por el hipbtalamo y la hipofisis en una via neuroendocrina 
compleja que implila dos circuitos de retroalimentacion negativa. 

El tiroides tambiemsecreta calcitonina que funciona en la homeos¬ 
tasis del calcio. > : - 

«. 

► Hormona paratiroidea y calcitonina: control de la calcemia 
(pp. 954-955). Dos hormonas antagonistas, la calcitonina y la hor¬ 
mona paratiroidea (PTH), desempenan el papel principal en la ho¬ 
meostasis del calcio (Ca 2+ ) en los mamiferos. La calcitonina, 
secretada por la tiroides, estimula el deposito de Ca 2+ en los huesos 
y la excretion por los rinones, y provoca la disminucion de los ni- 
veles de Ca 2+ en sangre. La PTH secretada por las glandulas para ti¬ 
roides tiene efectos opuestos sobre los huesos y rinones; asl, 
incrementa los niveles de Ca 2+ . La hormona paratiroidea tambien 
tiene efecto indirecto al estimular a los rinones para activar a la vi¬ 
tamina D y, a su vez, promueve la captacion intestinal de Ca 2+ de 
los alimentos. 


► Insulina y glucagon: control de la glucemia (pp. 955-956). 

Dos tipos de celulas endocrinas pancreaticas secretan insulina y 
glucagon, hormonas antagonicas que ayudan a mantener la ho¬ 
meostasis de la glucosa. La insulina (producida por celulas beta) re¬ 
duce los niveles de glucemia y promueve la captacion celular de 
glucosa, la formation de glucogeno en el hlgado, la slntesis proteica 
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y el almacenamiento de grasa. El glucagon (secretado por celulas 
alfa) increments la glucemia y estimula la conversion de glucogeno 
en glucosa en el higado y la degradacion de grasas y protelnas a 
glucosa. La diabetes mellitus, que esta marcada por el incremento 
en los niveles de glucosa sangulnea, puede ser consecuencia de la 
produccion inadecuada de la insulina (tipo I) o la perdida de la res- 
puesta de las celulas efectoras a la insulina (tipo II). 

► Hormonas suprarrenales: respuesta al estres (pp. 956-958). 

Las celulas neurosecretoras de la medula suprarrenal liberan adre- 
nalina y noradrenalina en respuesta a impulsos activados por estres 
del sistema nervioso. Estas hormonas median varias respuestas “de 
lucha o huida”. La corteza suprarrenal libera tres clases de hormo¬ 
nas esteroides funcionales. Los glucocorticoides, como el cortisol, 
influyen en el metabolismo de la glucosa y el sistema inmunitario; 
los mineralocorticoides, principalmente la aldosterona, afectan al 
equilibrio de sales y agua. La corteza suprarrenal produce tambien 
pequenas cantidades de hormonas sexuales. 

► Hormonas sexuales gonadales (p. 958). Las gonadas -testlcu- 
los y ovarios- producen la mayorla de las hormonas sexuales del 
organismo: androgenos, estrogenos y progestinas. Los tres tipos 
son producidos en varones y mujeres pero en diferentes 
proporciones. 

► Melatonina y biorritmos (pp. 958-959). La glandula pineal, lo- 
calizada en el cerebro, secreta melatonina. La liberacion de melato¬ 
nina se controla por ciclos de luz/oscuridad. Sus funciones 
primarias parecen estar relacionadas con los ritmos biologicos aso- 
ciados con la reproduccion. 



Los sistemas reguladores de los vertebrados tambien 
implican interacciones entre los sistemas nervioso y 
endocrino 

► Diversas hormonas regulan diferentes aspectos de la homeostasis de 
los invertebrados. En los insectos, la muda y el desarrollo se con- 
trolan por tres hormonas principales: la hormona cerebral, una 
neurohormona tropica -la ecdisona- cuya liberacion se desencade- 
na por la hormona cerebral, y la hormona juvenil (pp. 959-960). 


EVyLpACION DE CONOCIMIENTOS 


Autoevaluacidii 

1. ^Cual de las siguientes no es una afirmacion exacta? 

a. Las hormonas son mensajeros quimicos que viajan hasta las ce¬ 
lulas diana a traves del sistema circulatorio. 

b. Las hormonas con frecuencia regulan la homeostasis a traves de 
funciones antagonistas. 

c. Las hormonas de la misma clase quimica, habitualmente,tienen 
la misma funcion. 

d. Las hormonas son secretadas por celulas especializadas localiza- 
das, habitualmente, en las glandulas endocrinas. 

e. Las hormonas a menudo se regulan por circuitos de 
retroalimentacion. 

2. Una caracterfstica distintiva del mecanismo de accion de las hor¬ 
monas tiroideas y de las hormonas esteroides es que: 

a. Estas hormonas son reguladas por circuitos que se 
retroalimentan. 


b. Las celulas diana reaccionan mas rapidamente a estas hormonas 
que a los reguladores locales. 

c. Estas hormonas se unen con protelnas receptoras especlficas de 
la membrana plasmatica de las celulas diana. 

d. Estas hormonas se unen a receptores del interior celular. 

e. Estas hormonas afectan al metabolismo. 

3. Los factores de crecimiento son reguladores locales que: 

a. Se producen en la hipofisis anterior. 

b. Son acidos grasos modificados que estimulan el crecimiento de 
hueso y cartllago. 

c. Se encuentran en la superficie de las celulas cancerosas y estimu¬ 
lan la division celular anormal. 

d. Son protelnas que se unen a los receptores de la superficie celu¬ 
lar y estimulan el crecimiento y desarrollo de las celulas diana. 

e. Transportan mensajes entre celulas nerviosas. 

4. ^Cual de las siguientes hormonas esta incorrectamente apareada con 
su accion? 

a. Oxitocina: estimula las contracciones uterinas durante el parto. 

b. Tiroxma: estimula los procesos metabolicos. 

c. Insulina: estimula la degradacion de glucogeno en el higado. 

d. ACTH: estimula la liberacion de glucocorticoides en la corteza 
suprarrenal. 

e. Melatonina: afecta los ritmos biologicos y la reproduccion esta- 
cional. 

5. Un ejemplo de hormonas antagonistas que controlan la homeosta¬ 
sis son: 

a. Tiroxina y hormona paratiroidea en el equilibrio de calcio. 

b. Insulina y glucagon en el metabolismo de la glucosa. 

c. Progestinas y estrogenos en la diferenciacion sexual. 

d. Adrenalina y noradrenalina en la respuesta de lucha o huida. 

e. Oxitocina y prolactina en la produccion de leche. 

6. ^Cual de los siguientes no es un ejemplo de la relacion estructura- 
funcion entre los sistemas nervioso y endocrino? 

a. Secrecion de hormonas por celulas neurosecretoras. 

b. Las multiples funciones de la noradrenalina. 

c. La estimulacion de la medula suprarrenal en la respuesta al 
estres a cort^ plazo. 

d. El desarrollo £hibrionario de la hipofisis posterior a partir del 
hipotalamo. • 

e. La alteracion dfc la expresion genica por hormonas esteroides. 

t v 

7. Un vaso porta lleva sangre desde el hipotalamo directamente a la/el: 

a. Tiroides. 

b. Glandula pineal. 

c. Hipofisis anterior. 

d. Hipofisis posterior. 

e. Higado. 

8. ^Cuales de las siguientes es la explication mas probable para el hi- 
potiroidismo en un paciente cuyo nivel de yodo es normal? 

a. Una produccion desproporcionada de T 3 o T 4 . 

b. Una hiposecrecion de TSH. 

c. Una hipersecrecion de TSH. 

d. Hipersecrecion de MSH. 

e. Diminution en la secrecion tiroidea de calcitonina. 
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9. Los principales organos diana de las hormonas troficas son: 

a. Musculos. 

b. Vasos sanguineos. 

c. Glandulas endocrinas. 

d. Rinones. 

e. Nervios. 

10. La relation entre las hormonas de los insectos ecdisona y la hor- 
mona cerebral 

a. Es un ejemplo de la interaction entre el sistema endocrino y el 
nervioso. 

b. Ilustra la homeostasis lograda por la retroalimentacion positi- 
va. 

c. Muestra que las hormonas derivadas de peptidos tienen efec- 
tos mas generalizados que las hormonas esteroides. 

d. Ilustra la homeostasis mantenida por hormonas antagonistas. 

e. Revela la inhibition competitiva por el receptor hormonal. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 

Interrelaeion evolutiva 

Los receptores intracelulares usados por todas las hormonas esteroides 
y tiroideas son suficientemente similares en estructura para ser consi- 
derados como miembros de una “superfamilia” de proteinas. Proponga 
una hipotesis para demostrar de que manera pudieron haber evolucio- 
nado los genes que codifican estos receptores ( pista: 
vease la figura 19-19.) 


Problemas cientificos 

En su respuesta a la pregunta de la interrelaeion evolutiva de esta pagi- 
na encontro una hipotesis. ^Como podria demostrar su hipotesis em- 
pleando los datos de la secuenciacion del DNA? 


Ciencia, tecnologia y sociedad 

Los tratamientos con hormona de crecimiento (GH) han permitido que 
cientos de ninos con enanismo hipofisario alcancen una talla normal. 
Algunos padres de ninos que son extremadamente bajos, pero que no 
sufren este trastorno endocrino, tambien solicitan tratamiento con GH, 
de modo que sus ninos puedan crecer rapidamente y desarrollar ma¬ 
yor altura. Puede haber efectos potencialmente daninos, como la re- 
duccion de la grasa corporal y el incremento de la masa muscular. Na- 
die sabe aun si las inyecciones de GH podrian tener efectos daninos 
graves, a largo plazo, en individuos que no tienen la condicion de hi- 
popituitarismo. ^Que normativa propondrla para el uso de GH en los 
ninos? Explique su razonamiento. 
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Conceptos clave 


46-1 En el reino animal hay reproduction asexual 
y sexual 

46-2 La fecundation depende de mecanismos que 
contribuyen a que los espermatozoides se 
encuentren con los ovulos de la misma especie 

46-3 Los organos reproductores producen y 

transportan los gametos: enfoque sobre los seres 
humanos 

46-4 En los seres humanos y otros mamlferos existe 
una interrelation compleja de hormonas que 
regula la gametogenesis 

46-5 En los seres humanos y en otros mamiferos 

placentarios, el embrion crece dentro del utero 
materno hasta el momento de nacer 


Panorama general 


Duplicacion para la reproduccion 
sexual 

L as dos lombrices de tierra de la figura 46-1 estan apa- 
reandose. Salvo que alguien las moleste, permaneceran 
sobre la tierra y unidas de esta manera durante varias ho- 
ras. Cada lombriz produce espermatozoides y ovulos, cacja una 
dona y recibe espermatozoides durante el acoplamiento y cada 
una produce ovulos fecundados. En pocas semanas, la reproduc¬ 
tion sexual se completa cuando emergen las lombrices nuevas. 

Los diversos aspectos de la forma y la funcion de los animales 
que hemos estudiado en los capitulos anteriores pueden obser- 
varse en un contexto mas amplio como adaptaciones que contri¬ 
buyen al exito de la reproduccion. Los individuos son transito- 
rios. Una poblacion solo trasciende el tiempo de vida finito me- 
diante la reproduccion, que es la creation de individuos nuevos 
a partir de otros preexistentes. La reproduccion en los animales 


964 


▲ Fig. 46-1. Lombrices de tierra en apareamiento. 


es el tema de este capltulo. En primer lugar se compararan los di¬ 
versos mecanismos reproductivos que evolucionaron en el reino 
animal y luego se estudiaran los detalles de la reproduccion en 
los mamlferos, en particular, en los seres humanos. Los detalles 
celulares y moleculares del desarrollo embrionario se comenta- 
ran en el siguiente capltulo y en este se describira la fisiologla de 
la reproduccion, sobre todo, desde la perspectiva de los padres. 


Concepto 


En el reino animal hay reproduccion 
asexual y sexual 

Hay dos formas principales de reproduccion en los animales. La 
reproduccion asexual (del griego “sin sexo”) es la creation de in¬ 
dividuos nuevos cuyos genes provienen de un solo padre, sin la fu¬ 
sion de un ovulo con un espermatozoide. En la mayoria de los 
casos, la reproduccion asexual se basa por completo en la division 
celular mitotica. L? reproduccion sexual es la creation de la pro¬ 
genie a traves de Infusion de gametos haploides para formar un 
cigoto (ovulo fecuncfedo), que es diploide. Los gametos de los ani¬ 
males se originan por meiosis (fig. 13-8). El gameto femenino, es 
decir el ovulo (huevo no fecundado) es una celula relativamente 
grander inmovil. El gameto masculino, o espermatozoide, suele 
ser una celula mucho mas pequena y movil. La reproduccion sexual 
aumenta la variabilidad genetica en la descendencia, al producir 
combinaciones unicas de genes heredados de dos padres. Puesto 
que permite obtener hijos con fenotipos variados, la reproduccion 
sexual puede aumentar el exito reproductive de los padres cuando 
hay factores ambientales (entre ellos patogenos) que se modifican 
con relativa rapidez (vease el cap. 23, p. 469). 

Mecanismos de reproduccion asexual 

Muchos invertebrados pueden reproducirse de forma asexual 
por fision, que es la separation de un individuo en dos o mas se¬ 
res que tienen un tamano, aproximadamente, similar (fig. 46- 
2). En invertebrados tambien se produce la gemacion, en la que 











▲ Fig. 46-2. Reproduccion asexual de una anemona de mar (Ant- 
hopleura elegantissima.) El individuo del centro de esta fotografia 
experimenta la fision, un tipo de reproduccion asexual que produce dos 
individuos mas pequenos por medio de la division del padre en dos par¬ 
tes aproximadamente equivalentes. Los hijos seran copias geneticas del 
progenitor. 


se forman individuos nuevos a partir de evaginaciones de otros 
individuos preexistentes. Por ejemplo, en ciertos cnidarios y tu- 
nicados se forman individuos nuevos a partir del cuerpo de un 
padre (fig. 13-2). La descendencia puede separarse del padre o 
permanecer unida, e incluso formar colonias extensas. Los cora¬ 
les rocosos, que a veces miden mas de 1 m de ancho, son colo¬ 
nias de cnidarios formadas por varios miles de individuos conec- 
tados. En otra forma de reproduccion asexual, algunos inverte- 
brados, como las esponjas, liberan grupos de celulas especializa- 
das que pueden transformarse en individuos nuevos. 

Hay otro tipo de reproduccion asexual que comienza con el 
proceso de fragmentacion, que es la division del cuerpo en va- 
rias partes que pueden transformarse en adultos completos. Para 
que un animal se reproduzca de esta manera, la fragmentacion 
debe ir acompanada de regeneracion, que es la reproliferacion 
de las partes del cuerpo perdidas. La reproduccion por fragmen¬ 
tacion y regeneracion se desarrolla en muchas esponjas, cnida¬ 
rios, anelidos poliquetos y tunicados. Muchos animales tambien 
pueden reemplazar apendices perdidos mediante regeneracion 
-por ejemplo, la mayorla de las estrellas de mar pueden desarro- 
llar brazos nuevos cuando se lesionan- pero esto no representa 
reproduccion porque no se forman individuos nuevos. En las es¬ 
trellas de mar del genero Linckia se puede desarrollar un indivi¬ 
duo nuevo completo a partir de un brazo aislado. Por tanto, si un 
solo animal con cinco brazos se divide se podrian formar cinco 
hijos de forma asexual. 

La reproduccion asexual tiene varias ventajas potenciales. Por 
ejemplo, permite que los animales que viven aislados produzcan 
su progenie sin conseguir pareja. Ademas, este tipo de reproduc¬ 
cion produce numerosos descendientes en poco tiempo, lo que 
es ideal para colonizar un habitat con rapidez. En teorfa, la re¬ 
produccion asexual es mas beneficiosa en ambientes estables y 
favorables porque perpetua genotipos con exito con gran preci¬ 
sion. 

Ciclos y patrones reproductivos 

La mayorla de los animales muestran ciclos de actividad re- 
productora que a menudo se relacionan con los cambios estacio- 


nales. La naturaleza periodica de la reproduccion permite que los 
animales conserven sus recursos y se reproduzcan cuando dispo- 
nen de energla adicional, aparte de la requerida para el manteni- 
miento, y cuando las condiciones ambientales favorecen la su- 
pervivencia de la progenie. Por ejemplo, las ovejas hembra tienen 
ciclos reproductores que duran 15 dlas y ovulan en la mi tad de 
cada ciclo. Por lo general, estos ciclos se presentan durante el 
otono y el comienzo del inviemo, lo que determina que la mayo¬ 
rla de los corderos nazcan a finales del inviemo o en primavera. 
Incluso los animales que viven en ambientes relativamente cons- 
tantes, como los tropicos o el oceano, solo suelen reproducirse 
en ciertas epocas del ano. Los ciclos reproductores se encuentran 
bajo el control de una combinacion de factores hormonales y am¬ 
bientales y estos ultimos abarcan la temperatura estacional, las 
lluvias, la duracion del dla y los ciclos lunares. 

Los animales pueden reproducirse de forma asexual o sexual 
exclusivamente o bien alternar las dos formas. En el caso de los 
pulgones, los rotlferos y el crustaceo de agua dulce Daphnia , la 
hembra puede producir dos tipos de huevos en funcion de las 
condiciones ambientales. Una parte de ellos se fecunda, mientras 
que la otra se desarrolla por partenogenesis, un proceso por me¬ 
dio del cual se desarrolla un huevo no fecundado. Los adultos 
haploides producidos por partenogenesis originan ovulos sin ex- 
perimentar meiosis. En el caso de Daphnia , el cambio de la repro¬ 
duccion sexual a la asexual suele relacionarse con la temporada. 
La reproduccion asexual se lleva a cabo cuando las condiciones 
ambientales son favorables y la reproduccion sexual se pone en 
marcha en periodos caracterizados por dificultades en el medio. 

La partenogenesis desempena un papel en la organizacion so¬ 
cial de ciertas especies de abejas, avispas y hormigas. Muchas 
abejas obreras macho o zanganos se producen por partenogene¬ 
sis, mientras que las abejas obreras hembra, tanto las obreras es- 
teriles como las reproductoras (reinas), se desarrollan a partir de 
ovulos fecundados. 

Entre los vertebrados, varios generos de peces, anfibios y 
lagartos se reproducen de manera exclusiva por medio de una 
forma compleja de partenogenesis que consiste en la duplication 
de los cromosomas despues de la meiosis para crear “cigotos” di- 
ploides. Por ejemplo, hay alrededor de 15 especies de lagartos 
(del genero Cnemidophorus ) que se reproducen exclusivamente 
por partenogenesis. Estas especies carecen de machos, pero los 
lagartos imitan las conductas de cortejo y apareamiento tlpicas 
de las especies sexuales del mismo genero. Durante la tempora¬ 
da de reproduccion, ; .una hembra de cada pareja Simula ser un 
macho (fig. 46-3a). Los papeles cambian dos o tres veces du¬ 
rante la temporada, puesto que el animal se comporta como 
hembra cuando el nivll de la hormona sexual femenina (estroge- 
no) se eleva antes de la ovulacion (liberation de los ovulos) y la 
conducta masculina se presenta despues de la ovulacion, cuando 
el nivel de estrogeno disminuye (fig. 46-3b). La ovulacion tiene 
mas probabilidad de producirse si un individuo se aparea con el 
otro durante un periodo crltico del ciclo hormonal; los lagartos 
solitarios ponen menos huevos que los que experimentan activi- 
dades sexuales. Aparentemente, estos lagartos partenogeneticos, 
que evolucionaron a partir de especies que tenlan dos sexos, to- 
davla requieren ciertos estlmulos sexuales para lograr el exito 
maximo en la reproduccion. 

La reproduccion sexual representa un problema especial en 
los animales sesiles o los que viven en madrigueras y en los pa- 
rasitos, como las tenias, que rara vez encuentran un miembro del 
sexo opuesto. Una solution para este problema es el hermafro- 
ditismo, en el cual, cada individuo tiene sistemas reproductores 
masculino y femenino (el termino deriva de Hermes y Afrodita, 
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(a) Las dos iguanas de esta fotografia son hembras de C. uniparens. La 
que se encuentra en la parte superior desempena el papel de 
macho. Cada dos o tres semanas durante la temporada de 
reproduccion los individuos cambian su papel en la actividad sexual. 
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(b) La conducta sexual de C. uniparens se correlaciona con el ciclo de 
ovulacion mediado por hormonas sexuales. A medida que los 
niveles sanguineos de estrogeno aumentan, los ovarios crecen y la 
iguana se comporta como una hembra. Despues de la ovulacion el 
nivel de estrbgeno disminuye en forma abrupta y el nivel de 
progesterona aumenta; estos niveles hormonales se asocian con la 
conducta masculina. 


A Fig. 46-3. Conducta sexual en lagartos que desarrollan parte- 
nogenesis. El lagarto con cola de latigo del desierto y la pradera (Cne- 
midophorus uniparens) es una especie en que todos sus individuos son 
del sexo femenino. Estos reptiles se reproducen por partenogenesis, 
que es el desarrollo de un ovulo no fecundado. Sin embargo, la ovula¬ 
cion ve estimulada a traves de una conducta de apareamiento. 


un dios y una diosa griegos). Aunque algunos hermafroditas se 
fecundan a si mismos, la mayoria debe aparearse con un miem- 
bro de la misma especie. En este caso, cada animal funciona co¬ 
mo macho y como hembra y dona y recolecta espermatozoides, 
como se observo en la figura con las lombrices de tierra. Todos 
los individuos son parejas potenciales y cada acoplamiento her- 
mafrodita puede producir el doble de descendencia que cuando 
el apareamiento se produce entre un macho y una hembra, en el 
que solo se fecundan los ovulos de uno de los miembros de la pa- 
reja. 

Otro patron reproductivo interesante es el hermafroditismo 



▲ Fig. 46-4. Inversion sexual en un hermafrodita secuencial. Un 

labrido de cabeza azul del Pacifico macho y dos hembras mbs peque- 
has se alimentan de un erizo de mar. Todos los individuos de esta espe¬ 
cie nacen con el sexo femenino, pero el pez mas antiguo y mas grande 
finaliza su vida como macho. 


secuencial, en el cual, un individuo cambia de sexo durante su vi¬ 
da. En algunas especies, el hermafrodita secuencial primero es 
hembra, mientras que, en otras, primero es macho. En varias espe¬ 
cies de peces de los arrecifes, denominados labridos o wrasses, la 
inversion de los sexos se asocia con la edad y el tamano. Por ejem- 
plo, el labrido de cabeza azul del Pacifico (Thallosoma bifasciata ) es 
una especie que primero presenta sexo femenino y solo los indivi¬ 
duos mas grandes (por lo general, los de mayor edad) cambian su 
sexo por el masculino (fig. 46-4). Estos peces viven en harenes 
compuestos por un solo macho y varias hembras. Si el macho 
muere o se extrae del haren de forma experimental, la hembra mas 
grande se convierte en el nuevo macho. Una semana despues, el 
individuo transformado comienza a producir espermatozoides en 
lugar de ovulos. En esta especie, el macho defiende el haren de los 
intrusos y, como consecuencia, el mayor tamano da una ventaja 
reproductiva a los machos sobre las hembras. En cambio, hay in¬ 
dividuos que primero son machos y pueden transformarse en 
hembras cuando aumentan de tamano. En estos casos, el mayor ta¬ 
mano puede incrementar el exito reproductivo de las hembras en 
relacion con el de los machos. Por ejemplo, la production de gran 
cantidad de gametos es un logro importante en los animales seden- 
tarios, como las ostras, que expulsan sus gametos al agua que las 
rodea.JLas hernias mas grandes tienden a producir mas huevos 
que las mas pequenas y las especies de ostras que son hermafrodi¬ 
tas secuenciales sullen desarrollarse primero como machos. 

Los diversos ciplos y patrones asociados con la reproduccion 
que se observan eh el reino animal representan adaptaciones que 
evolubionaron por selection natural. Se comentaran muchos 
otros ejemplos a medida que se evaluen los diversos mecanismos 
de reproduccion sexual. 



1. <>Cual es la diferencia mas importante entre la evolution 
de la reproduccibn asexual y de la sexual? 


2. ^En que sentido es confuso el termino hermafroditismo 
secuencial? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 
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Concepto 



La fecundacion depende de 
mecanismos que contribuyen a 
que los espermatozoides se 
encuentren con los ovulos de la 
misma especie 

Los mecanismos de fecundacion, que es la union entre el es- 
permatozoide y el ovulo, desempenan un papel importante en la 
reproduccion sexual. Algunas especies desarrollan fecundacion 
externa: la hembra expulsa los huevos hacia un ambiente hume- 
do donde el macho los fertiliza (fig. 46-5). Otras especies desa¬ 
rrollan fecundacion interna: los espermatozoides se depositan 
en el aparato reproductor femenino o cerca de el y la fertilizacion 
se produce dentro del mismo (los detalles celulares y molecula- 
res de la fecundacion se comentaran en el capitulo 47). 

La fecundacion externa casi siempre requiere un ambiente hu- 
medo, tanto para evitar que los gametos se desequen como para 
permitir que los espermatozoides naden hacia los ovulos. Mu- 
chos invertebrados acuaticos expulsan sus huevos y sus esperma¬ 
tozoides hacia sus alrededores y la fecundacion se desarrolla sin 
que los padres mantengan un contacto fisico real. Sin embargo, 
la expulsion debe estar coordinada para asegurar que los esper¬ 
matozoides maduros encuentren ovulos maduros. 

En las especies que desarrollan fecundacion externa, los fac- 
tores ambientales, como la temperatura o la duration del dia, 
pueden determinar que una poblacion entera expulse sus game¬ 
tos de forma simultanea, o las senales qulmicas transmitidas por 
un individuo que elimino sus gametos pueden estimular a otros 
individuos para liberar los suyos. Altemativamente, los indivi- 
duos pueden revelar conductas de apareamiento especlficas que 
determinan que un macho fecunde los ovulos expulsados por 
una hembra. Este tipo de conducta de “cortejo” se asocia con dos 
beneficios importantes: permite la seleccion de la pareja y, por 
medio de la estimulacion de la liberation simultanea de los es¬ 
permatozoides y los ovulos, aumenta la probabilidad de que la 
fertilizacion tenga exito. 

La fecundacion interna es una adaptation a la vida terrestre 
que permite que los espermatozoides alcancen un ovulo cuando 
el ambiente no es humedo. Este tipo de fecundacion requiere 
una conducta cooperativa que conduzca a la copulacion. En al- 
gunos casos, la seleccion natural elimina conductas sexuales no 
caracterlsticas de forma directa; por ejemplo, en ocasiones, las 
aranas hembra devoran a los machos incapaces de enviar senales 
o responder ante senales especificas durante el apareamiento. La 
fecundacion interna requiere sistemas reproductores complejos, 
que consisten en organos de copulacion que liberan los esperma¬ 
tozoides y recipientes para su almacenamiento y su transporte 
hacia los ovulos maduros. 

Mas alia de la forma de fertilizacion y/o de que esta se produz- 
ca, los animales que copulan pueden emplear feromonas, que son 
senales quimicas producidas y secretadas por el organismo que in- 
fluyen en la fisiologla, la conducta de otros individuos de la mis¬ 
ma especie. Las feromonas son moleculas volatiles o hidrosolubles 
pequenas que se dispersan en el medio y que, al igual que las hor- 
monas, son activas, aunque sus concentraciones sean escasas. Mu¬ 
chas feromonas atraen a la pareja para el apareamiento. Las sustan- 
cias que atraen a la pareja de algunos insectos hembra pueden ser 
detectadas por los machos a una distancia de hasta 1,6 kilometros 



▲ Fig. 46-5. Fecundacion externa. Muchos anfibios liberan sus ga¬ 
metos en el ambiente, donde se produce la fecundacion. En la mayoria 
de las especies, las adaptaciones conductuales garantizan la presencia 
de un macho cuando la hembra expulsa los huevos. En esta fotografia, 
una rana macho (arriba) abraza a una hembra que expulsa una masa de 
huevos. El macho libera los espermatozoides (no visibles) al mismo 
tiempo y la fecundacion externa se produce en el agua. 


(se volvera a comentar este tema de la conducta de apareamiento 
y las feromonas en el capitulo 51). 

Confirmacion de la supervivencia de la 
descendencia 

Todas las especies producen mas descendientes que los que son 
capaces de sobrevivir para reproducirse. Las especies que desarro¬ 
llan fecundacion externa suelen producir enormes cantidades de 
cigotos, pero la proportion que sobrevive y se desarrolla suele ser 
bastante pequena. Aunque la fecundacion interna suele generar 
menos cigotos, es posible que esto se compense con la mayor pro¬ 
tection de los embriones y el cuidado patemo de las crlas. Los ti- 
pos principales de protection consisten en cubiertas duras para los 
huevos, el desarrollo del embrion dentro del tracto reproductor de 
la madre y el cuidado patemo de los huevos y de las crias. 

Los embriones cje muchas especies de animales terrestres se 
desarrollan en huevgs que pueden soportar ambientes inhospi- 
tos. Las aves, los reptiles y los monotremas tienen huevos ami- 
nioticos con cascaras compuestas de calcio y protelnas que resis- 
ten la perdida de agpS y el dano fisico (en cambio, los huevos de 
los peces y los anfibios solo tienen una cubierta gelatinosa.) 

En lugar de secretar una cubierta protectora alrededor del 
huevo, muchos animales conservan el embrion para que se desa- 
rrolle dentro del tracto reproductor femenino. Los mamlferos 
marsupiales, como los canguros y las zarigueyas, conservan sus 
embriones dentro del utero durante un perlodo breve; luego, los 
embriones salen y completan el desarrollo fetal unidos a una 
glandula mamaria en una bolsa que posee la madre. Sin embar¬ 
go, los embriones de los mamlferos euterios (placentarios), como 
los seres humanos, realizan todo su desarrollo dentro del utero, 
nutridos por la irrigation sangulnea materna a traves de un orga- 
no especial, la placenta (se comento en el capitulo 34 y se volve¬ 
ra a tratar en este capitulo). 

Cuando un canguro sale de la bolsa de su madre por primera 
vez o cuando un ser humano nace, todavla no es capaz de man- 
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A Fig. 46-6. Cuidado paterno en un invertebrado. En compara- 
cion con muchos otros, estos insectos acuaticos gigantes del genero Be- 
lostoma producen una cantidad relativamente pequena de descendien- 
tes, pero la proteccion paterna aumenta la supervivencia. La fecunda- 
cion es interna pero luego la hembra adhiere sus ovulos fertilizados a la 
region dorsal del macho (se muestra en la figura). Aunque los machos 
de la mayoria de las especies de insectos no proporcionan cuidados pa- 
ternos a su progenie, este insecto acuatico gigante macho los transpor¬ 
ta durante varios dias y, con frecuencia, introduce agua sobre ellos. Es¬ 
te tratamiento ayuda a mantener los huevos humedos, aireados y libres 
de parasitos. 


tener una existencia independiente. Es comun ver que las aves 
adultas alimentan a sus polluelos y que los mamlferos nutren a 
sus crlas, pero el cuidado paterno esta mucho mas extendido de 
lo que podriamos sospechar y se presenta en formas bastante 
inusuales. Por ejemplo, en una especie de rana tropical, el macho 
transporta a los renacuajos en su estomago hasta que experimen- 
tan la metamorfosis y emergen de su padre, como ranas jovenes. 
Tambien hay muchos casos de cuidado paterno en los inverte- 
brados (fig. 46-6). 

Produccion y transporte de los gametos 

Para reproducirse de forma sexual, los animales deben contar 
con sistemas que produzcan gametos y los expongan a los game¬ 
tos del sexo opuesto. Estos sistemas reproductores son variados. 
Los sistemas menos complejos ni siquiera constan de gonadas 
diferenciadas, que son los organos que producen los gametos en 
la mayoria de los animales. Entre los sistemas mas simples se en- 
cuentran los de los gusanos poliquetos (filo Annelida). La mayo¬ 
ria de los poliquetos tienen sexos separados pero carecen de go¬ 
nadas diferenciadas; en cambio, los ovulos y los espermatozoides 
se desarrollan a partir de celulas indiferenciadas que cubren el 
celoma. A medida que los gametos maduran, se desprenden de 
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la pared corporal y Henan el celoma. Segun la especie, los game¬ 
tos maduros pueden expulsarse a traves de aberturas excretoras 
o la masa creciente de ovulos puede provocar la fisura del cuer- 
po y matar al padre para salir al medio. 

Los sistemas reproductores mas complejos contienen varios 
grupos de tubos y glandulas accesorias que transportan, nutren 
y protegen los gametos y los embriones en vlas de desarrollo. 
Muchos animales, cuyos planes corporales son relativamente 
simples, tienen sistemas reproductores muy complejos. Por 
ejemplo, los sistemas reproductores de los gusanos pianos para¬ 
sitos se ubican entre los mas complejos del reino animal (fig. 
46-7) Estos gusanos son hermafroditas. 

La mayoria de los insectos tiene sexos separados con sistemas 
reproductores complejos (fig. 46-8). En el macho, los esperma¬ 
tozoides se producen en un par de testlculos y luego se transpor¬ 
tan a traves de un conducto enrollado hacia dos veslculas semi- 
nales donde se almacenan. Durante el apareamiento, los esper¬ 
matozoides son eyaculados hacia el sistema reproductor femeni- 
no. En la hembra, los ovulos se desarrollan en un par de ovarios 
y se transportan a traves de conductos hacia la vagina, donde se 
produce la fecundation. En muchas especies, el sistema repro¬ 
ductor femenino posee una espermoteca, que es un saco que 
puede almacenar los espermatozoides durante un ano o mas. 
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A Fig. 46-7. Anatomia del aparato reproductor de un gusano 
piano parasito. La mayoria de los gusanos pianos (filo Platyhelmint- 
hes) son hermafroditas. Tanto el sistema reproductor masculino como 
el femenino se exteriorizan a traves. del poro genital. Los espermatozoi¬ 
des se producen en los testlculos y transcurren por los conductos ilus- 
trados con la secuencia numerada hacia la vesicula seminal, que los al- 
macena. Durante la copulacion, los espermatozoides son eyaculados 
dentro del sistema femenino (por lo general, de otro individuo) y luego 
atraviesan el utero para ingresar en el receptaculo seminal. Los ovulos 
del ovario ingresan en el oviducto, donde son fertilizados por los esper¬ 
matozoides provenientes del receptaculo seminal y cubiertos por el vi¬ 
telo y el material secretado por las glandulas del vitelo. Desde el oviduc¬ 
to, los ovulos fecundados entran en el utero y luego salen del cuerpo. 
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(a) Abeja obrera macho. Los espermatozoides se forman en los testiculos, 
atraviesan el conducto espermatico (conducto deferente) y se almacenan 
en la vesicula seminal. El macho eyacula los espermatozoides con el 
llquido de las glandulas accesorias (los machos de algunas especies de 
insectos y otros artropodos tienen apendices denominados "trabas" que 
sostienen a la hembra durante la copulacion). 


(b) Abeja obrera hembra. Los ovulos se desarrollan en los ovarios y 
luego se dirigen a los oviductos y la vagina. Un par de glandulas 
accesorias (solo se ilustra una de ellas) agregan secreciones que 
protegen a los ovulos en la vagina. Despues del apareamiento, los 
espermatozoides se almacenan en la espermoteca, que es una 
cavidad conectada con la vagina a traves de un conducto corto. 


▲ Fig. 46-8. Anatorma del aparato reproductor un insecto. Los numeros indican las 
secuencias del movimiento de los espermatozoides y los ovulos. 


Los planes basicos de todos los sistemas reproductores de los 
vertebrados son bastante similares, pero existen algunas variacio- 
nes importantes. En muchos vertebrados no mamlferos, los sis¬ 
temas digestivo, excretor y reproductor tienen una abertura com- 
partida hacia el exterior que se denomina cloaca, que probable- 
mente estuvo presente en los antecestros de todos los vertebra¬ 
dos. En cambio, la mayorla de los mamiferos carece de cloaca y 
tienen una abertura separada para el tracto digestivo y la mayor 
parte de los mamlferos hembra tambien tienen aberturas separa- 
das para los tractos excretor y reproductor. El utero de casi todos 
los vertebrados esta dividido en dos camaras en forma parcial o 
completa. Sin embargo, en los seres humanos y otros mamlferos 
que solo producen unas pocas crias por ciclo de reproduccion, 
como tambien en las aves y en muchas serpientes, el utero es una 
estructura unica. El sistema reproductor masculino tiene como 
diferencia principal los organos de la copulacion. Muchos verte¬ 
brados no mamlferos no tienen un pene bien desarrollado y solo 
evaginan la cloaca para eyacular. 


Concepto 


Los organos reproductores 
producen y transportan los 
gametos: enfoque sobre los 
seres humanos 

Anatomia del gparato reproductor femenino 

* ^ » 

•irj' 

Las estructuras reproductoras extemas femeninas son el clito¬ 
ris y dos pares de labicfs, que rodean al clitoris y a la abertura va¬ 
ginal. Los organos internos son un par de gonadas y un sistema 
de conductos y caVidades que transportan los gametos y albergan 
al embrion y al feto (fig. 46-9). 


Evaluation de conceptos 


1. i De que manera la fecundation interna facilita la vida 
terrestre? 

2. «> Por medio de que “estrategias” los animates con a) 
fecundation externa y b) fecundation interna aseguran 
que su progenie sobreviva hasta la adultez? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Ovarios 

Las gonadas femeninas u ovarios se encuentran a ambos la- 
dos de la cavidad abdominal y estan unidas al utero por medio 
de un mesenterio. Cada ovario esta envuelto en una capsula pro- 
tectora dura y contiene muchos follculos. Un follculo esta com- 
puesto por un ovulo rodeado por una o varias capas de celulas 
foliculares que nutren y protegen al ovulo en desarrollo. Se con- 
sidera que los 400 000 follculos o casi todos los que una mujer 
tendra durante su vida se forman antes del nacimiento (no obs¬ 
tante, vease el ultimo parrafo de la figura 46-11). Durante los 
anos fertiles de la mujer, solo varios cientos de follculos liberan 
sus ovulos. A partir de la pubertad y de forma continua hasta la 
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► Fig. 46-9. Anatomi'a del 
aparato reproductor de la 
mujer. Con fines orientativos se 
senalan algunas estructuras no 
relacionadas con la reproduc- 
cion entre parentesis. 
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menopausia, un follculo suele madurar y liberar un ovulo duran¬ 
te cada ciclo menstrual. Las celulas del follculo tambien produ- 
cen las hormonas sexuales primarias femeninas, es decir, los es- 
trogenos. El ovulo sale del follculo por el proceso de ovulacion. 
Luego, el tejido folicular restante crece dentro del ovario y forma 
una masa solida denominada cuerpo luteo (“cuerpo amarillo”). 
El cuerpo luteo secreta estrogenos adicionales y progesterona, 
que es una hormona que ayuda a mantener la capa interna del 
utero durante el embarazo. Si el ovulo no se fertiliza, el cuerpo 
luteo se desintegra y un nuevo follculo madura durante el ciclo 
siguiente. 

Trompas de Falopio y utero 

El sistema reproductor femenino no esta totalmente cerrado y 
el ovulo se expulsa a la cavidad abdominal cerca de la desembo- 
cadura de la trompa de Falopio. Esta tiene una desembocadura 
en forma de embudo y los cilios del epitelio que cubre el conduc- 
to ayudan a recoger el ovulo, al movilizar llquido desde la cavi¬ 
dad corporal hacia el conducto. Los cilios tambien transportan el 
ovulo a traves de la trompa hacia el utero, tambien denominado 
“matriz”. El utero es un organo muscular que puede expandirse 


durante el embarazo para adaptarse a un feto de 4 kg. La cubier- 
ta interna del utero, el endometrio, es muy rica en vasos sangul- 
neos. El cuello del utero o cervix desemboca en la vagina. 



Vagina y vulva i. 

La vagina es u^a cavidad de paredes delgadas donde se depo- 
sitan los espermafczoides durante el coito y que sirve como ca¬ 
nal de parto para el nacimiento del nino. Este organo desembo¬ 
ca en el exterior a traves de la vulva, un termino generico que ha- 
ce referenda al conjunto de los genitales externos femeninos. 

En el momento del nacimiento y, por lo general, hasta que el 
coito o una actividad flsica intensa lo rompa, un fragmento del- 
gado de tejido denominado himen cubre la abertura de la vagi¬ 
na parcialmente en los seres humanos. La abertura vaginal y la 
abertura uretral se encuentran separadas dentro de una depre- 
sion denominada vestlbulo, limitado por un par de pliegues cu- 
taneos delgados que se conocen como labios menores. Un par 
de pliegues adiposos gruesos, los labios mayores, rodean y pro- 
tegen los labios menores y el vestlbulo. Ubicado en el extremo 
frontal del vestlbulo, el clitoris esta compuesto de un eje corto 
que sostiene un glande redondeado o cabeza que esta cubierto 
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por un pequeno capuchon de piel o prepucio. Durante la estimu- 
lacion sexual, el clitoris, la vagina y los labios menores se Henan 
de sangre y aumentan de tamano. El clitoris esta compuesto so- 
bre todo de tejido erectil. A1 ser muy rico en terminales nervio- 
sas, es uno de los puntos mas sensibles a la estimulacion sexual. 
Durante la excitacion sexual, las glandulas de Bartholin, ubica- 
das cerca de la abertura vaginal, secretan moco hacia el vestibu- 
lo para mantenerlo lubricado y facilitar el coito. 

Glandulas mamarias 

Las glandulas mamarias estan presentes en ambos sexos, pe- 
ro, en condiciones normales, solo cumplen una funcion en las 
mujeres. Estas no forman parte del sistema reproductor pero son 
importante;s para la reproduccion de los mamlferos. Dentro de 
las glandulas hay pequenas cavidades de tejido epitelial que se¬ 
cretan leche, que drena en una serie de conductos que desembo- 
can en el pezon. El tejido graso (adiposo) forma la masa princi¬ 
pal de la glandula mamaria de un mamifero que no esta amaman- 
tando en ese momento. El nivel bajo de estrogenos en los machos 
impide el desarrollo del aparato secretor y el deposito de grasa, 
de manera que las mamas masculinas permanecen pequenas y 
los pezones no se conectan con los conductos. 

Anatomia del aparato reproductor masculino 

En la mayoria de las especies de mamlferos, incluidos los se¬ 
res humanos, los organos del aparato reproductor externo mas¬ 
culino son el escroto y el pene. Los organos reproductores inter- 
nos son las gonadas que producen gametos (espermatozoides) y 
hormonas, las glandulas accesorias que secretan productos esen- 
ciales para el movimiento de los espermatozoides y los conduc¬ 
tos que transportan los espermatozoides y las secreciones glan- 
dulares (fig. 46-10). 


Testiculos 

Las gonadas masculinas o testiculos estan compuestas de 
muchos tubos muy enrollados rodeados por varias capas de teji¬ 


do conectivo. Estos tubos son los tubulos seminiferos, donde se 
forman los espermatozoides. Las celulas de Leydig, distribuidas 
entre los tubulos seminiferos, producen testosterona y otros an- 
drogenos. 

La produccion de espermatozoides normales no puede llevarse a 
cabo con las temperaturas corporales de la mayoria de los mamife- 
ros y los testiculos de los seres humanos y muchos otros mamiferos 
se mantienen fuera de la cavidad abdominal en el escroto, que es un 
pliegue de la pared corporal. El escroto tiene alrededor de 2 °C me- 
nos que la cavidad abdominal. Los testiculos se desarrollan en un 
sector elevado de la cavidad abdominal y descienden al escroto jus- 
to antes del nacimiento. En muchos roedores, los testiculos vuelven 
a la cavidad abdominal entre las temporadas de reproduccion, locr- 
que interrumpe la maduracion de los espermatozoides. Algunos 


Vesfcula 
seminal — 
(detras de 
la vejiga) 


Uretra 


Escroto 


Glande del 
pene 



Glandula prostatica 
Glandula bulbouretral 

▲ Fig. 46-10. Anatomia del aparato repro¬ 
ductor del varon. Las estructuras no relaciona- 
das con la reproduccidn se seiialan entre paren- 
tesis. 
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mamiferos, cuya temperatura corporal es lo bastante baja para per- 
mitir la maduracion de los espermatozoides, como monotremas, 
ballenas y elefantes, conservan los testlculos dentro de la cavidad 
abdominal de forma permanente. 

Conductos 

Los espermatozoides salen de los tubulos seminlferos de un tes- 
tlculo para ingresar en los tubulos enrollados del epidldimo. Los 
espermatozoides tardan alrededor de 20 dlas en atravesar los tubu¬ 
los de 6 m de longitud de cada epidldimo del hombre. Durante es- 
te paso los espermatozoides adquieren motilidad y capacidad de 
fertilizar el ovulo. Cuando se produce la eyaculacion, los esperma¬ 
tozoides son impulsados desde el epidldimo a traves del conducto 
deferente musculares. Estos dos conductos (uno de cada epidldi¬ 
mo) salen del escroto y pasan alrededor y por detras de la vejiga, 
donde cada uno se une con un conducto dfi la veslcula seminal pa¬ 
ra formar un conducto eyaculador corto. Los conductos eyacula- 
dores desembocan en la uretra, que es el tubo que drena tanto el 
sistema excretor como el reproductor. La uretra se extiende dentro 
del pene y se abre hacia el exterior en la punta de este organo. 

Glandulas 

Hay tres grupos de glandulas accesorias -las veslculas semina- 
les, la glandula prostatica y las glandulas bulbouretrales- que 
agregan secreciones al semen, el llquido eyaculado. Un par de 
veslculas seminales suministran el 60% del volumen total del 
semen. El llquido producido por las veslculas seminales es espe- 
so, amarillento y alcalino y contiene moco, el azucar fructosa 
(que proporciona la mayor parte de la energla empleada por los 
espermatozoides), una enzima coagulante, acido ascorbico y 
prostaglandinas, que son los reguladores locales que se comenta- 
ron en el capltulo 45. 

La glandula prostatica es la mas grande de las glandulas que 
secretan semen. Su producto se vierte directamente en la uretra 
a traves de varios" conductos pequenos. El llquido prostatico es 
poco denso y lechoso; contiene enzimas anticoagulantes y citra- 
to (un nutriente para los espermatozoides). La glandula prostati¬ 
ca origina uno de los problemas medicos mas frecuentes en los 
hombres mayores de 40 anos. El aumento benigno (no neoplasi- 
co) del tamano de la prostata se produce en mas de la mitad de 
los hombres de este grupo etario y en casi todos los hombres de 
mas de 70 anos. El cancer de prostata es uno de los mas frecuen¬ 
tes en los varones. Su tratamiento es quirurgico o con farmacos 
que inhiben las gonadotropinas, lo que produce una disminu- 
cion de la actividad y el tamano de la prostata. 

Las glandulas bulbouretrales son un par de glandulas pe- 
quenas ubicadas junto a la uretra debajo de la prostata. Antes de 
la eyaculacion, estas glandulas secretan un moco claro que neu- 
traliza cualquier resto de orina acida que pudo permanecer en la 
uretra. El liquido bulbouretral lleva algunos espermatozoides li- 
berados antes de la eyaculacion y este hecho representa una de 
las razones por las cuales el metodo coitus interruptus para el con¬ 
trol de la natalidad tiene una tasa de fracaso tan elevada. 

Semen en el tracto reproductor femenino 

Un hombre suele eyacular entre 2 y 5 mL de semen y cada mi- 
lilitro puede contener entre 50 y 130 millones de espermatozoi¬ 
des. Una vez en el tracto reproductor femenino, las prostaglandi¬ 
nas del semen producen el adelgazamiento del moco en la de- 
sembocadura del utero y estimulan contracciones de los muscu- 
los uterinos, lo que contribuye al ascenso deLsemen a traves del 


utero. La alcalinidad del semen ayuda a neutralizar el ambiente 
acido de la vagina para proteger los espermatozoides y aumentar 
la movilidad. Cuando se ha eyaculado, el semen se coagula, lo 
que facilita que las contracciones uterinas lo transporten hacia 
arriba; luego, los anticoagulantes licuan el semen y los esperma¬ 
tozoides comienzan a migrar a traves del tracto femenino. 

Pene 

El pene esta compuesto de tres cilindros de tejido erectil espon- 
joso que se forma a partir de venas y capilares modificados. Du¬ 
rante la estimulacion sexual, el tejido erectil se llena de sangre pro- 
veniente de las arterias. A medida que este tejido se llena, la pre- 
sion creciente sella las venas que drenan el pene y produce su in- 
gurgitacion con sangre. La ereccion resultante es esencial para la 
introduction del pene en la vagina. Los roedores, los mapaches, las 
morsas, las ballenas y otros mamiferos tambien poseen un baculo. 
que es un hueso ubicado dentro del pene para ayudar a endurecer- 
lo. El consumo de alcohol y de ciertos farmacos y los problemas 
emocionales pueden producir una impotencia temporal, que es la 
incapacidad reversible de lograr una ereccion. Existen varios far¬ 
macos e implantes penianos disponibles para los hombres con im¬ 
potencia irreversible secundaria debida a trastomos en los sistemas 
nervioso o circulatorio. El farmaco de administration oral Viagra 
(citrato de sildenafilo) promueve la action del regulador local oxi- 
do nltrico (NO), que aumenta la relajacion de los musculos lisos 
de los vasos sangulneos del pene. Esto permite que la sangre ingre- 
se en el tejido erectil y mantenga la ereccion. 

El cuerpo del pene esta cubierto por una piel relativamente 
gruesa. La cabeza o glande del pene tiene una cubierta mucho 
mas delgada y, en consecuencia, es mucho mas sensible a la esti¬ 
mulacion. El glande esta recubierto por un pliegue cutaneo de- 
nominado prepucio que puede extirparse por medio de la cir- 
cuncision. Esta cirugia surgio de tradiciones religiosas y no tiene 
una eficacia comprobada para mejorar la salud o la higiene. 

Respuesta sexual humana 

Como se menciono antes, muchos animales desarrollan con- 
ductas sexuales elaboradas. La estimulacion sexual en los seres 
humanos es incluso mas compleja y conlleva una variedad de 
factores psicologicos y fisicos. Sin embargo, la respuesta sexual 
humana se cara^teriza por un patron fisiologico comun. 

Hay dos tipb^ de reacciones fisiologicas que predominan en 
ambos sexos: vaspcongestion, es decir, el llenado de un tejido 
con sangre producido por el aumento del flujo sangulneo a tra¬ 
ves de las arterial de ese tejido, y miotonia, que es el aumento 
de la tension muscular. Tanto el musculo esqueletico como el li- 
so pueden tener contracciones constantes o rltmicas, incluidas 
aquellas asociadas con el orgasmo. 

El ciclo de respuesta sexual puede dividirse en cuatro fases: ex¬ 
citation, meseta, orgasmo y resolution. Una funcion importante de 
la fase de excitation es la preparation de la vagina y el pene para el 
coito. Durante esta fase, la vasocongestion se evidencia en particu¬ 
lar por la ereccion del pene y el clitoris, el aumento del tamano de 
los testlculos, los labios y las mamas y la lubrication vaginal. Pue¬ 
de producirse miotonia que determina la ereccion del pezon o pue¬ 
de aparecer tension en los brazos y las piemas. 

En la fase de meseta, estas respuestas continuan. En las muje- 
res, el tercio externo de la vagina se congestiona, mientras que 
los dos tercios internos se expanden levemente. Este cambio, 
asociado con la elevation del utero, forma una depresion que re- 
cibe los espermatozoides en la parte posterior de la vagina. Las 
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frecuencias respiratoria y cardlaca aumentan, la ultima a veces, has- 
ta 150 latidos por minuto, no como resultado del esfuerzo flsico de 
la actividad sexual sino como respuesta involuntaria a la estimula- 
cion del sistema nervioso autonomo (figs. 48-21 y 48-22). 

El orgasmo se caracteriza por contracciones involuntarias rit- 
micas de las estructuras del aparato reproductor en ambos sexos. 
El orgasmo masculino tiene dos estadios. La emision es la con- 
traccion de las glandulas y los conductos del tracto reproductor, 
lo que impulsa el semen hacia la uretra. La expulsion o eyacula- 
cion se produce cuando la uretra se contrae y el semen se exte- 
rioriza. Durante el orgasmo femenino, el utero y la parte externa 
de la vagina se contraen, pero los dos tercios internos de la vagi¬ 
na no lo hacen. El orgasmo es la fase mas corta del ciclo de res¬ 
puesta sexual y dura solo alrededor de unos pocos segundos. En 
ambos sexos se producen contracciones en intervalos de 0,8 se¬ 
gundos, aproximadamente, y en estas pueden participar el esfln- 
ter anal y varios musculos abdominales. 

La fase de resolucion completa el ciclo y revierte las respues- 
tas de los estadios anteriores. Los organos recuperan su tamano 
y su color normales y los musculos se relajan. La mayoria de los 
cambios de la resolucion se desarrollan en 5 minutos. Sin embar¬ 
go, la perdida de la ereccion peniana y clitoridiana puede tardar 
un poco mas de tiempo. En ambos sexos, la perdida inicial de la 
ereccion es rapida, pero el retorno de los organos a su tamano 
previo a la excitacion puede tardar hasta una hora. 


Evaluacion de conceptos 


1. Ordene los siguientes conductos masculinos en la secuen- 
cia correcta para el transporte de los espermatozoides: 
epididimo, tubulo seminifero, uretra, conducto deferente. 

2. <?De que modo mantienen las glandulas masculinas acce- 
sorias la motilidad de los espermatozoides y la* 
fecundacion? 

3. En la respuesta sexual humana, ^que organos 
experimentan vasocongestion? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


En los seres humanos y otros 
mamiferos existe una interrelacion 
compleja de hormonas que regula 
la gametogenesis 

<>Cual es la forma exacta en que se producen los gametos en el 
cuerpo de los mamiferos? El proceso, denominado gametogenesis, 
se basa en la meiosis, pero hay diferencias entre las hembras y los 
machos. La ovogenesis, esto es, el desarrollo de los ovocitos madu- 
ros (ovulos), se describe en la figura 46-11. La espermatogene- 
sis, que es la production de espermatozoides maduros, es un pro¬ 
ceso continuo y prollfico que se desarrolla en el macho adulto. Ca- 
da eyaculacion de un hombre contiene entre 100 y 650 millones de 
espermatozoides y los hombres pueden eyacular una vez al dla con 
una reduction minima de la capacidad de fertilization. La esperma¬ 
togenesis se produce en los tubulos seminlferos del testlculo. En la 
figura 46-12 se describe el proceso con algunos detalles. 


La ovogenesis es diferente de la espermatogenesis en tres ele- 
mentos principales. En primer lugar, durante las divisiones meio- 
ticas de la ovogenesis, la citocinesis es desigual y casi todo el ci- 
toplasma es monopolizado por una sola celula hija, el ovocito se- 
cundario. Esta celula grande puede evolucionar para convertirse 
en el ovulo; los demas productos de la meiosis, que son celulas 
mas pequenas denominadas cuerpos polares, degeneran. En 
cambio, en la espermatogenesis, los cuatro productos de la meio¬ 
sis se transforman en espermatozoides maduros (compare las 
figuras 46-11 y 46-12). En segundo lugar, aunque las celulas a 
partir de las cuales se desarrollan los espermatozoides se siguen 
dividiendo por mitosis durante toda la vida del hombre, esto no 
se observa en la ovogenesis que se desarrolla en la mujer (vease 
texto en la figura 46-11). En tercer lugar, la ovogenesis presenta 
periodos “de reposo” prolongados, a diferencia de la espermato¬ 
genesis que produce espermatozoides maduros a partir de celu¬ 
las precursoras en una secuencia ininterrumpida. 

Ciclo reproductor femenino 

En las mujeres la secretion de hormonas y los acontecimientos 
reproductores que regulan estas sustancias son ciclicos. Aunque 
los hombres producen espermatozoides de forma continua, las 
mujeres expulsan un solo ovulo o unos pocos ovulos en un mo- 
mento especifico durante cada ciclo. El control hormonal del ci¬ 
clo femenino es complejo, como se comentara mas adelante. 

Ciclo menstrual comparado con el ciclo estral 

En las hembras de los mamiferos se producen dos diferentes ti- 
pos de ciclos. Los seres humanos y algunos otros primates tienen 
ciclos menstruates, mientras que otros mamiferos desarrollan ci¬ 
clos estrales. En ambos casos, la ovulacion se produce en un mo¬ 
menta del ciclo despues de que el endometrio (capa interna del ute¬ 
ro) comience a engrosarse y a desarrollar una irrigation sangulnea 
rica para preparar el utero para la posible implantation de un em- 
brion. Una diferencia entre los dos tipos de ciclos implica el desti- 
no de la cubierta uterina si no se produce el embarazo. En los ci¬ 
clos menstruales, el endometrio se desprende del utero a traves del 
cervix y la vagina en un perfodo de sangrado denominado mens¬ 
truation. En los ciclos estrales, el utero reabsorbe el endometrio y 
no se produce un sangrado abundante. 

Otras distinciones importantes son los cambios conductuales 
mas pronunciados durante los ciclos estrales en comparacion con 
los asociados con losr riclos menstruales y los efectos mas intensos 
de las estaciones y el cliifta sobre los ciclos estrales. Aunque las mu¬ 
jeres pueden desarrollah actividad sexual durante todo el ciclo 
menstrual, la mayoria de los mamiferos solo copulan durante el pe- 
riodo cercano a la ovulacion. Este intervalo de actividad sexual, de¬ 
nominado estro (del latln oestrus , frenesl, pasion), es el unico mo¬ 
menta en que la condition de la vagina permite el apareamiento. A 
menudo, el estro se denomina celo y, durante este periodo, la tem- 
peratura corporal femenina aumenta levemente. La duration y la 
frecuencia de los ciclos reproductores varian mucho entre los ma¬ 
miferos. El ciclo menstrual de las mujeres se produce en promedio 
cada 28 dlas (aunque los ciclos varian entre 20 y 40 dlas). En cam¬ 
bio, el ciclo estral de las ratas solo dura 5 dlas. Los osos y los perros 
tienen un ciclo por ano y los elefantes tienen varios de estos ciclos. 

El ciclo reproductor femenino humano en detalle 

A continuation se examinara el ciclo reproductor femenino 
humano con mayor detalle para evaluar la forma en que las hor- 
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Figura 46-11 


de la ovogenesis Humana 


La ovogenesis comienza en el embrion femeni- 
no con la diferenciacion de las celulas germina- 
les primordiales en ovogonias, que son celulas 
madre especlficas del ovario. Una ovogonia se 
multiplica por mitosis y comienza la meiosis, 
pero el proceso se detiene en la profase I. Las 
celulas en este estadio, que se denominan ovo- 
citos primarios, permanecen en estado de la- 
tencia dentro de foliculos pequenos (cavidades 
cubiertas por celulas protectoras) hasta la pu- 
bertad, cuando las hormonas los reactivan. A 
partir de la pubertad, la hormona foliculo esti- 
mulante (FSH) estimula a un foliculo periodi- 
camente para que crezca e induzca a su ovocito 
primario a completar la meiosis I y comenzar la 
meiosis II. Luego la meiosis se vuelve a detener. 
Latente en la metafase II, el ovocito secundario 
se libera durante la ovulacion, cuando el folicu¬ 
lo se rompe. Por lo general, un solo ovocito ma- 
dura y se libera una vez al mes. L meiosis no 
continua hasta que un espermatozoide penetra 
en el ovocito; solo en ese momento se comple- 
ta la ovogenesis y se produce un ovulo (en otras 
especies de animales el espermatozoide puede 
ingresar en el ovocito en el mismo estadio, an¬ 
tes o, despues.) 

Las divisiones meioticas que forman parte de la 
ovogenesis desarrollan una citocinesis desigual 
y las celulas mas pequenas se convierten en 
euerpos polares (el primer cuerpo polar puede 
volver a dividirse o no). Despues de terminada 
la meiosis, el nucleo haploide del espermato¬ 
zoide y el ahora ovulo maduro se fusionan; es¬ 
te acontecimiento constituye la fecundacion. 

El foliculo roto restante despues de la ovula¬ 
cion se convierte en el cuerpo luteo. No obstan¬ 
te, si el ovocito liberado no se fecunda, el cuer¬ 
po luteo degenera. 

Durante muchos anos los cientificos creyeron 
que las mujeres, como la mayoria de las hem- 
bras de mamiferos, nacian con todos los ovoci- 
tos primarios que iban a tener en toda su vida; 
es decir, que no se desarrollaban ovocitos pri¬ 
marios nuevos despues del nacimiento. Sin em¬ 
bargo, en marzo de 2004, los investigadores pu- 
blicaron que en ovarios de los ratones adultos 
se multiplicaban ovogonias que se podian desa- 
rrollar para transformarse en ovocitos. Los in¬ 
vestigadores tratan de buscar celulas similares 
en los ovarios humanos. Es posible que la dis- 
minucion notable de la fertilidad que se produ¬ 
ce a medida que las mujeres envejecen se deba 
a la reduction gradual de ovogonias y no solo a 
la degeneration de los ovocitos viejos. 
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Figura 46-12 

de la espermatogenesis humana 



Estas ilustraciones correlacionan los estadios de la meiosis en el desa- 
rrollo de los espermatozoides (izquierda) con la estructura microscopi- 
ca de los tubulos semimferos. Las celulas germinales primordiales de 
los testlculos embrionarios se diferencian en espermatogonias, que son 
las celulas madre que originan a los espermatozoides. A medida que las 
espermatogonias se diferencian en espermatocitos y luego en esperma- 
tidas, la meiosis reduce el numero de cromosomas de diploide (2 n = 46 
en los seres humanos) a haploide (n = 23). Las celulas en vias de desa- 
rrollo son impulsadas desde su ubicacion cerca de la pared externa del 
tubulo seminrfero hacia la luz (abertura central) y luego al epidldimo, 
donde adquieren movilidad. 

La estructura de un espermatozoide se adapta a su funcion. En los se¬ 
res humanos, como en la mayoria de las especies, tienen una cabeza que 
contiene el nucleo haploide y un cuerpo especial en la punta, el acroso- 
ma, que contiene enzimas que ayudan al espermatozoide a penetrar en 
el ovulo. Detras de la cabeza, el espermatozoide posee grandes cantida- 
des de mitocondrias (o una sola grande en algunas especies) capaces de 
proporcionar ATP para el movimiento de la cola, que es un flagelo. 
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monas coordinan una funcion compleja. El 
termino ciclo menstrual representa de forma 
especlfica los cambios que se producen en el 
utero; en consecuencia, tambien se denomina 
ciclo uterino. Este proceso se debe a sucesos 
clclicos que se desarrollan en los ovarios; es 
decir, por el ciclo ovarico. Por tanto, el ciclo 
reproductor femenino es, en realidad, un ci¬ 
clo integrado que incluye a dos organos, el 
utero y los ovarios. 

Las hormonas que desarrollan el control 
superior de este ciclo doble son las mismas 
hormonas cerebrales que regulan el sistema 
reproductor masculino, esto es, la hormona 
liberadora de gonadotropinas (GnRH) secre- 
tada por el hipotalamo y las gonadotropinas 
hormona foliculo-estimulante (FSH) y hor¬ 
mona luteinizante (LH) secretadas por el 16- 
bulo anterior de la hipofisis. Las concentra- 
ciones de FSH y LH en la sangre controlan la 
produccion de dos clases de hormonas este- 
roideas que se sintetizan en los ovarios: estro- 
geno (en realidad, una familia de hormonas 
muy relacionadas entre si) y progesterona. A 
su vez, el ciclo ovarico de produccion de hor¬ 
monas controla el ciclo uterino de prolifera- 
cion y perdida del endometrio. El resultado es 
que el crecimiento del follculo ovarico y la 
ovulacion se sincronizan con la preparation 
de la capa interna del utero para la posible 
implantation de un embrion. Ademas de leer 
el comentario siguiente, dirijase a la figura 
46-13 como gula para comprender la forma 
en que las cinco clases de hormonas partici- 
pan en un esquema elaborado que compro- 
mete retroalimentaciones tanto positivas co¬ 
mo negativas. 

El ciclo ovarico. © El ciclo comienza con 
la liberation de GnRH por parte del hipotala¬ 
mo, que © estimula a la hipofisis para que 
secrete pequenas cantidades de FSH y LH. 

La FSH (para hacer honor a su nombre) esti¬ 
mula el crecimiento de los foliculos con la co- 
laboracion de la LH y © las celulas de los fo¬ 
liculos en vias de proliferation comienzan a 
sintetizar estrogeno. En la figura 46-13d se 
observa un ascenso lento de la cantidad de es¬ 
trogeno secretado durante la mayor parte de 
la fase folicular, que es el periodo del ciclo 
ovarico durante el cual los foliculos crecen y 
los ovocitos maduran (varios foliculos co¬ 
mienzan a crecer cuando se inicia cada ciclo, 
pero, por lo general, uno solo madura; los de- 
mas se desintegran). Los niveles bajos de es¬ 
trogeno inhiben la secretion de las hormonas 
hipofisarias y, de esta manera, mantienen los 
niveles de FSH y LH relativamente bajos. 

Sin embargo, los niveles de FSH y LH ex- 
perimentan un ascenso brusco cuando © el 
follculo en crecimiento comienza a secretar 
una cantidad de estrogeno mucho mayor. Si 
bien un nivel bajo de estrogeno inhibe la se- 
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▲ Fig. 46-13. Ciclo reproductor femenino. Esta figura muestra la forma en que los niveles 
hormonales sangulneos cambiantes representados en las partes (a), (b) y (d) regulan (c) el ci¬ 
clo ovarico y (e) el ciclo uterino (menstrual). La escala de tiempo en la parte inferior de la figu¬ 
ra se aplica a las partes (b)-(e). 
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crecion de las gonadotropinas hipofisarias, una concentracion 
elevada de esta hormona ejerce el efecto contrario: estimula la se¬ 
crecion de gonadotropinas al actuar sobre el hipotalamo para que 
incremente su produccion de GnRH. © En la figura 46-13b se 
puede observar esta respuesta en forma de incrementos agudos 
de los niveles de FSH y LH que se producen poco despues del 
aumento de la concentracion de estrogeno indicado en la figura 
46-13d. El efecto es mayor para la LH porque la concentracion 
elevada de estrogeno tambien aumenta la sensibilidad de las ce- 
lulas hipofisarias productoras de LH a la GnRH. En este momen- 
to, los follculos pueden responder con mayor intensidad a la LH 
porque una mayor cantidad de estas celulas tienen receptores pa¬ 
ra esa hormona. El incremento de la concentracion de LH provo- 
cado por la mayor secrecion de estrogeno en el follculo en vlas 
de proliferacion es un ejemplo de una retroalimentacion positi- 
va. La LH induce la maduracion final del follculo. El follculo 
en vlas de maduracion desarrolla una cavidad interna llena de ll- 
quido y aumenta mucho de tamano hasta formar una protrusion 
cerca de la superficie del ovario. La fase folicular finaliza con 
la ovulacion alrededor de un dla despues del pico de LH. El fo¬ 
llculo y la pared del ovario adyacente se rompen y se libera el 
ovocito secundario. 

© Despues de la ovulacion, durante la fase lutemica del ci- 
clo ovarico, la LH estimula la transformation del tejido folicular 
que queda en el ovario en el cuerpo luteo, que es una estructura 
glandular (fig. 46-13c) (la LH recibe su nombre de su funcion 
“luteinizante”). Bajo la estimulacion continua realizada por la LH 
durante esta fase del ciclo ovarico, el cuerpo luteo secreta proges- 
terona y estrogeno (fig. 46-13d). A medida que los niveles de 
progesterona y estrogeno aumentan, la combination de estas 
hormonas ejerce una retroalimentacion negativa sobre el hipota¬ 
lamo y la hipofisis para inhibir la secrecion de FSH y LH. Al fi¬ 
nal de la fase lutemica, el cuerpo luteo se desintegra y las con- 
centraciones de estrogeno y progesterona descienden subitamen- 
te. Los niveles descendentes de las hormonas ovaricas liberan al 
hipotalamo y la hipofisis de los efectos inhibidores de estas hor¬ 
monas. Entonces, la hipofisis puede comenzar a secretar sufi- 
ciente FSH para estimular la proliferacion de nuevos follculos en 
el ovario y, de esta manera, iniciar el siguiente ciclo ovarico. 

Ciclo uterino (menstrual). Las hormonas secretadas por los 
ovarios -estrogeno y progesterona- ejercen un efecto importante 
sobre el utero. El estrogeno secretado en cantidades crecientes 
por los follculos en vlas de desarrollo estimula el engrosamiento 
del endometrio. De esta manera, la fase folicular del ciclo ovari¬ 
co queda coordinada con la fase proliferativa del ciclo uterino 
(fig. 46-13e). Despues de la ovulacion, © el estrogeno y la pro¬ 
gesterona secretados por el cuerpo luteo estimulan el desarrollo 
continuo y el mantenimiento del endometrio, que consiste en el 
aumento del tamano de las arterias y la proliferacion de las glan- 
dulas endometriales. Estas glandulas secretan un llquido nutriti- 
vo que puede mantener al embrion incluso antes de que se im- 
plante en el utero. Esto implica que la fase lutemica del ciclo ova¬ 
rico esta coordinada con lo que se denomina fase secretora del 
ciclo uterino. 

© El descenso rapido del nivel de hormonas ovaricas cuando 
el cuerpo luteo se desintegra produce espasmos de las arterias de 
la capa interna del endometrio que impiden la llegada de sangre 
hasta ella. Los dos tercios superiores del endometrio se desinte- 
gran y se produce la menstruacion -fase de flujo menstrual del 
ciclo uterino- y el comienzo de un ciclo nuevo. Por convention, 
el primer dla de la menstruacion se designa como dla 1 del ciclo 
uterino (y ovarico). El sangrado menstrual suele persistir duran¬ 


te varios dlas. Durante la menstruacion comienza a proliferar una 
nueva serie de follculos ovaricos. 

Ciclo tras ciclo, la maduracion y la liberation de los ovulos del 
ovario se integran con los cambios en el utero, que es el organo 
que debe adaptarse al embrion si el ovulo se fecunda. Si un em¬ 
brion no se ha implantado en el endometrio al final de la fase se- 
cretora del ciclo uterino, comienza un nuevo flujo menstrual que 
senala el dla 1 del ciclo siguiente. Mas adelante (en este capltu- 
lo) se comentaran los mecanismos compensadores que impiden 
la desintegracion del endometrio durante el embarazo. 

Ademas de las funciones del estrogeno para coordinar el ciclo re- 
productor femenino, esta familia de hormonas es responsable de las 
caracteristicas sexuales secundarias de la mujer. El estrogeno indu¬ 
ce el deposito de grasa en las mamas y en las caderas, aumenta la 
retention de agua, afecta al metabolismo del calcio, estimula el de¬ 
sarrollo de las mamas e influye en la conducta sexual femenina. 

Menopausia. Despues de alrededor 450 ciclos, las mujeres ex- 
perimentan la menopausia, que es el cese de la ovulacion y la 
menstruacion. La menopausia suele presentarse entre los 46 y los 
54 anos. Es probable que, a esta edad, los ovarios pierdan su capa- 
cidad de respuesta a las gonadotropinas producidas por la hipofisis 
(FSH y LH) y se desarrolle la menopausia debido a una diminu¬ 
tion de la produccion de estrogeno por parte de los ovarios. La me¬ 
nopausia es un fenomeno inusual; en la mayorla de las especies, las 
hembras y los machos conservan su capacidad reproductora duran¬ 
te toda su vida. ^Existe una explication evolutiva para la menopa ? - 
sia? <>Por que la selection natural favorecio a las mujeres que aeja- 
ron de reproducirse? Una hipotesis intrigante propone que, al prin- 
cipio de la evolution humana, las mujeres que experimentaban la 
menopausia despues de tener varios hijos aumentaban su rendi- 
miento; la perdida de la capacidad de reproducirse les permitla cui- 
dar mejor a sus hijos y nietos y, de esta manera, aumentaba la su- 
pervivencia de los individuos que poselan sus genes. 

Control hormonal del sistema reproductor 
masculino 

En el hombre, las hormonas sexuales principales son los an¬ 
drogenos, el mas importante de los cuales es la testosterona. Los 
androgenos son hormonas esteroides producidas, sobre todo, 
por las ctiulas de Leydig de los testlculos, que son celulas inters- 
ticiales ubicadas cer^i de los tubulos seminlferos. 

La testosterona y qtfos androgenos son responsables directos de 
las caracteristicas se^Sales primarias y secundarias del hombre. Las 
caracteristicas sexuales primarias se asocian con el sistema repro¬ 
ductor: desarrollo de los vasos deferentes y otros conductos, desa¬ 
rrollo de las estructuras del aparato reproductor externo y produc¬ 
cion de espermatozoides. Las caracteristicas sexuales secundarias 
no se relacionan directamente con el sistema reproductor y abarcan 
la adquisicion de voz grave, la distribution del vello facial y pubia- 
no y el crecimiento muscular (los androgenos estimulan la slntesis 
de proteinas). Los androgenos tambien son determinantes potentes 
de la conducta de los mamlferos y otros vertebrados. Ademas de las 
conductas sexuales especlficas y el impulso sexual, los androgenos 
incrementan la agresividad general y son responsables de las con¬ 
ductas vocales, como el canto de las aves y el croar de las ranas. Las 
hormonas producidas por el lobulo anterior de la hipofisis y el hi¬ 
potalamo controlan la secrecion de androgenos y la produccion de 
espermatozoides en los testlculos. Cuando analice la figura 46-14 
recuerde que cada hormona solo actua sobre las celulas que tienen 
receptores especlficos para ella (vease el cap. 45). 
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Evaluation de conceptos 


1. LaFSHyla LH obtuvieron sus nombres de sucesos del 
ciclo reproductor femenino, pero tambien actuan en los 
varones. ^En que se parecen sus funciones en mujeres y 
hombres? 

2. fin que se diferencia un ciclo estral de un ciclo 
menstrual y en que tipos de animales se presentan las 
dos clases de ciclos? 

3. ^Por que se considera que los ciclos ovarico y uterino 
(menstrual) forman parte de un solo ciclo? 

4. ^Que cambios hormonales especificos desencadenan la 
ovulacion? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


En los seres humanos y en otros 
animates placentarios, el embrion 
crece dentro del utero materno 
hasta el momento de nacer 

En los seres humanos y otros mamlferos placentarios (eute- 
rios), el embarazo o gestacion es la condicion de mantener uno 


o varios embriones en el utero. El embarazo humano dura en 
promedio 266 dias (38 semanas) desde la fertilization del ovulo 
o 40 semanas desde el comienzo del ultimo ciclo menstrual. La 
duration del embarazo en otras especies se correlaciona con el 
tamano corporal y la madurez de la cria en el momento del na- 
cimiento. Muchos roedores tienen periodos gestacionales de al- 
rededor de 21 dlas, mientras que en los perros dura alrededor de 
60 dlas. En las vacas, la gestacion dura en promedio 270 dlas (ca- 
si el mismo tiempo que en los seres humanos) y en los elefantes, 
dura mas de 600 dlas. 

Concepcion, desarrollo embrionario y nacimiento 

La fecundacion de un ovulo por un espermatozoide -tambien 
denominada conception en los seres humanos- se produce en la 
trompa de Falopio (en animales, este conducto se denomina ovi- 
ducto) (fig. 46-15). Alrededor de 24 horas despues, el cigoto re- 
sultante comienza a dividirse por medio de un proceso denomina- 
do segmentacion. Este proceso continua y el embrion se transfor¬ 
ma en una “pelota” de celulas en el momento en que llega al utero 
3 o 4 dlas despues de la fecundacion. Alrededor de 1 semana des¬ 
pues de la fecundacion, la segmentacion produce un estadio em¬ 
brionario denominado blastocisto, que es una esfera de celulas con 
una cavidad. Por medio de un proceso que tarda varios dlas mas en 
completarse, el blastocisto se implanta en el endometrio. 

El embrion secreta hormonas que senalan su presencia y con- 
trolan el sistema reproductor materno. Una hormona embriona- 
ria, la gonadotropina corionica humana (HCG), actua como la 
LH hipofisaria para mantener la secretion de progesterona y es- 
trogenos en el cuerpo luteo durante los primeros meses del em¬ 
barazo. Si no se produce esta compensa- 
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A Fig. 46-14. Control hormonal de los testiculos. La hormona liberadora de gonadotrofina 
(GnRH) producida por el hipotalamo estimula al lobulo anterior de la hipofisis para que secrete dos 
hormonas gonadotroficas con efectos diferentes sobre los testiculos, la hormona luteinizante (LH) 
y la hormona foliculo-estimulante (FSH). La FSH actua sobre las celulas de Sertoli que nutren a los 
espermatozoides en vfas de desarrollo (fig. 46-12). La LH actua sobre las celulas de Leydig para que 
produzcan androgenos, sobre todo, testosterona. La retroalimentacion negativa realizada por la 
testosterona sobre el hipotalamo y el lobulo anterior de la hipofisis es el mecanismo fundamental 
de control de los niveles sangufneos de LH, FSH y GnRH. 


cion hormonal, la diminution del nivel 
materno de LH secundaria a la inhibition 
de la hipofisis produciria la menstruation 
y la perdida del embrion. Los niveles de 
HCG en sangre materna son tan elevados 
que parte de esta hormona se excreta a 
traves de la orina, donde puede detectarse 
por medio de pruebas de embarazo. 

Primer trimestre 

El embarazo humano se divide por con¬ 
venience en tres trimestres. El primer tri¬ 
mestre es el momento en el que se produ- 
cen los cambios mas importantes tanto pa¬ 
ra la madre como para el embrion. A con- 
tinuacion, continuaremos la historia donde 
la dejamos, en la implantacion. El endome¬ 
trio responde a la implantacion con el cre- 
cimiento sobre el blastocisto. En ese mo¬ 
mento comienza la diferenciacion de las es- 
tructuras corporales del embrion (se co- 
mentaran otros datos sobre el desarrollo 
embrionario en el capltulo 47). 

Durante las 2 a 4 primeras semanas de 
desarrollo, el embrion obtiene nutrientes 
directamente del endometrio. Mientras 
tanto, la capa externa del blastocisto, que 
se denomina trofoblasto, crece hacia 
afuera y se fusiona con el endometrio, que 
en definitiva contribuye a la formacion de 
la placenta. Este organo discoide, que 
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0 Se produce la fecundacion. 
Un espermatozoide ingresa en 
el ovocito; finaliza la meiosis 
del ovocito y los nucleos del 
ovulo y el espermatozoide se 
fusionan para formar un cigoto. 


© La segmentacion continua. 
Cuando el embrion llega al 
utero esta compuesto por 
una "pelota" de celulas. 

Luego flota en el utero 
durante varios dias alimentado 
por las secreciones endometriales 
y se transforma en blastocisto. 


@ El blastocisto se implanta en 
el endometrio alrededor de 7 
dias despues de la concepcion. 


Endometrio 


© La segmentacion 
(division celular) comienza en la 
trompa de Falopio cuando el 
embrionse dirige al utero 
por peristalsisy a traves de los 
movimientos de los cilios. 


(a) Desde la ovulacion hasta la implantacion 


Q La ovulacion libera un 
ovocito secundario que 
ingresa en la trompa de Falopio. 



(b) Implantacion del blastocisto 



▲ Fig. 46-15. Formacion del cigoto y acontecimientos iniciales posteriores a la fecundacion. Se comentaran mas detalles sobre la fecunda¬ 
cion y la segmentacion en el capitulo 47. 


contiene vasos sanguineos embrionarios y maternos, crece hasta 
el tamano aproximado de un plato y puede pesar casi 1 kg. La di- 
rusion del material entre la circulation materna y la embrionaria 
proporciona nutrientes, intercambia gases respiratorios y elimina 
los desechos metabolicos del embrion. La sangre del embrion se 
dirige a la placenta a traves de las arterias del cordon umbilical y 
regresa a traves de la vena umbilical (fig. 46-16). 

El primer trimestre es el periodo principal de organogenesis, 
que es el desarrollo de los organos corporales (fig. 46-17). El co- 
razon comienza a latir en la cuarta semana de edad gestacional y 
puede detectarse con un estetoscopio al final del primer trimes- 
tre. Al final de la octava semana, todas las estructuras principales 
del adulto estan presentes de forma rudimentaria (durante la or¬ 
ganogenesis, el embrion es mas sensible a amenazas como la ra¬ 
diation y los farmacos que pueden producir defectos congeni- 
tos). A las 8 semanas, el embrion se denomina feto. Aunque es¬ 
ta bien diferenciado, al final del primer trimestre el feto solo mi- 
de 5 cm de largo. 

Mientras tanto, la madre tambien experimenta cambios rapi- 
dos. Los niveles elevados de progesterona inician modificaciones 
en su sistema reproductor, como, por ejemplo, la formacion de 
un tapon mucoso protector en el cervix, el crecimiento de la par¬ 
te materna de la placenta, el aumento del tamano del utero y (por 
retroalimentacion negativa sobre el hipotalamo y la hipofisis) el 


cese de la ovulacion y el ciclo menstrual. Las mamas tambien au- 
mentan de tamano con rapidez y, a menudo, son hipersensibles. 

Segiindo trimestre. 

Durante el seguft^o; trimestre, el feto crece hasta alcanzar alre¬ 
dedor de 30 cm y es njuy activo. La madre puede sentir movimien¬ 
tos durante la primenr parte del segundo trimestre y la actividad 
fetal puede ser visibl/a traves de la pared abdominal alrededor de 
la mitad- de este periodo. Los niveles hormonales se estabilizan a 
medida que la HCG disminuye, el cuerpo luteo se deteriora y la 
placenta adquiere todo el control de la production de progestero¬ 
na, que mantiene el embarazo. Durante el segundo trimestre, el 
utero crece suficientemente para que el embarazo se evidencie. 

Tercer trimestre 

En el ultimo trimestre se produce el crecimiento del feto has¬ 
ta alcanzar los 3 o 4 kg de peso y 50 cm de longitud. La activi¬ 
dad fetal puede disminuir a medida que el feto llena el espacio 
disponible dentro de las membranas embrionarias. A medida que 
el feto crece y el utero se expande alrededor de el, los organos ab- 
dominales de la madre quedan comprimidos y desplazados y es- 
to produce deseo de orinar frecuentemente, bloqueos digestivos 
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A Fig. 46-16. Circulation placentaria. Desde 
la cuarta semana de desarrollo hasta el naci- 
miento, la placenta, que es una combination de 
tejidos maternos y embrionarios, transporta nu- 
trientes, gases respiratorios y desechos entre el 
embrion o feto y la madre. La sangre materna 
penetra en la placenta a traves de las arterias, 


fluye a traves de lagos sanguineos en el endo- 
metrio y sale por las venas. La sangre embriona- 
ria o fetal, que permanece dentro de los vasos, 
penetra en la placenta a traves de arterias y 
transcurre por capilares en vellosidades corioni- 
cas digitiformes, donde adquiere oxigeno y nu- 
trientes. Como se indica en la figura, los capila¬ 


res fetales (o embrionarios) y las vellosidades se 
proyectan en la porcion materna de la placenta. 
La sangre fetal sale de la placenta a traves de 
venas que regresan al feto. El intercambio de 
materiales se realiza por difusion, transporte ac- 
tivo y absorcion selectiva entre el lecho capilar 
fetal y los lagos sanguineos maternos. 




(a) 5 semanas. Los esbozos de los miembros, 
los ojos, el corazon, el higado y de todos los 
demas organos comenzaron a desarrollarse 
en el embrion, que solo mide 
aproximadamente 1 cm de longitud. 


(b) 14 semanas. El crecimiento y el desarrollo 
del embrion, que pasa a denominarse feto, 
continua durante el segundo trimestre. Este 
feto mide alrededor de 6 cm de longitud. 


(c) 20 semanas. Hacia el final del segundo 
trimestre (a las 24 semanas), el feto 
alcanza una longitud aproximada de 
30 cm. 


A Fig. 46-17. Desarrollo del feto humano. 
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y tension en los musculos lumbares. La interaction compleja entre 
los reguladores locales (prostaglandinas) y las hormonas (sobre to- 
do, estrogeno y oxitocina) induce y regula el trabajo de parto, pro- 
ceso que permite el nacimiento. El mecanismo que desencadena el 
trabajo de parto no se conoce en su totalidad, pero en la figura 
46-18 se muestra un modelo. El estrogeno, que alcanza su maxi- 
mo nivel en la sangre matema durante las ultimas semanas del em- 
barazo, induce la formacion de receptores de oxitocina en el ute¬ 
ro. La oxitocina, producida por el feto y el lobulo posterior de la 
hipofisis, estimula el desarrollo de contracciones poderosas en el 
musculo liso uterino. La oxitocina tambien estimula a la placenta 
para que secrete prostaglandinas, que, a su vez, aumentan las con¬ 
tracciones. Por ultimo, las tensiones flsicas y emocionales asocia- 
das con las contracciones desencadenan la secrecion de mas oxito¬ 
cina y prostaglandinas a traves de un sistema de retroalimentacion 
positiva que subyace al proceso de trabajo de parto. 

El nacimiento o parto se produce debido a una serie de con¬ 
tracciones uterinas intensas y rltmicas. El proceso de trabajo de 
parto tiene tres estadios (fig. 46-19). El primer estadio es la di- 
latacion y la desaparicion (adelgazamiento) del cervix, que fina- 
liza con la dilatacion completa. El segundo estadio es la expul¬ 
sion o parto del feto. Las contracciones intensas y continuas im- 
pulsan al feto hacia el exterior del utero y la vagina. En ese mo- 
mento se corta y se pinza el cordon umbilical. El estadio final del 
trabajo de parto es el alumbramiento de la placenta, que en con- 
diciones normales se produce despues del parto del nino. 

La lactancia es un aspecto de la atencion posnatal unico de 
los mamlferos. Despues del nacimiento, el descenso de los nive- 
les de progesterona libera al lobulo anterior de la hipofisis de la 
retroalimentacion negativa y permite la secrecion de prolactina, 
que estimula la production de leche despues de un retraso de 2 
o 3 dlas. La oxitocina controla la salida de leche en las glandulas 
mamarias (veanse la pagina 944 y la figura 45-7). 

Tolerancia inmunitaria de la madre respecto al 
embrion y al feto 

El embarazo o gestation es un enigma inmunologico. La mi- 
tad de los genes del embrion se heredan del padre; en conse- 
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A Fig. 46-18. Modelo para la induccion del trabajo de parto. 




Expulsion: nacimiento del nino 
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de desprendimiento) 


Cordon 
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A Fig. 46-19. Las tres fases del trabajo de parto. 


cuencia, muchos de los marcadores qulmicos presentes en la su- 
perficie del embrion seran extranos para la madre. <>Por que, en- 
tonces, la madre no rechaza al embrion como un cuerpo extra- 
no, como lo harfa con un tejido o un injerto de un organo que 
posee antigenos de otra persona? Los inmunologos especialistas 
en reproduccion trabajan para resolver este enigma. 

Una clave importante en relation con este tema puede ser el 
tejido denominado trofoblasto (veanse figs. 46-15 y 47-18). El 
trofoblasto es, inicialmente, la capa mas externa del blastocisto y 
permite la implantation proliferando dentro del endometrio pa- 
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ra luego transformarse en la parte fetal de la placenta (veanse las 
figs. 46-15 y 46-16). ^Como podrfa el trofoblasto y luego la pla¬ 
centa proteger al embrion del rechazo? A continuacion se enun- 
cian algunas posibilidades. 

Durante el principio del embarazo, el trofoblasto parece evitar 
que el sistema inmunitario de la madre rechace al blastocisto por 
medio de la secrecion de moleculas de serial con efectos inmuno- 
supresores. Estas moleculas son HCG, una variedad de “factores” 
proteicos, una prostaglandina, varias interleucinas y un interfe¬ 
ron. Varias lineas de investigation sugieren que alguna combina¬ 
tion de estas sustancias interfiere en el rechazo inmunitario al ac- 
tuar sobre los linfocitos T de la madre, que son participantes im- 
portantes del sistema inmunitario (vease cap. 43). 

Una hipotesis muy diferente indica que el trofoblasto y luego 
la placenta secretan una enzima que degrada con rapidez los su- 
plementos locales de triptofano, un aminoacido necesario para la 
supervivencia y el funcionamiento de las celulas T. Por lo menos, 
en ratones, esta enzima parece ser esencial para mantener la ges¬ 
tation. 

Otra posibilidad es la ausencia de ciertos antigenos de histo- 
compatibilidad en las celulas placentarias y la secrecion de una 
hormona que induce la slntesis de una protelna de membrana 
“inductora de la apoptosis” (FasL) en las celulas placentarias. Las 
celulas T activadas tienen un “receptor de apoptosis” (Fas) com¬ 
plementary y la union de FasL con Fas hace que las celulas T se 
autodestruyan mediante apoptosis. 

Anticoncepcion y aborto 

La anticoncepcion, es decir, la prevention deliberada de la 
gestacion, puede lograrse de varias maneras. Algunos metodos 
anticonceptivos impiden la liberation de los ovulos maduros 
(ovocitos secundarios) y los espermatozoides de las gonadas; 
otros evitan la fecundacion, al impedir la union del espermato- 
zoide con el ovulo y otros evitan la implantacion del embrion 
(fig. 46-20). La breve introduction a la biologla de los metodos 
usados con mayor frecuencia que se presenta a continuacion no 
pretende ser un manual de anticoncepcion. Para obtener infor¬ 
mation mas completa se debe consultar a un medico o al perso¬ 
nal de un centra de salud. 

La fecundacion se puede evitar si la pareja se abstiene de man¬ 
tener relaciones sexuales o por medio de alguno de los metodos de 
barrera que evitan el contacto entre los espermatozoides vivos y el 
ovulo. La abstinencia temporal, que a menudo se denomina me to- 
do del ritmo para el control de la natalidad o planificacion fami¬ 
liar natural, consiste en evitar el coito cuando la concepcion es mas 
probable. Dado que el ovulo puede sobrevivir en el oviducto du¬ 
rante 24 a 48 horas y los espermatozoides pueden sobrevivir hasta 
72 horas, una pareja que practica abstinencia temporal no debe 
mantener relaciones sexuales varios dias antes y despues de la ovu¬ 
lacion. Los metodos mas efectivos para determinar el momento de 
la ovulacion combinan varios indicadores, como cambios en el mo- 
co cervical y temperatura corporal durante el ciclo menstrual. Por 
tanto, la planificacion familiar natural requiere que la pareja conoz- 
ca estos signos fisiologicos. Las parejas tlpicas que practican la pla¬ 
nificacion familiar natural tienen una tasa de gestacion entre el 
10 y el 20% (la tasa de embarazo es la cantidad de mujeres que con- 
ciben durante un ano por cada 100 mujeres que usan un metodo 
de planificacion familiar especlfico, expresada en forma de porcen- 
taje). Algunas parejas usan el metodo de planificacion familiar na¬ 
tural para aumentar la probabilidad de concepcion. 

Como metodo para impedir la fecundacion, el coitus interrup- 
tus (retiro del pene de la vagina antes de la eyaculacion) no es se- 
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▲ Fig. 46-20. Mecanismos de action de algunos metodos anti¬ 
conceptivos. Las flechas rojas indican donde interfieren estos meto¬ 
dos, dispositivos o productos sobre el flujo de acontecimientos desde la 
produccion de los espermatozoides y los ovulos (ovocitos secundarios. 
hasta el parto. 


guro. Puede haber espermatozoides en las secreciones que prece- 
den a la eyaculacion y el retraso en la retirada o la falta de volun- 
tad para hacerlo pueden determinar que este se realice demasia- 
do tarde. 

Los metodos anticonceptivos de barrera, que evitan que los 
espermatozoides se reunan con el ovulo, se asocian con tasas de 
embarazo menores del 10%. El condon o preservative usado por 
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el hombre, es una vaina fina de latex o de membrana natural que 
se coloca sobre el pene para recolectar el semen. En los indivi- 
duos sexualmente activos, los condones de latex son los unicos 
anticonceptivos que ofrecen cierta proteccion contra las enferme- 
dades de transmision sexual, como, por ejemplo, el SIDA (sin 
embargo, esta proteccion no es absoluta). El metodo de barrera 
empleado con mayor frecuencia por las mujeres es el diafragma, 
un capuchon en forma de cupula que se coloca en la porcion su¬ 
perior de la vagina antes del coito. Ambos dispositivos son mas 
efectivos cuando se usan junto con una espuma o un gel esper- 
micida (que destruye los espermatozoides). Otros dispositivos de 
barrera para las mujeres son el capuchon cervical, que se coloca 
ajustado alrededor de la abertura del cervix y se mantiene en su 
sitio durante un periodo prolongado mediante succion, y el re- 
servorio vaginal o “condon femenino”. 

Despues de la abstinencia completa de relaciones sexuales, los 
metodos -que impiden la liberacion de los gametos son los mas 
efectivos para el control de la natalidad. La esterilizacion (que se 
comentara mas adelante) tiene una efectividad de casi el 100% y 
\os anticonceptivos qulmicos, que se emplean con mayor fre¬ 
cuencia en forma de pildoras anticonceptivas, se asocian con 
rasas de gestacion menores del 1%. El metodo de control de la 
natalidad usado con mayor frecuencia es una combinacion de un 
estrogeno sintetico con un progestageno sintetico (hormona si¬ 
milar a la progesterona). Esta combinacion actua mediante re- 
rroalimentacion negativa impidiendo la liberacion de GnRH en el 
hipotalamo y, a su vez, de FSH y LH en la hipofisis. Cuando se 
evita la liberacion de LH se impide la ovulacion. Como mecanis- 
mo de refuerzo, la inhibicion de la secrecion de FSH producida 
nor la dosis baja de estrogeno presente en las pildoras impide 
cue se desarrollen los follculos. Tambien hay una combinacion 
similar de hormonas en forma de inyeccion, en una anillo que se 
inserta en la vagina y en parches. Las pildoras anticonceptivas de 
combinacion pueden usarse en dosis elevadas como plldora del 
dla despues. Si se toman dentro de los tres primeros dlas despues 
de una relacion sexual no protegida evitan la fertilization o la im¬ 
plantation con una efectividad de alrededor del 75%. 

Un segundo tipo de plldora anticonceptiva denominada mini- 
plldora solo contieng progestageno. Esta plldora no inhibe la 
ovulacion eficazmente y no es un anticonceptivo tan efectivo co¬ 
mo la combinacion hormonal. La miniplldora evita la fecunda¬ 
tion, sobre todo, porque produce el engrosamiento del moco 
cervical femenino para que evite que los espermatozoides pene- 
cren en el utero. El progestageno tambien desencadena cambios 
en el endometrio que impiden la implantation si se produce la 
:ecundacibn. El progestageno puede administrarse en forma de 
capsulas de liberacion temporal y tamano adecuado que se im- 
plantan debajo de la piel y duran cinco anos o de inyecciones 
que duran tres meses, y en comprimidos (miniplldoras). 

<>Los anticonceptivos hormonales tienen efectos colaterales a 
largo plazo? En las mujeres que toman una version combinada, 
ms problemas cardiovasculares representan la mayor preocupa- 
cion. Los anticonceptivos aumentan levemente el riesgo de la 
mujer de experimentar un trastorno de la coagulation, hiperten- 
sion arterial, infarto de miocardio agudo y accidente cerebrovas¬ 
cular. El tabaquismo simultaneo con la anticoncepcion quimica 
aumenta diez veces o mas el riesgo de mortalidad. Aunque la pll¬ 
dora incrementa el riesgo de enfermedad cardiovascular elimina 
el peligro del embarazo; las mujeres que utilizan pildoras anti¬ 
conceptivas tienen tasas de mortalidad con un valor aproximado 
del 50% con respecto al observado en las mujeres embarazadas. 
Ademas, la plldora disminuye el riesgo de cancer de ovario y en¬ 
dometrio y de mastopatla benigna. 


Un objetivo diflcil en la investigation ha sido la anticoncep¬ 
cion quimica en los hombres. Los productos qulmicos que alte- 
ran los niveles de testosterona son poco satisfactorios porque 
afectan a las caracterfsticas sexuales secundarias y a la esperma- 
togenesis. Sin embargo, en una etapa reciente, los investigadores 
comenzaron a buscar farmacos que tratan de modificar otras cla- 
ses de moleculas comprometidas en la espermatogenesis. Un far- 
maco prometedor (en realidad un azucar) ya ha sido aprobado 
para otro fin. Cuando se administra a ratones produce esperma¬ 
tozoides no funcionales, en apariencia debido a la inhibicion de 
la slntesis de ciertos glucollpidos. 

La esterilizacion es la inhibicion permanente de la liberacion 
de gametos. La ligadura de trompas en las mujeres implica la 
cauterization o la ligadura de una seccion de los oviductos para 
evitar que los ovulos lleguen al utero. La vasectomla en los hom¬ 
bres es la seccion de cada conducto deferente para evitar que los 
espermatozoides penetren en la uretra. Los procedimientos de 
esterilizacion masculina y femenina son relativamente seguros y 
carecen de efectos nocivos. Ambos son diflciles de invertir, por lo 
que deben considerarse permanentes. 

El aborto es la termination del embarazo en curso. El aborto 
espontaneo es muy frecuente; se produce en hasta una tercera 
parte de todos los embarazos, con frecuencia, antes de que la 
mujer lo haya advertido. Ademas, todos los anos casi 1,5 millon 
de mujeres estadounidenses deciden interrumpir la gestacion 
con procedimientos medicos. Un farmaco denominado mifepristo- 
na o RU486, desarrollado en Francia, permite que la mujer termi- 
ne su embarazo sin metodos quirurgicos dentro de las primeras 
7 semanas. Al ser analogo de la progesterona, la RU486 bloquea 
los receptores de progesterona en el utero, lo que evita que esta 
hormona mantenga el embarazo. Este farmaco se asocia con una 
dosis baja de prostaglandina para inducir contracciones uterinas. 

Tecnicas modernas de reproduccion asistida 

Los avances cientificos y tecnologicos han posibilitado el en- 
foque de muchos problemas asociados con la reproduccion. Por 
ejemplo, en la actualidad, es posible diagnosticar muchas enfer- 
medades geneticas y otros trastornos congenitos (presentes des- 
de el nacimiento) mientras el feto esta dentro del utero. La am¬ 
niocentesis y el muestreo de las vellosidades corionicas son tec¬ 
nicas invasivas en las que se obtiene liquido amniotico o celulas 
fetales para realizar un analisis genetico (fig. 14-17). Los proce¬ 
dimientos no invasivos suelen emplear imagenes ecograficas pa¬ 
ra determinar el estado del feto (fig. 46-21) Una tecnica nueva 
no invasiva se basa^en el hecho de que algunas celulas de la san- 
gre fetal atraviesan layplacenta hacia la corriente sangulnea ma- 
terna. Una muestra d^angre matema permite obtener celulas fe¬ 
tales que pueden id^htificarse con anticuerpos especlficos (que 
se unen con proteirfSs presentes en la superficie de las celulas fe¬ 
tales), para luego someterse a analisis en busca de trastornos ge¬ 
ne ticos. 

El diagostico de las enfermedades geneticas en los fetos es mo- 
tivo de cuestionamientos eticos. Hasta la fecha, casi ninguno de 
los trastornos detectables se pueden corregir incluso despues del 
nacimiento. Los padres podrian enfrentarse con decisiones difl¬ 
ciles de tomar en relacion con el hecho de si deben finalizar el 
embarazo o aceptar que tendran un nino con defectos graves o 
una escasa expectativa de vida. Estos temas son complejos y exi- 
gen un razonamiento informado y cuidadoso y un asesoramien- 
to competente. 

La tecnologla relacionada con la reproduccion puede ayudar a 
resolver distintos problemas de infertilidad. A veces, la hormo- 
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▲ Fig. 46-21. Ecografia. Esta imagen en color demuestra la presen¬ 
ce de gemelos en el utero. La imagen se obtuvo en una pantalla de or- 
denador enviando sonidos de alta frecuencia desde un transducer de 
ultrasonido al abdomen de una mujer embarazada, que rebotan en los 
fetos y devuelven una imagen. 


noterapia aumenta la produccion de espermatozoides u ovulos y 
la cirugla puede corregir trastomos, como la obstruccion de los 
oviductos. Muchas parejas infertiles utilizan procedimientos de 
fecundacion denominados tecnicas de reproduccion asistida. 
Por lo general, estos procedimientos implican la obtencion de 
ovulos (ovocitos secundarios) de los ovarios de la mujer por me- 
todos quirurgicos despues de la estimulacion hormonal, la fe¬ 
cundacion de los ovulos y su reinstauracion e$ el cuerpo de la 
mujer. Los ovulos, los espermatozoides y los embriones no utili- 
zados pueden congelarse para realizar intentos de fecundacion 
posteriores. 

En la fecundacion in vitro (FIV), el procedimiento de repro¬ 
duccion asistida mas frecuente, los ovocitos se mezclan con es¬ 
permatozoides en placas de cultivo y se incuban durante varios 


dlas para permitir que los ovulos fecundados comiencen a desa- 
rrollarse. Cuando se han convertido en embriones de por lo me- 
nos ocho celulas cada uno los embriones se introduce con cuida- 
do en el utero de la mujer y se permite que se implanten. En el 
ZIFT (transferencia intratubarica de cigotos), los ovulos taam- 
bien se fecundan in vitro pero los cigotos se transfieren inmedia- 
tamente a las trompas de Ealopio. En el GIFT (transferencia in¬ 
tratubarica de gametos), los ovulos no se fecundan in vitro ; los 
ovulos y los espermatozoides se colocan en los oviductos de la 
mujer con la esperanza de que se produzca la fecundacion. En 
estos procedimientos se pueden emplear espermatozoides u ovu¬ 
los de donante. 

En la actualidad, estas tecnicas se realizan en centres medicos 
importantes en todo el mundo. Aunque su coste es de miles de 
dolares en cada intento han permitido gestar miles de ninos. 
Elasta la fecha, las evidencias de malformaciones asociadas con 
estos procedimientos son escasas. 

Una vez que la concepcion y la implantacion se producen sa- 
tisfactoriamente, se despliega un programa de desarrollo que 
transforma el cigoto un nino. En el capitulo 47 se comentaran los 
mecanismos que determinan este desarrollo en los seres huma- 
nos y otros animales. 



1. Describa el estado del embrion justo antes de que se im- 
plante en la capa interna del utero. 


2. ^Por que la determination del nivel de HCG (gonadotro- 
pina corionica humana) funciona como prueba de emba- 
razo al principio de la gestation pero no despues? ^Cual 
es la funcion de la HCG durante el embarazo? 

3. _es a los hombres como la ligadura de trom¬ 
pas es a_. 

4. ^Por que el termino nino probeta es una referenda inexac- 
ta para el producto de la fecundacion in vitro ? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 



Revision 



gESUfrlEN DE CQNCEPTQS CLAVE 



En el reino animal hay reproduccion asexual y sexual 

► La reproduccion asexual da lugar a una progenie cuyos genes pro- 
ceden en su totalidad de un solo padre. La reproduccion sexual re- 
quiere la fusion de los gametos masculino y femenino para formar 
un cigoto diploide (p. 964). 

► Mecanismos de reproduccion asexual (pp. 964-965). La fision, 
la gemacion y la fragmentation con regeneration son mecanismos 
de reproduccion asexual en varios invertebrados. 

► Ciclos y patrones reproductivos (pp. 965-966). Los animales 
pueden reproducirse solo de forma sexual o asexual o bien altemar 
entre ambas. Estos dos modos pueden variar en los procesos de 
partenogenesis, hermafroditismo y hermafroditismo secuencial. Las 


hormonas y los'f^ctores 
produccion. 


Concepto 


ambientales controlan los ciclos de la re- 


La fecundacion depende de mecanismos que contri- 
buyen a que los espermatozoides se encuentren con 
los ovulos de la misma especie 

► En la fecundacion externa la hembra expulsa ovulos, que son 
fecundados por los espermatozoides en el exterior. En la fecunda¬ 
cion interna el ovulo se une con el espermatozoide dentro del cuer¬ 
po de la mujer. En cualquiera de los casos la fecundacion requiere 
una sincronizacion adecuada, que con frecuencia depende de facto- 
res ambientales, feromonas y conductas de cortejo, juntos o por se- 
parado. La fecundacion interna requiere interacciones conductuales 
importantes entre los animales macho y los animales hembra, al 
igual que organos copuladores compatibles (p. 967). 
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Confirmacion de la supervivencia de la descendencia (pp. 

967-968). Por lo general la produccion de una cantidad de descen- 
dientes relativamente pequena por medio la fecundacion interna se 
asocia con una mayor protection de los embriones y las crias. 

Produccion y transporte de los gametos (pp. 968-969). Los sis- 
temas reproductores pueden consistir en sistemas tan simples como 
la produccion de gametos a partir de celulas indiferenciadas en la 
cavidad corporal hasta ensamblajes complejos de gonadas masculi- 
nas y femeninas con tubos y glandulas accesorias que transportan y 
protegen a los gametos y los embriones en vlas de desarrollo. 


Concepto 


Los organos reproductores producen y transportan 
los gametos: comentario sobre los seres humanos 

► Anatomia del aparato reproductor femenino (pp. 969-971). 

En la region externa la mujer tiene una vulva compuesta por el ves- 
tibulo (con aberturas separadas para la vagina y la uretra), los la- 
bios menores, los labios may ores y el clitoris. En la region interna 
la vagina esta conectada con el utero, que a su vez se une con dos 
oviductos. Dos ovarios (gonadas femeninas) estan llenos de folicu- 
los con ovulos en vias de desarrollo (ovocitos). Despues de la ovu¬ 
lation los remanentes del follculo forman el cuerpo luteo, que se- 
creta hormonas durante un periodo variable dependiente de si el 
embarazo se produce o no. Aunque separadas del sistema repro¬ 
ductor, las glandulas mamarias o mamas evolucionaron en relation 
con el cuidado parental de las crias. 

► Anatomia del aparato reproductor masculino (pp. 971-972). 

Las estructuras externas del aparato reproductor masculino huma- 
no son el escroto y el pene. Las gonadas masculinas o testiculos se 
encuentran en el ambiente frio del escroto y poseen celulas produc- 
toras de hormonas y tubulos seminiferos formadores de espermato- 
zoides que se transportan con exito al epidldimo, los conductos de- 
ferentes, el conducto eyaculador y la uretra, exteriorizada a traves 
de la punta del pene. 

► Respuesta sexual humana (pp. 972-973). Tanto los hombres co¬ 
mo las mujeres experimentan la erection de ciertos tejidos corpora- 
les debido a vasocongestion y a miotonia, que culminan en el or- 
gasmo. 


Concepto 


En los seres humanos y otros mamiferos existe una 
interrelation compleja de hormonas que regula la 
gametogenesis 

► La ovogenesis es la forma femenina de la gametogenesis, es decir, la 
produccion de gametos y la espermatogenesis es la forma masculi- 
na. Los espermatozoides se desarrollan en forma continua, mientras 
que la maduracion de los ovulos es discontinua y ciclica. La meio- 
sis es esencial en ambos procesos pero en la ovogenesis la citocine- 
sis es desigual y solo produce un ovulo grande. En la espermatoge¬ 
nesis cada celula inicial se convierte en cuatro espermatozoides 
(pp. 973-975). 

► Ciclo reproductor femenino (pp. 973, 976-977). Las hormonas 
femeninas se secretan en forma rftmica y esto se refleja en el ciclo 
menstrual o estral. En ambos tipos de ciclos el endometrio se en- 
grosa para prepararse para una posible implantacion. Sin embargo, 
el ciclo menstrual abarca el sangrado endometrial y la receptividad 
sexual no esta limitada a un periodo de calor como en el ciclo es¬ 
tral. La organization del ciclo reproductor femenino depende de la 
secrecion ciclica de GnRH en el hipotalamo y de FSH y LH en el 
lobulo anterior de la hipofisis. La FSH y la LH producen cambios 
complejos en el ovario y, a traves de la secrecion de estrogeno y 


progesterona, ocasionan modificaciones en el utero. El follculo en 
vlas de desarrollo produce estrogeno y el cuerpo luteo secreta pro¬ 
gesterona y estrogenos. Se desarrollan retroalimentaciones positivas 
y negativas que regulan los niveles de las cinco hormonas que coor- 
dinan el ciclo. 

► Control hormonal del sistema reproductor masculino 

(p. 977). Los androgenos (sobre todo, la testosterona) producidos 
por los testiculos determinan el desarrollo de las caracteristicas se- 
xuales primarias y secundarias en el hombre. La secrecion de an¬ 
drogenos y la produccion de espermatozoides dependen del control 
realizado por las hormonas hipotalamicas e hipofisarias. 


Concepto 


En los seres humanos y en otros mamiferos placen- 
tarios el embrion crece dentro del utero materno 

► Concepcion, desarrollo embrionario y nacimiento (pp. 978- 
981). Despues de la fecundacion del ovulo y la termination de la 
meiosis en el oviducto, el cigoto experimenta la segmentation y se 
transforma en un blastocisto antes de la implantacion en el endo¬ 
metrio. El embarazo humano puede dividirse en tres trimestres. To- 
dos los organos principales comienzan a desarrollarse hacia las 8 
semanas. El nacimiento o parto se produce debido a contracciones 
uterinas intensas y ritmicas. Un mecanismo de retroalimentacion 
positivo que incluye prostaglandinas y las hormonas estrogeno y 
oxitocina regula el trabajo de parto. 

► Tolerancia inmunitaria de la madre respecto al embrion y al 
feto (pp. 981-982). La aceptacion de la progenie “extrana” por 
parte de la mujer embarazada todavla no se ha comprendido en 
forma completa pero podria deberse a la inhibition de la respuesta 
inmunitaria en el utero. 

► Anticoncepcion y aborto (pp. 982-983). Los metodos anticon- 
ceptivos pueden impedir la liberation de gametos maduros de las 
gonadas, la fecundacion o la implantacion del embrion. 

► Tecnicas modemas de reproduccion asistida (pp. 983-984). 

Ademas de ayudar a detectar problemas antes del nacimiento la 
tecnologla moderna puede colaborar con las parejas infertiles me- 
diante la fecundacion in vitro. 



1 . 


iCual de las siguiefftes afirmaciones caracteriza a la partenogenesis? 

a. Un individuo pulde cambiar de sexo durante su vida. 

b. Grupos especialj^ados de celulas se transforman en individuos 
nuevos. 

c. Un organismo primero es macho y luego hembra. 

d. Un ovulo se desarrolla sin ser fertilizado. 

e. Ambos miembros de la pareja tienen organos reproductores mas- 
culinos y femeninos. 

, ^Que estructura esta asociada en forma incorrecta con su funcion? 

a. Gonadas - producen gametos. 

b. Espermoteca - almacena espermatozoides en las abejas obreras 
de sexo masculino. 

c. Cloaca - sirve como abertura compartida entre los sistemas re¬ 
productor, excretor y digestivo. 

d. Baculo - endurece el pene en algunos mamiferos. 

e. Endometrio - forma la parte matema de la placenta. 
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3. ^Cuales de las siguientes estructuras masculinas y femeninas son 
menos similares en relation con su funcion? 

a. Tubulos seminlferos - vagina. 

b. Celulas de Leydig - celulas foliculares. 

c. Espermatogonia - ovogonia. 

d. Testiculos - ovarios. 

e. Conducto deferente - oviducto. 

4. Una diferencia entre los ciclos estral y menstrual es que: 

a. Los vertebrados no mamiferos tienen ciclos estrales, mientras que 
los mamiferos tienen ciclos menstruales. 

b. La cubierta endometrial se desprende en los ciclos menstruales 
pero se reabsorbe en los ciclos estrales. 

c. Los ciclos estrales se producen con mayor frecuencia que los ci¬ 
clos menstruales. 

d. Las hormonas no controlan los ciclos estrales. 

e. En los ciclos estrales, la ovulacion se produce antes de que el en- 
dometrio se engrose. 

5. Los picos de produccion de LH y FSH se producen durante: 

a. La fase del ciclo de flujo menstrual (uterino). 

b. El comienzo de la fase folicular del ciclo ovarico. 

c. El periodo justo anterior a la ovulacion. 

d. El final de la fase lutelnica del ciclo ovarico. 

e. La fase secretora del ciclo menstrual. 

6. En el hermafroditismo secuencial: 

a. Algunos individuos pueden cambiar de machos a hembras. 

b. Los individuos se fecundan a ellos mismos. 

c. Los machos secretan feromonas en lugar de las hembras. 

d. Se producen ovulos diploides. 

e. Las gonadas adultas son indiferenciadas. 

7. Durante la gestation humana se desarrollan esbozos de todos los or- 
ganos: 

a. En el primer trimestre. 

b. En el segundo trimestre. 

c. En el tercer trimestre. 

d. Mientras el embrion esta en la trompa de Falopio. 

e. Durante el estadio de blastocisto. 

8. ^Que estrategia farmacologica tiene mayor probabilidad de lograr 
una anticoncepcion masculina satisfactory? 

a. Evitar la produccion de espermatozoides con funcionamiento 
normal. 

b. Mantener niveles circulantes elevados de androgeno. 

c. Bloquear a los receptores de testosterona en las celulas de Leydig. 

d. Bloquear a los receptores de androgeno dentro del hipotalamo. 

e. Mantener concentraciones circulantes elevadas de FSH. 

9. La fecundation de los ovulos humanos se produce con mayor fre¬ 
cuencia en: 

a. La vagina. 

b. El ovario. 

c. El utero. 

d. La trompa de Falopio. 

e. El conducto deferente. 


10. En los mamiferos machos, los sistemas excretor y reproducer 
comparten: 

a. Los testiculos. 

b. La uretra. 

c. El ureter. 

d. El conducto deferente. 

e. La prostata. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 

Interrelacion evolutiva 

En los animales, el hermafroditismo suele observarse en las especies 
adheridas a una superficie. Las especies moviles son hermafroditas con 
menor frecuencia. «>Por que? 

Problemas cientificos 

Imagine que analiza la evolution del cuidado patemo en un grupo de- 
terminado de animales y mapea la distribution de la conducta de cui¬ 
dado en un arbol filogenetico como el que se ilustra a continuation 
(vease el cap. 25). ,;Cual es la interpretation mas simple para la forma 
en que evoluciono esta conducta? Si el grupo externo revela el cuidado 
de los padres, <>c6mo cambiaria su interpretation? 

Grupo externo 

X XXP XPPP 


J P = cuidado paterno 
X = sin cuidado paterno 


Ciencia, tecnologia y sociedad 

Las tecnicas para aislar espermatozoides, combinadas con la fecunda¬ 
tion in vitro , posibilitan la eleccidn del sexo de un nino. 

<>Que problemas potenciales puede prever si este procedimiento 
se usa sistematicamente? 


4 
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A Fig. 47-1. Embrion humano entre seis y ocho semanas 
despues de la concepcion. 


Gonceptos clave 


47-1 Despues de la fecundation se produce el 
desarrollo embrionario a traves de la 
segmentation, la gastrulacion y la organogenesis 
47-2 La morfogenesis en los animales conlleva 

cambios especlficos en la forma, la posicion 
y la adhesion celular 

47-3 El destino de las celulas en vlas de desarrollo 
depende de su historia y de senales inductoras 


Panorama general 


Un plan de constitucion 
corporal para los animales 

s dificil imaginar que cada uno de nosotros comenzo 
su vida como una sola celula del tamano aproximado 
del punto al final de esta oration. En la figura 47-1 se 
muestra un embrion humano de alrededor de seis a ocho sema¬ 
nas de edad gestacional despues de la concepcion. El cerebro 
esta en vias de desarrollo en la cabeza (extremo superior izquier- 
do) y el corazon en desarrollo (punto rojo en el centra) ya ha 
comenzado a latir. Un cigoto unicelular tarda solo, aproximada- 
mente, nueve meses en convertirse en un ser humano recien na- 
cido, que esta compuesto de billones de celulas diferenciadas 
organizadas sobre la base de tejidos y organos especializados. 

Durante siglos, el hombre se ha preguntado como se convier- 
te el cigoto en un animal. En el siglo xvm, la teorla prevalente era 
una idea denominada preformacion: el ovulo o el espermatozoide 
contienen un embrion -un lactante preformado en miniatura u 
"homunculo”- que solo se agranda durante el desarrollo (fig. 
47-2) Otra teorla alternativa del desarrollo em¬ 
brionario era la de la epigenesis , propuesta, en pri¬ 
mer lugar, por Aristoteles, 2 000 anos antes. Se- 
gun esta teorla, la forma de un animal se crea de 
manera gradual a partir de un ovulo relativamen- 


te amorfo. A medida que avanzo la microscopia durante el siglo 
xix, los biologos descubrieron que los embriones adquirlan su 
forma a traves de una serie de pasos progresivos y la epigenesis 
desplazo a la preformacion como explication preferida por los 
embriologos. Sin embargo, el concepto de preformacion puede 
tener cierto sentido. Aunque la forma de un embrion surge de 
modo gradual a medida que se desarrolla, hay aspectos del plan 
de desarrollo que ya se encuentran en los ovulos de muchas es- 
pecies. 

El desarrollo de un organismo depende del genoma del cigo¬ 
to y, tambien, de caracterlsticas que diferencian a las primeras ce¬ 
lulas embrionarias. Estas diferencias sientan las bases para la ex- 
presion de diferentes genes en celulas distintas. En algunas espe- 
cies, las celulas embrionarias tempranas se diferencian de- 
bido a la distribution irregular de sustancias maternas 
denominadas determinantes citoplasmaticos dentro 
del ovulo fecundado. Estas sustancias afectan al desa¬ 
rrollo de las celulas que las heredan durante las prime¬ 
ras divisiones mitoticas del cigoto (fig. 21-1 la). En 
otras especies, las diferencias iniciales entre las celulas 
se deben, iobre todo, a su ubicacion en regiones del em¬ 
brion con caracterlsticas diferentes. En la mayorla de las 
especies, una cqfnbinacion de estos dos mecanismos esta- 
blece diferencias ^ritre las primeras celulas embrionarias. 

A medida que da division celular continua y el embrion se 
desarrolla, hay mecanismos que controlan la expresion selecti- 
va de los genes y conducen a la diferenciacion celular, que es 
la especializacion de las celulas para determinar su estructura 
y su funcion. La comunicacion de instrucciones, que indican a 
las celulas precisamente lo que deben hacer y cuando hacerlo, 
se produce a traves de senales que intercambian las distintas 
celulas embrionarias. Junto con la division y la diferenciacion 
celular, el desarrollo afecta a la morfogenesis, que es el proce- 
so por medio del cual un animal adquiere su forma y las celu¬ 
las diferenciadas se ubican en los sitios apropiados. 

A traves de la combination de la genetica mole¬ 
cular con los metodos clasicos de la embriologla, 
los biologos especialistas en desarrollo comienzan a 
responder a muchas preguntas sobre la forma en 
que un ovulo fecundado origina un animal especl- 
fico. En este capltulo centraremos la atencion, so- 




A Fig. 47-2. "Homunculo" 
dentro de la cabeza de un es¬ 
permatozoide humano. Este 
grabado se realizo en 1694. 
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bre todo, en los organismos que protagonizaron los estudios bio- 
logicos clasicos, como el erizo de mar, la rana y el polio. Aunque 
en estos animales los acontecimientos que conducen al desarro- 
llo son faciles de observar en el laboratorio, su base genetica es 
mas diflcil de evaluar que en los organismos descritos en el capl- 
tulo 21. Sin embargo, en la actualidad disponemos de tecnicas 
moleculares que permiten estudiar los mecanismos asociados 
con el desarrollo en estas y otras especies. 

Ademas de estos organismos modelo, el desarrollo de nuestra 
propia especie siempre desperto mucho interes y tambien se co- 
mentara en este capltulo. Debido a que los cuestionamientos eti- 
cos impiden la experimentacion en embriones humanos, el co- 
nocimiento sobre el desarrollo humano proviene, en parte, de lo 
que se puede extrapolar de otros mamiferos, como, por ejemplo, 
el raton y, en parte, de la observacion del desarrollo humano muy 
temprano en la fecundacion in vitro. 

Este capltulo comenzara con una descripcion de los estadios 
basicos del desarrollo embrionario compartidos por la mayoria 
de los animales. Luego se comentaran los mecanismos celulares 
y moleculares que determinan la forma del cuerpo. Por ultimo, 
se considerara el proceso por medio del cual las celulas embrio- 
narias atraviesan las vlas de diferenciacion apropiadas para poder 
cumplir las funciones necesarias en un animal multicelular fun- 
cional. 


Concepto 


Despues de la fecundacion se 
produce el desarrollo embrionario 
a traves de la segmentacion, la 
gastrulacion y la organogenesis 

Hay acontecimientos importantes que regulan el desarrollo 
durante la fecundacion y en cada uno de tres estadios sucesivos 
que comienzan a construir el cuerpo del animal. Durante el pri¬ 
mer estadio, que se denomina segmentacion, la division celular 
produce una esfera hueca de celulas, llamada blastula, a partir 
del cigoto. En el segundo estadio, la gastrulacion, se produce un 
embrion trilaminar denominado gastrula. El tercer estadio, la or¬ 
ganogenesis, determina la creation de organos rudimentarios, a 
partir de los cuales crecen las estructuras del adulto. 

El siguiente analisis se centrara en unas pocas especies que se 
usaron como organismos modelo para investigar todos estos pro- 
cesos. A medida que los investigadores estudian el desarrollo en 
mas especies, se encuentran algunas variaciones pero tambien 
muchas similitudes en los procesos. Para cada estadio del desa¬ 
rrollo, primero se consideraran las especies de las que se cono- 
cen mas datos y luego se compararan con lo que se sabe sobre el 
mismo proceso en otras especies. Comenzaremos con la observa¬ 
cion la fecundacion de un ovulo con un espermatozoide. 

Fecundacion 

El espermatozoide y el ovulo (gametos), que se unen durante 
la fecundacion, son celulas muy especializadas que se producen 
a traves de una serie compleja de sucesos relacionados con el de¬ 
sarrollo en los testlculos y los ovarios de los padres (figs. 46-11 
y 46-12). La funcion principal de la fecundacion es combinar 
conjuntos haploides de cromosomas provenientes de dos indivi- 


duos en una sola celula diploide, el cigoto. Otra funcion crucial 
es la activation del ovulo: el contacto del espermatozoide con la 
superficie del ovulo desencadena reacciones metabolicas dentro 
de este que estimulan el inicio del desarrollo embrionario. 

La fecundacion se ha estudiado profundamente en los erizos 
de mar. Sus gametos pueden sumergirse en agua marina en el la¬ 
boratorio y los acontecimientos posteriores pueden observarse 
con facilidad. Aunque los erizos de mar (filo Echinodermata) no 
son vertebrados ni cordados, comparten con estos dos grupos la 
caracterlstica de ser deuterostomas (fig. 32-9). Apesar de las di- 
ferencias en los detalles, la fecundacion y el desarrollo inicial de 
los erizos de mar proporcionan modelos generales adecuados pa¬ 
ra comprender los acontecimientos similares en los vertebrados. 

Reaction acrosomica 

Los ovulos de los erizos de mar se fecundan en el exterior del 
organismo despues de que los animales expulsan los gametos al 
agua de mar que los rodea. La cubierta gelatinosa alrededor del 
ovulo proporciona una fuente de moleculas solubles encargadas 
de atraer a los espermatozoides que nadan hacia el ovulo. Cuan- 
do la cabeza de un espermatozoide entra en contacto con la cu¬ 
bierta gelatinosa, las moleculas presentes en la cubierta del ovu¬ 
lo desencadenan la reaction acrosomica (fig. 47-3). 

Este proceso comienza cuando una vesicula especializada que 
esta situada en la punta del espermatozoide, denominada acro- 
soma, descarga sus enzimas hidroliticas. Estas enzimas digieren 
la cubierta gelatinosa y permiten que una estructura alargada del 
espermatozoide, denominada region acrosomica , penetre en la cu¬ 
bierta gelatinosa. Luego, una protelna en la punta del proceso 
acrosomico se adhiere a las moleculas receptoras proteicas espe- 
clficas en la superficie del ovulo. Estos receptores se extienden 
desde la membrana plasmatica del ovulo a traves de la capa vite- 
lina, una red de moleculas de la matriz extracelular ubicada de- 
bajo de la cubierta gelatinosa. En los erizos de mar y muchos 
otros animales, este reconocimiento entre las moleculas del tipo 
de “Have y cerradura” garantiza que los espermatozoides solo fe- 
cunden a los ovulos de la misma especie. Esta especificidad en¬ 
tre las especies es importante, en especial, cuando se produce la 
fecundacion externa en el agua, donde es probable que haya ga¬ 
metos de otras especies. 

El contacto de la punta del acrosoma con la membrana del 
ovulo determina la fusion de las membranas plasmaticas del es¬ 
permatozoide y el ovulo y el ingreso del nucleo del espermato¬ 
zoide eft el citopl^sjqa del gameto femenino. El contacto o la fu¬ 
sion de las membratjras produce la apertura de canales ionicos en 
la membrana plasmMca del ovulo, lo que permite la entrada de 
iones sodio en el #vulo y modifica el potencial de membrana 
(vease cap. 7). Este cambio en el potencial de membrana, deno¬ 
minado despolarizacion, es un suceso comun en todas las espe¬ 
cies de animales que se produce dentro de los primeros 1 a 3 se- 
gundos despues de la union entre el espermatozoide y el ovulo e 
impide la fusion de espermatozoides adicionales con la membra¬ 
na plasmatica del ovulo. Sin este bloqueo rapido de la polisper- 
mia, muchos espermatozoides podrian fertilizar el ovulo, lo que 
determinarla que hubiera una cantidad aberrante de cromoso¬ 
mas en el cigoto. 

Reaction cortical 

La despolarizacion de la membrana dura solo un minuto y ac- 
tua como un bloqueo de corta duration para la polispermia. Sin 
embargo, la fusion de las membranas plasmaticas del ovulo y el 
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Membrana 
plasmatica del - 
espermatozoide 


Nucleo del 
espermatozoide 


Region 

acrosomica 


O Contacto. El 
espermatozoide 
entra en contacto 
con la cubierta 
gelatinosa del ovulo 
y desencadena la 
exocitosis del 
contenido del 
acrosoma del 
espermatozoide. 


© Reaccion acrosomica. Las enzimas 
hidroliticas liberadas desde el 
acrosoma crean un orificio en la 
cubierta gelatinosa a la vez que se 
desarrollan filamentos de actina para 
formar el proceso acrosomico. Esta 
estructura sobresale de la cabeza del 
espermatozoide y penetra en la 
cubierta gelatinosa para unirse con 
receptores en la membrana del ovulo 
que se extienden a traves de la capa 
vitelina. 


© Contacto y fusion de © Entrada del nucleo 
las membranas del del espermatozoide. 
espermatozoide y del 
ovulo. Se forma un 
orificio en la capa vitelina 
que permite el contacto y 
la fusion de las 
membranas plasmaticas 
de los gametos. La 
membrana^se despolariza 
y determina un bloqueo 
rapido de la polispermia. 


© Reaccion cortical. La 
fusion de las 
membranas de los 
gametos desencadena 
un aumento de la 
concentracion de Ca 2+ 
en el citosol del ovulo, 
lo que determina la 
fusion de los granulos 
corticales del ovulo con 
la membrana 
plasmatica y la descarga 
de su contenido. Esto 
produce la tumefaccion 
del espacio perivitelino, 
el endurecimiento de la 
capa vitelina y la 
eliminacion de los 
receptores de union a 
los espermatozoides. La 
cubierta de fecundacion 
resultante es el bloqueo 
lento de la polispermia. 
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(centrfolo) 
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matozoide 
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fusionadas 
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Enzimas hidroliticas 


Acrosoma 

Cubierta 

gelatinosa 


^^Capa vitelina 

Membrana 
plasmatica del ovulo 


Membrana del 
granulo cortica 


eceptores de 
non a los 


CITOPLASMA DEL OVULO 


Cubierta de 
fecundacion 


espermatozoides 


A Fig. 47-3. Reacciones acrosomica y cortical durante la fecundacion del erizo de mar. Los acon- 
tecimientos que se producen despues del contacto de un solo espermatozoide con un ovulo garantizan 
que el nucleo de un solo espermatozoide ingrese en el citoplasma del ovulo. 


espermatozoide desencadena una serie de cambios en el ovulo 
que producen un bloqueo mas prolongado. La union con el es¬ 
permatozoide parece activar una via de transduccion de senales 
en la que participan dos segundos mensajeros, inositol trifosfato 
IP 3 ) y diacilglicerol (DAG), que producen la liberacion de calcio 
Ca 2+ ) del retlculo endoplasmatico (RE) del ovulo hacia el citosol 
fig. 11-12). La liberacion de Ca 2+ del RE comienza en el sitio 
donde penetra el espermatozoide y luego se propaga como una 
ola hacia todo el ovulo fecundado (fig. 47-4). 

En pocos segundos, la concentracion elevada de Ca 2+ desen¬ 
cadena la reaccion cortical, que es la fusion de la membrana 
plasmatica del ovulo con numerosas veslculas ubicadas en su 
corteza, es decir, el area que se encuentra justo debajo de la 
membrana. En este momento, los granulos corticales que se 
formaron durante la ovogenesis liberan su contenido hacia el es¬ 
pacio perivitelino , que es el espacio entre la membrana plasmatica 
y la ca pa vitelina (fig. 47-3, paso 5). Las enzimas liberadas de los 
granulos corticales degradan las protelnas que mantenlan unida 
la capa vitelina a la membrana plasmatica, a la vez que los mu- 
copolisacaridos producen un gradiente osmotico que moviliza 
agua hacia el espacio perivitelino y determina su tumefaccion. 
Esta tumefaccion obliga a la capa vitelina a alejarse de la mem¬ 
brana plasmatica y otras enzimas la endurecen. Varias enzimas 
separan y liberan las porciones externas de las protelnas recepto- 


ras que permanecen en la capa vitelina. Estos cambios transfor- 
man la capa vitelina en la cubierta de fecundacion, que impide 
la entrada de otros espermatozoides. La cubierta de fecundacion 
y otras modificaciones en la superficie del ovulo funcionan de 
forma conjunta comp un bloqueo lento de la polispermia a lar¬ 
go plazo. Aunque se ; e,studi6n con mayor detalle en el erizo de 
mar, se sabe que la reaccion cortical se desarrolla en vertebrados, 
como peces y mamlferefe. 

ff 

■>>&- 

Activation del ovulo 

Otra consecuencia del aumento agudo de la concentracion de 
Ca 2+ en el citosol del ovulo es un incremento notable de las tasas 
de respiration celular y de slntesis de protelnas en el ovulo. 
Cuando se producen estos cambios rapidos en el metabolismo se 
dice que el ovulo se activa. 

Aunque la union y la fusion del espermatozoide desencade- 
nan la activacion del ovulo, los espermatozoides no contribuyen 
con materiales necesarios para la activacion. De hecho, los ovu- 
los no fecundados de muchas especies pueden activarse artificial- 
mente si se inyecta Ca 2+ o se expone el ovulo a una variedad de 
tratamientos levemente nocivos, como un choque termico. Esta 
activacion artificial estimula las respuestas metabolicas del ovulo 
y determina que comience a desarrollarse por partenogenesis (sin 
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RESULTADOS 


1 segundo antes 
de la fecundacion 


haber sido fecundado por un espermatozoi- 
de). Incluso es posible activar un ovulo en el 
que se ha extraldo el nucleo artificialmente. 

Este hallazgo demuestra que las protelnas y 
el mRNA presentes en el citoplasma del ovu¬ 
lo no fecundado son suficientes para su acti- 
vacion. 

Mientras aumenta el metabolismo del 
ovulo activado del erizo de mar, el nucleo del 
espermatozoide dentro del ovulo comienza a 
edematizarse. Despues de 20 minutos, apro- 
ximadamente, el nucleo del espermatozoide 
se fusiona con el del ovulo y origina el nucleo 
diploide del cigoto. A partir de alii comienza 
la slntesis del DNA y en los erizos de mar y 
algunas ranas, la primera division celular se 
lleva a cabo 90 minutos despues. En la figu- 
ra 47-5 se resumen los acontecimientos y la 
llnea de tiempo de la fecundacion en los eri¬ 
zos de mar. 

En otras especies, la fecundacion compar- 
te muchas caracteristicas con el proceso ob- 
servado en los erizos de mar. Sin embargo, el 
tiempo difiere entre las especies, y el estadio 
de la meiosis que ha alcanzado el ovulo en el 
momento de la fecundacion tambien varia 
entre las distintas especies. Cuando los erizos 
de mar hembra liberan los ovulos, estos ya 
han completado el proceso de meiosis. En 
otras especies, los ovulos estan detenidos en 
un estadio especifico de la meiosis; despues 
de la fecundacion, la meiosis se completa con 
rapidez, a la vez que se producen muchos de 
los acontecimientos descritos con anteriori- 
dad. Por ejemplo, los ovulos humanos se mantienen en la meta- 
fase de la meiosis II {fig. 46-11) hasta que son fecundados en el 
tracto reproductor femenino. 

Fecundacion en los mamiferos 

A diferencia de la fecundacion externa observada en los erizos 
de mar y en la mayoria de los demas invertebrados marinos, en 
los animales terrestres, incluidos los mamiferos, la fecundacion 
suele ser interna. Las secreciones en el tracto reproductor feme¬ 
nino de los mamiferos alteran ciertas moleculas de la superficie 
de los espermatozoides y, ademas, aumentan la motilidad de los 
gametos masculinos. En los seres humanos, este aumento de la 
funcion del espermatozoide requiere unas 6 horas de exposicion 
en el tracto reproductor femenino. 

El ovulo de los mamiferos esta cubierto por celulas folicu- 
lares que se liberan junto con el ovulo durante la ovulation. El 
espermatozoide debe migrar a traves de esta capa de celulas fo- 
liculares antes de llegar a la zona pelucida, que es la matriz 
extracelular del ovulo. Un componente de la zona pelucida ac- 
tua como receptor del espermatozoide y se une a una molecu- 
la complementaria sobre la superficie de la cabeza del esper¬ 
matozoide. La union de la cabeza del espermatozoide a las mo¬ 
leculas receptoras produce una reaccion acrosomica similar a 
la que se describio para el espermatozoide del erizo de mar 
(fig. 47-6). Las enzimas hidrollticas que se liberan del acroso- 
ma permiten que el espermatozoide penetre en la zona peluci¬ 
da y contacte con la membrana plasmatica del ovulo. La reac¬ 
cion acrosomica tambien expone una proteina en la membra- 


Figura 47-4 

£Cual es el efecto de la union del espermatozoide sobre la 
distribution del Ca 2+ en el ovulo? 

EXPERIMENT'D ~ 


Se inyecto un colorante fluorescente que brilla cuando se une con Ca 2+ 
libre en ovulos de erizo de mar no fecundados. Despues de que se agregaron espermatozoi¬ 
des de erizo de mar, los investigadores observaron los ovulos con un microscopio de fluores- 
cencia. 


10 segundos despues 
de la fecundacion 


20 segundos 


30 segundos 


/ Punto por donde 
G ir 


ingreso el 
esperma-^ 
tozoide, 


Onda de diseminacion 
de los iones de calcio 


CONCLUSION 


La liberation de Ca 2+ desde el retfculo endoplasmatico hacia el citosol 
en el sitio por donde ingreso el espermatozoide desencadena la secretion de una cantidad 
creciente de calcio en una onda que se disemina hacia el otro lado de la celula. Todo el 
proceso tarda alrededor de 30 segundos. 
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Union del espermatozoide a el ovulo 

Reaccion acrosomica: despolarizacion de la 
membrana plasmatica (bloqueo rapido de la 
polispermia) 


’Aumento de la concentration intracelular de calc: 

Cbipienza la reaccion cortical (bloqueo lento de e 
polispermia) 

Se completa la formation de la envoltura de 
fecundacion 

Aumento del pH intracelular 


Aumento de la sintesis de proteinas 


Fusion completa de los nucleos del ovulo y 

el espermatozoide 

Comienzo de la sintesis de DNA 

Primera division celular 


▲ Fig. 47-5. Lmea de tiempo para la fecundacion de los ovulos 
de un erizo de mar. El proceso comienza cuando un espermatozoice 
entra en contacto con la cubierta gelatinosa de un ovulo (parte supe¬ 
rior del esquema). Tenga en cuenta que la escala es logabtmica. 
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na del espermatozoide que se une con la membrana plasmati- 
ca del ovulo. 

A1 igual que en la fecundacion del erizo de mar, la union del 
espermatozoide con el ovulo desencadena cambios dentro 
del ovulo que activan una reaccion cortical caracterizada por la 
liberacion de enzimas presentes en los granulos corticales hacia 
el exterior de la celula por exocitosis. Las enzimas liberadas cata- 
lizan alteraciones de la zona pelucida, que luego determinan un 
bloqueo lento de la polispermia (no se ha descubierto un bio- 
queo rapido de la polispermia en los mamlferos). 

Despues de que las membranas del ovulo y el espermatozoi¬ 
de se fusionan, todo el espermatozoide, incluso la cola, penetra 
en el ovulo que carece de centromero. A continuacion, se forma 
un centromero alrededor del centrlolo que funcionaba como 
cuerpo basal del flagelo del espermatozoide. El centrosoma, que 
en este momento esta compuesto de un segundo centrlolo, se 
duplica para formar dos centrosomas en el cigoto. Este se con- 
vertira en el huso mitotico de la primera division celular. Los nu- 
cleos haploides del ovulo y del espermatozoide de los mamlferos 
no se fusionan de inmediato como en la fecundacion del erizo de 
mar. En cambio, las cubiertas de ambos nucleos se dispersan y 
los dos conjuntos de cromosomas (uno de cada gameto) compar- 
ten el aparato del huso durante la primera division mitotica del 
cigoto. Por tanto, solo despues de esta primera division mitotica, 


cuando los nucleos diploides se convierten en dos celulas hijas, 
los cromosomas de los dos padres se unen en un solo nucleo. La 
fecundacion es mucho mas lenta en los mamlferos que en el eri¬ 
zo de mar; en los mamlferos, la primera division celular se pro¬ 
duce entre 12 y 36 horas despues de la union del espermatozoi¬ 
de, en comparacion con los 90 minutos observados en el erizo de 
mar. 

Segment a cion 

Una vez finalizada la fecundacion se desencadena una suce- 
sion de divisiones celulares rapidas. Durante este perlodo, deno- 
minado segmentacion, las celulas desarrollan las fases S (slnte- 
sis de DNA) y M (mitosis) del ciclo celular, pero a menudo se evi- 
tan las fases y G 2 , de manera que la slntesis de protelnas es es- 
casa o nula (fig. 12-5). Durante este perlodo del desarrollo, el 
embrion no aumenta de tamano. La segmentacion solo divide 
el citoplasma de una celula grande, es decir el cigoto, en muchas 
celulas mas pequenas denominadas blastomeros, cada una con 
su propio nucleo (fig. 47-7). 

Las cinco a siete primeras divisiones forman una agrupacion 
de celulas denominada morula (palabra latina que significa “mo- 
ra” y representa la superficie lobulada del embrion en este esta- 
dio). Dentro de la morula se comienza a formar una cavidad lle- 


► Fig. 47-6. Acon- 
tecimientos tem- 
pranos de la fe¬ 
cundacion en los 
mamlferos. Al igual 
que en el erizo de 
mar, los sucesos que 
se producen durante 
la fecundacion ga- 
rantizan que solo un 
espermatozoide en¬ 
tre en el citoplasma 
del ovulo. 



© El espermatozoide 
migra a traves de la 
cubierta de celulas 
foliculares y se une 
con moleculas 
receptoras en la zona 
pelucida del ovulo (en 
la figura no se 
ilustran las moleculas 
receptoras). 


O Esta union induce 
la reaccion 
acrosomica, que 
consiste en la 
liberacion de enzimas 
hidroliticas del 
espermatozoide en la 
zona pelucida. 


© Estas enzimas 
degradan la zona 
pelucida y permiten 
que el espermatozoide 
contacte con la 
membrana plasmatica 
del ovulo. Las proteinas 
de la membrana del 
espermatozoide se 
unen a receptores sobre 
la membrana del ovulo 
y las dos membranas se 
fusionan. 


© El nucleo y otros 
componentes del 
espermatozoide 
ingresan en el ovulo. 


pelucida 

Membrana 
plasmatica del ovulo 


Granulos 

corticales 


;l 

espermatozoide ^ deQ 
del 

espermatozoide 


acrosomica 


CITOPLASMA DEL OVULO 


© Las enzimas 
liberadas durante la 
reaccion cortical 
endurecen la zona 
pelucida, que 
comienza a actuar 
como bloqueo de la 
polispermia. 
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(a) Ovulo fecundado. Se muestra 
el cigoto poco antes de la 
primera division de 
segmentacion, rodeado por la 
cubierta de fecundacion. El 
nucleo es visible en el centra. 



(b) Estadio de cuatro celulas. Se 

pueden observar los restos del 
huso mitdtico entre las dos 
celulas que han completado 
recientemente la segunda 
divisidn de la segmentacibn. 



(c) Morula. Despues de divisiones 
de segmentacion adicionales, 
el embrion es una esfera 
multicelular que todavia est3 
rodeada por la cubierta de 
fecundacion. La cavidad del 
blastocele ha comenzado a 
forma rse. 



(d) Blastula. Una sola capa de 
celulas rodea a una gran cavidad 
del blastocele. Aunque no es 
visible en la figura, la cubierta de 
fecundacion todavia est£ 
presente; el embrion pronto se 
desprendera de esta cubierta y 
comenzara a nadar. 


^ F ! g \ 47 ' 7, Segmentacion de un embrion de equinodermo. La segmentacion consiste en una se- 

hLt!sm! VISIOn c e t ce U are | mit6t ; cas que tran sforman el cigoto en una esfera de celulas denominadas 
blastomeros. Estas microfotografias opticas muestran los estadios embrionarios de una especie de erizo 
de mar mas pequena, que son casi iguales a los del erizo de mar. 


na de llquido llamada blastocele y esta termina por convertirse 
en la blastula, que es una esfera hueca de celulas. Durante la seg¬ 
mentacion, las distintas regiones del citoplasma del ovulo origi¬ 
nal finalizan en diferentes regiones del blastomero. Como estas 
regiones pueden albergar varios determinantes citoplasmaticos 
distintos, en muchas especies, esta division sienta las bases de los 
sucesos posteriores relacionados con el desarrollo. 

Los ovulos y los espermatozoides del erizo de mar y de otros 
animales, con la posible exception de los mamlferos, tienen una 
polaridad definida. En estos organismos, durante la segmentacion, 
los pianos de division mantienen un patron especlfico en relation 
con los polos del cigoto. La polaridad depende de una distribucion 
desigual de sustancias en el citoplasma, como, por ejemplo, mR- 
NA, protelnas y vitelo (nutrientes almacenados) especlficos. En 
muchas ranas y otros animales, la distribucion del vitelo es un fac¬ 
tor esencial que influye en el patron de segmentacion. El vitelo es¬ 
ta mas concentrado en un polo del huevo que se denomina polo 
vegetal, la concentration de vitelo disminuye significativamente 
en el polo opuesto, que es el polo animal. Este polo tambien es el 
sitio donde los cuerpos polares que se producen durante la ovoge¬ 
nesis se expulsan de la celula por gemacion (fig. 46-11). 

Los tres ejes corporales ilustrados en la figura 47-8a se esta- 
blecen en un momento inicial del desarrollo. Este proceso se ha 
evaluado muy bien en algunas especies de ranas en las que es po¬ 
sible distinguir las regiones del ovulo y el embrion temprano en 
funcion de su color y seguirse con facilidad. Los hemisferios ani¬ 
mal y vegetal del cigoto , denominados en funcion de sus respec- 
tivos polos, tienen colores distintos. El hemisferio animal es de 
color gris oscuro porque hay granulos oscuros de melanina en la 
capa externa (corteza) de esta region de la celula. La falta de gra¬ 
nulos de melanina en el hemisferio vegetal permite que se vea el 
color amarillo del vitelo. 

Despues de la fusion del ovulo y del espermatozoide, la redis¬ 
tribution del citoplasma del huevo anfibio establece uno de los 
ejes corporales (fig. 47-8b). La membrana plasmatica y la cor¬ 
teza asociada rotan con respecto a la region interna del citoplas¬ 


ma. La corteza correspondiente al polo animal se mueve hacia el 
punto por el que se introdujo el espermatozoide y la corteza del 
hemisferio vegetal, desde el punto a traves del cual ingreso el es¬ 
permatozoide, se mueve hacia el hemisferio animal. A partir de 
entonces, las moleculas presentes en la corteza vegetal pueden 
interactuar con las moleculas de la parte interna del citoplasma 
en el hemisferio animal, lo que determina la formation de deter¬ 
minantes citoplasmaticos que mas adelante desencadenaran el 
desarrollo de las estructuras dorsales. En consecuencia, la rota- 
cion cortical establece el eje dorsoventral (dorso-vientre) del cigo¬ 
to. En algunas especies, este acontecimiento tambien expone una 
region del citoplasma de color gris claro denominada medialuna 
gris, que esta cubierta por la corteza animal pigmentada cerca 
del ecuador del huevo antes de la rotation. Al estar ubicada en el 
sitio opuesto al de la entrada del espermatozoide, la medialuna 
gris puede servir jcomo marcador del futuro lado dorsal del em¬ 
brion. La pigmentation mas clara de la medialuna gris puede 
persistir durante md^hos ciclos de division celular. 

En la figura 47>3 se muestran los pianos de segmentacion 
durante las primeras divisiones celulares de las ranas. Las dos 
primeras divisiones en las ranas son meridionales (verticales) y 
permiten obtener dos blastomeros del mismo tamano, cada uno 
extendiendose desde el polo animal hacia el vegetal. La tercera 
division es ecuatorial (horizontal) y produce un embrion de ocho 
celulas. Sin embargo, la distribucion tan heterogenea del vitelo 
en el cigoto de la rana desplaza el aparato mitotico y la citocine- 
sis final hacia el extremo animal de las celulas en division a tra¬ 
ves del piano ecuatorial. En consecuencia, en el estadio de ocho 
celulas, los cuatro blastomeros del hemisferio animal son mas pe- 
quenos que los del hemisferio vegetal. El efecto desplazante del 
vitelo persiste durante las divisiones siguientes. Las divisiones 
continuas producen una morula y luego una blastula. Debido a 
la division celular desigual en las ranas, el blastocele se situa en 
el hemisferio animal (fig. 47-9). 

Aunque los huevos del erizo de mar y de otros animales tie¬ 
nen menos vitelo que los de la rana, poseen un eje animal-vege- 


992 


unidad siete Forma y funcion de los animales 









































Anterior 



(a) Ejes corporales. En la figura superior se muestran los tres ejes cor- 
porales del embrion con desarrollo complete, es decir el renacuajo. 


Hemisferio 



En la fecundacion la corteza 
pigmentada se desliza sobre el 
citoplasma subyacente hacia el 
sitio por el que ingreso el 
espermatozoide. Esta rotacibn 
(flecha roja) expone una region 
de citoplasma de color m3s 
claro, la medialuna gris, que 
senala la cara dorsal. 



Punto por el que 
penetro el esper¬ 
matozoide 


Medialuna 

gris 


Futura 

cara 

dorsal 

del 

rena¬ 

cuajo 


La primera division de 
segmentacion divide la medialuna 
gris en dos partes iguales. Una vez 
definidos los ejes anteroposterior y 
dorsoventral tambien se establece 



Primera 

segmen¬ 

tacion 


(b) Establecimiento de los ejes. La polaridad del ovulo y la 
rotacion cortical son cruciales para establecer los ejes 


A Fig. 47-8. Ejes corporales y su establecimiento en un anfibio. 

Los tres ejes corporales se establecen antes de que comience la seg¬ 
mentacion del cigoto. 


tal debido a la distribucion desigual de otras sustancias. Sin em¬ 
bargo, sin la limitacion impuesta por el vitelo es mas probable 
que los blastomeros que se forman durante la segmentacion ten- 
gan tamanos similares, en particular, durante las primeras divi- 
siones (fig. 47-7). No obstante, el patron de segmentacion gene¬ 
ral observado en las ranas tambien es caracteristico de los erizos 
de mar y otros equinodermos, los cordados y, en realidad, de to- 
dos los animales considerados deuterostomas. En los animales 
cuyos huevos poseen una cantidad relativamente escasa de vite¬ 
lo, el blastocele presenta una ubicacion central. 

El vitelo es mas abundante y tiene un efecto mas importante 
sobre la segmentacion en los huevos de las aves, otros reptiles, 





0,25 mm 
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Estadio de ocho celulas (visto 
desde el polo animal). La gran 
cantidad de vitelo desplaza la ter- 
cera segmentacion hacia el polo 
animal y determina la formacion 
de dos hileras de celulas. Las cuatro 
celulas cerca del polo animal (mas 
cercanas en este corte) son mas pe- 
quenas que las otras cuatro celulas 
(MEB). 
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Formacion 
del 

estadio 
de 2 
celulas 


Formacion 
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estadio 
de 
4 celulas 


Estadio 
de 8 
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Polo animal 


Blastula 

(corte 

Polo vegetal 


Blastula (por lo menos 128 celulas). A medida que continua la 
segmentacion, se forma una cavidad llena de Ifquido, el blastocele, 
dentro del embrion. Debido a la division celular desigual secundaria a 
la gran cantidad d^itelo presente en el hemisferio vegetal, el 
blastocele se ubica e&el hemisferio animal, como se muestra en el 
corte transversal. La MEB muestra la superficie exterior de una 
blastula con alrededbr de 4 000 celulas a nivel del polo animal. 


A Fig. 47-9. Segmentacion de un embrion de rana. Los pianos de 
segmentacion durante la primera y la segunda division se extienden 
desde el polo animal hasta el vegetal pero el tercer piano de segmen¬ 
tacion es perpendicular al eje polar. 


muchos peces e insectos. Por ejemplo, en las aves, la parte del 
huevo que solemos denominar yema suele ser el ovulo, junto con 
los nutrientes del vitelo. Hay un disco muy pequeno de citoplas¬ 
ma real ubicado en el polo animal (fig. 47-10, paso O) . Esta ce- 
lula enorme esta rodeada de una solucion rica en proteinas (la 
clara del huevo) que proporcionara nutrientes adicionales para el 
embrion en vlas de crecimiento. La segmentacion del ovulo fe- 
cundado esta limitada al pequeno disco de citoplasma libre de vi- 
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telo y no puede penetrar en el vitelo porque este es muy denso; 
en consecuencia, el vitelo no se segmenta (fig. 47-10, paso ©). 
Esta division incompleta de un ovulo rico en vitelo se denomina 
segmentacion meroblastica, que se diferencia de la segmenta¬ 
cion holoblastica, es decir, la division completa de los huevos 
con escaso vitelo (como el del erizo de mar) o una cantidad mo- 
derada de vitelo (como el de las ranas). 

Las primeras divisiones de la segmentacion en el embrion de 
las aves producen un capuchon de celulas denominadas blasto- 
dermo, que se apoya sobre el vitelo no dividido. Luego, los blas- 
tomeros se dividen en una capa superior y una inferior ( epiblasto 
e hipoblasto ) (fig. 47-10, paso ©). La cavidad situada entre estas 
dos capas es la version aviar del blastocele y este estadio embrio- 
nario es el equivalente aviar de la blastula, aunque su forma es 
diferente de la “esfera” hueca del erizo de mar recien formado o 
del embrion de rana. 

En los insectos, como Drosophila , el nucleo del cigoto se en- 
cuentra dentro de una masa de vitelo. La segmentacion comienza 
con divisiones mitoticas nucleares que no van acompanadas de 
citocinesis (fig. 21-12). Estas divisiones mitoticas producen va- 
rios cientos de nucleos que primero se diseminan por todo el vi¬ 
telo y luego migran al extremo externo del embrion. Despues de 
varios ciclos adicionales de mitosis se forma una membrana plas- 
matica alrededor de cada nucleo, y el embrion, que en ese mo- 
mento es equivalente a una blastula, esta compuesto de una sola 
capa de alrededor de 6 000 celulas que rodean a una masa de vi¬ 
telo. 

Gastrulacion 

El proceso morfogenetico denominado gastrulacion consiste 
en una redistribucion notable de las celulas de la blastula para 
formar un embrion trilaminar con un intestino primitivo. Aun¬ 
que los detalles de la gastrulacion son diferentes en los distintos 
grupos de animales, el proceso depende del mismo mecanismo 
general en todas las especies: cambios en la motilidad celular, 
cambios en la forim de las celulas y cambios en la adhesion ce¬ 
lular con otras celulas y con moleculas de la matriz extracelular. 
El resultado de la gastrulacion es que algunas celulas presentes 
en la superficie de la blastula o cerca de ella se trasladan a un si- 
tio mas interno y se establecen tres capas. El embrion trilaminar 
se denomina gastrula. La ubicacion de las tres capas en la gas- 
trula permite a las celulas interactuar entre si de maneras nuevas. 

Las tres capas producidas por la gastrulacion son tejidos em- 
brionarios que se denominan colectivamente capas germinates 
embrionarias. El ectodermo forma la capa externa de la gastru¬ 
la, el endodermo cubre el tracto digestivo del embrion y el me- 
sodermo ocupa parcialmente el espacio entre las dos capas ante- 
riores. Por ultimo, estas tres capas celulares se transforman en to- 
dos los tejidos y los organos del animal adulto. En esta seccion 
se analizan los eventos que se producen durante la gastrulacion 
en el erizo de mar, la rana y el polio. 

En la figura 47-11 se ilustra la gastrulacion en un embrion 
de erizo de mar. La blastula de este animal esta compuesta por 
una sola capa de celulas que rodean a un blastocele central. La 
gastrulacion comienza en el polo vegetal, donde algunas celulas 
individuales se separan de la pared de la blastula e ingresan en el 
blastocele como celulas migratorias denominadas celulas mesen- 
quimaticas. Las celulas restantes cerca del polo vegetal se aplanan 
un poco y forman una placa vegetal que se curva hacia adentro 
por medio de un proceso denominado invaginacion. Luego, la 
placa vegetal invaginada sufre una redistribucion amplia de sus 
celulas, lo que transforma la invaginacion hueca en un tubo cie- 


Ovulo fecundado 



© Cigoto. La mayor parte del 
volumen de la celula 
corresponde al vitelo, con un 
pequeno disco de citopiasma 
ubicado en el polo animal. 


0 Estadio de cuatro celulas. 

Las primeras divisiones celulares 
son meroblasticas 
(incompletas). El surco de 
segmentacion se extiende a 
traves del citopiasma pero no 
en el vitelo. 



0 Blastodermo. La gran 
cantidad de divisiones de 
segmentacion determina el 
desarrollo del blastodermo, una 
masa de celulas que se apoyan 
en la parte superior de la masa 
vitelina. 

Corte del blastodermo. Las celulas 
del blastodermo estan dispuestas 
en dos capas, el epiblasto y el 
hipoblasto, que rodean a una 
cavidad llena de liquido, el 
blastocele. 


A Fig. 47-10. Segmentacion de un embrion de polio. Las tres pri¬ 
meras ilustraciones sedbservan desde arriba del polo animal. La ilustra- 
cion inferior es un cortle del embrion que solo muestra una porcidn de 
la masa vitelina. El blastodermo que se forma durante la segmentacion 
es el equivalente en ^fes de la blastula en las ranas (fig. 47-9). 


go mas profundo y mas angosto, denominado arquenteron o in¬ 
testino primitivo. El extremo abierto del arquenteron, que se 
convertira en el ano, se denomina blastoporo. Se forma una se- 
gunda abertura cuando el otro extremo del arquenteron toca la 
parte interna del ectodermo y las dos capas se fusionan para for¬ 
mar el extremo bucal de lo que, en ese momento, constituye un 
tubo digestivo rudimentario. 

La gastrulacion produce un embrion de erizo de mar con un 
intestino primitivo y tres capas germinales que, por lo general, se 
ilustran con un codigo de colores que establece el ectodermo de 
color azul, el mesodermo de color rojo y el endodermo de color 
amarillo (fig. 47-11, paso 5). El plan corporal trilaminar es carac- 
terfstico de la mayorla de los filos de animales y se establecio en 
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un momento muy precoz del desarrollo. En el erizo de mar, la 
gastrula se convierte en una larva ciliada que flota en el agua de 
la superficle oceanica como plancton, mientras se alimenta 
de bacterias y algas unicelulares. Despues de cierto tiempo, la lar¬ 
va sufre una metamorfosis y se convierte en la forma adulta del 
erizo de mar, que desarrolla su existencia en el fondo del oceano. 

En la rana, la gastrulacion tambien produce un embrion trila¬ 
minar con un arquenteron. No obstante, la mecanica de la gas¬ 
trulacion es mas compleja en la rana debido al gran tamano de 
las celulas cargadas con vitelo presentes en el hemisferio vegetal 
y porque la pared de la blastula tiene mas de una celula de espe- 
sor en la mayorla de las especies. La gastrulacion comienza en el 
lado dorsal de la blastula cuando un grupo de celulas empieza a 
invaginarse en una linea a lo largo de la region donde se habla 
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▲ Fig. 47-11. Gastrulacion de un embrion de erizo de mar. El movimiento de las celulas duran¬ 
te la gastrulacion forma un embridn con un intestino primitivo y tres capas germinales. Algunas de las 
celulas mesenquimaticas (mesodermicas) que migran hacia dentro (paso ©) luego secretan carbona- 
to de calcio y forman un esqueleto interno simple. Los embriones ilustrados en los pasos ©-© se 
ven desde el frente y los ilustrados en y se ven desde el lateral. 


formado la medialuna gris en el cigoto (fig. 47-8). Esta invagina- 
cion se convierte en la cara dorsal del blastoporo, denominado 
labio dorsal (fig. 47-12). El labio del blastoporo se extiende por 
medio de la extension de la invaginacion hacia ambos lados has- 
ta que los dos extremos del blastoporo se unen en el lado ven¬ 
tral. En ese momento, el blastoporo es un clrculo completo. 

En todo el blastoporo, las celulas de los futuros endodermo y 
mesodermo presentes en la superficie del embrion se desplazan 
desde el borde del labio hacia el interior del embrion en un pro- 
ceso que se denomina involucion. Una vez dentro del embrion, 
estas celulas se alejan del blastoporo y se organizan en capas de 
endodermo y mesodermo, con el endodermo en el lado interno. 
Durante este proceso, el blastocele se reduce desplazado por la 
cavidad del arquenteron que se forma cuando aparece el tubo de 
endodermo. Cuando se completa la 
gastrulacion, el labio circular del blasto¬ 
poro rodea, a un tapon vitelino com- 
puesto por las celulas externas cargadas 
de nutrientes; estas celulas que sobresa- 
len se desplazan hacia dentro cuando la 
expansion del ectodermo determina el 
encogimiento adicional del blastoporo. 
En ese momento, las celulas restantes 
en la superficie constituyen el ectoder¬ 
mo, que rodea las capas de mesodermo 
y endodermo. Al igual que en el erizo 
de mar, el ano de los anfibios se desa¬ 
rrolla a partir del blastoporo y la boca se 
constituye mas adelante en el extremo 
opuesto del arquenteron despues de 
que este se extienda hacia el lado ven¬ 
tral, cerca del polo animal. 

La gastrulacion en el polio es similar 
a la de la rana porque implica el movi¬ 
miento de las celulas desde la superficie 
del embrion hacia una ubicacion inter¬ 
na. Sin embargo, en las aves, el movi¬ 
miento de las celulas hacia dentro, ca- 
racterfstico de la gastrulacion, se altera 
debido a la gran masa de vitelo que pre- 
siona contra la parte inferior del em¬ 
brion. Se debe recordar que la segmen¬ 
tation en el polio produce un blastoder¬ 
mo compuesto de una capa superior y 
una inferior -el epiblasto y el hipoblas- 
to- ubicadas en la region superior de la 
masa vitelina (fig. 47-10). Todas las 
celulas que formaran el embrion pro- 
vienen del epiblasto. Durante la gastru¬ 
lacion, algunas de las celulas del epi¬ 
blasto se dirigen a la linea media del 
blastodermo, se separan de el y se des¬ 
plazan hacia el interior del vitelo (fig. 
47-13). El conjunto de celulas que se 
mueven hacia el interior de la linea me¬ 
dia del blastodermo produce un engro- 
samiento denominado estrla primiti- 
va, que se extiende a lo largo de lo que 
se convertira en el eje anteroposterior 
del ave. Desde un punto de vista fun- 
cional, la estrla primitiva es equivalente 
al labio del blastoporo de la rana, pero 
las dos estructuras estan orientadas de 


Q La blastula se compone 
de una sola capa de 
celulas ciliadas que rodean 
al blastocele. La 
gastrulacion comienza con 
la migracion de celulas 
mesenquimaticas desde el 
polo vegetal hacia el 
blastocele. 

© La placa vegetal se 
invagina (se pliega hacia 
adentro). Las celulas 
mesenquimaticas migran 
hacia todas las regiones 
del blastocele. 

© Las celulas 
endodermicas forman el 
arquenteron (futuro tubo 
digestivo). Las celulas 
mesenquimaticas nuevas en 
la punta del tubo empiezan 
a enviar extensiones 
delgadas (filopodios) hacia 
las celulas ectodermicas de 
la pared del blastocele 
(junto a la ilustracion, MO) 


© La contraccion de estos 
filopodios arrastra el ? 
arquenteron a traves del’ h 
blastocele. 


@ La fusion del 
arquenteron con la pared 
del blastocele completa la 
formacion del tubo 
digestivo con una boca y un 
ano. La gastrula tiene tres 
capas germinales y esta 
cubierta por cilios, que 
participan en la 
movilizacion del embrion 
en el agua y la 
alimentacion. 
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Q La gastrulacion comienza con un pequeno 
pliegue irregular, el labio dorsal del 
blastoporo, que aparece en una de las 
caras de la blastula. El pliegue esta 
formado por celulas que cambian de 
forma y ejercen traccion hacia dentro 
desde la superficie (invaginacion). Luego, 
otras celulas movilizan el labio dorsal 
hacia dentro (involucidn) y se mueven 
hacia el interior, donde forman el 
endodermo y el mesodermo. Mientras 
tanto, las celulas del polo animal, que 
representa el futuro ectodermo, cambian 
de forma y empiezan a diseminarse sobre 
la superficie externa. 

0 El labio del blastoporo crece sobre ambas 
caras del embrion debido a la 
invaginacidn de celulas adicionales. 
Cuando los dos lados del labio se 
encuentran, el blastoporo forma un 
circulo que disminuye de tamano a 
medida que el ectodermo desciende sobre 
la superficie. En la region interna, la 
involucion continua expande el 
endodermo y el mesodermo y empieza a 
constituirse el arquenteron; como 
consecuencia, el blastocele se reduce. 
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© En un momento tardio de la gastrulacion, 
el arquenteron cubierto de endodermo 
reemplaza todo el blastocele y las tres 
capas germinales estan en su sitio. El 
blastoporo circular rodea a un tapon de 
celulas Menas de vitelo. 
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▲ Fig. 47-12, Gastrulacion de un embrion de rana. En la blastula de la rana el blastocele se desplaza hacia el polo 
animal y esta rodeado por una pared de varias celulas de espesor. Los movimientos celulares qlie desencadena la gas¬ 
trulacion se producen en la cara dorsal de la blastula, donde se encontraba la medialuna gris eriei cigoto (fig. 47-8b). 
Aunque todavia puede observarse cuando comienza la gastrulacion, la medialuna gris no se ilustr^en esta figura. 


forma diferente en los embriones de las dos especies. Algunas de 
las celulas del epiblasto que se mueven hacia adentro desplazan 
las celulas del hipoblasto y forman el endodermo; otras celulas 
del epiblasto se desplazan hacia afuera en direccion al blastocele 
y forman el mesodermo. Las celulas del epiblasto que permane- 
cen en la superficie originan el ectodermo. Aunque el hipoblasto 
no aporta celulas para el embrion, parece que contribuye direc- 
tamente a la formacion de la estria primitiva antes del comienzo 
de la gastrulacion y es necesario para el desarrollo normal. Lue¬ 
go, las celulas del hipoblasto se separan del endodermo y, por ul¬ 
timo, forman porciones de un saco que rodea al vitelo y de un 
pediculo que conecta la masa vitelina con el embrion. 

Pese a las variaciones en la manera en que se forman las tres 
capas germinales .en las distintas especies, una vez que se ubican 


% 

en sus lugares, la gastrulacion esta completa. En ese momento se 
comienzan a desarrollar los organos del embrion. 

Organogenesis 

Varias regiones de las tres capas germinales embrionarias se 
convierten en los esbozos de los organos durante el proceso de 
organogenesis. Aunque la gastrulacion implica movimientos ce¬ 
lulares en masa, la organogenesis consiste en cambios morfoge- 
neticos mas localizados en el tejido y en la forma de las celulas. 
La primera evidencia de formacion de organos corresponde a la 
aparicion de pliegues, hendiduras y agrupaciones densas (con- 
densaciones) de celulas. Los organos que comienzan a tomar for¬ 
ma, en primer lugar, en los embriones de las ranas y de otros cor- 
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A Fig. 47-13. Gastrulacion de un embrion de polio. Durante la 
gastrulacion, algunas ceiulas del epiblasto migran (flechas) hacia el in¬ 
terior del embrion a traves de la estrfa primitiva, que se ilustra en la fi- 
gura en el corte transversal. Algunas de estas ceiulas descienden para 
formar el endodermo, mientras que otras migran hacia los lados para 
constituir el mesodermo. Las ceiulas restantes que quedan en la super- 
ficie del embrion al final de la gastrulacion se convierten en ectodermo. 


dados, son el tubo neural y la notocorda, los caracteristicos con¬ 
dones esqueleticos de los embriones de todos los cordados. 

En la figura 47-14 se muestran algunos acontecimientos du¬ 
rante el comienzo de la organogenesis en una rana. La notocorda 
se forma a partir del mesodermo dorsal, que se condensa justo en- 
cima del arquenteron (fig. 47-14a). Las senales enviadas desde 
la notocorda hacia el ectodermo suprayacente determinan que esa 
region del ectodermo se convierta en la placa neural. Poco des¬ 
pues, esta placa se invagina y adquiere una forma circular que 
constituye el tubo neural, que se extiende a lo largo del eje ante¬ 
roposterior del embrion (fig. 47-14b). El tubo neural se transfor- 
mara en el sistema nervioso central: el cerebro en la cabeza y la 
medula espinal hacia abajo en el resto del cuerpo. La serialization 
procedente de la notocorda derivada del mesodermo que llega al 
ectodermo representa un buen ejemplo de un proceso que suele 
observarse durante la organogenesis: una capa germinal envla se¬ 
nales a otra para determinar el destino de la segunda. 

Hay un proceso que solo se desarrolla en los embriones de los 
vertebrados y consiste en el desarrollo de una banda de ceiulas 
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(a) Formacion de la placa neural. En el 

periodo que se muestra en la figura ya se 
ha desarrollado la notocorda a partir del 


Tubo neural 


mesodermo dorsal y el ectodermo dorsal 
se ha engrosado para formar la placa 
neural en respuesta a senales procedentes 
de la notocorda. Los pliegues neurales son 
dos crestas que forman los bordes 
laterales de la placa neural. Estas son 
visibles en la MO de un embrion entero. 


(b) Formacion del tubo neural. 

La invaginacion y el desprendimiento de 
la placa neural permite la formacibn del 
tubo neural. Se debe destacar que las 
ceiulas de la cresta neural migrarbn y 
originaran numerosas estructuras. 
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(c) Somitas. La ilustracion muestra un 
embrion despues de que termino la 
formacion del tubo neural. En este 
momento, el mesodermo lateral ha 
comenzado a separarse en las dos capas 
tisulares que tapizan el celoma; los 
somitas, que provienen del mesodermo, se 
ubican a los lados de la notocorda. En la 
MEB se observa una vista lateral de un 
embrion entero en el estadio de esbozo de 
la cola con parte del ectodermo extrafdo 
para revelar los somitas que originaran 
estructuras segmentarias como las 
vertebras y los musculos esquelbticos. 


A Fig. 47-14. Organogenesis temprana en un embrion de rana. 
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denominada cresta neural a lo largo del borde donde se separa 
el tubo neural del ectodermo. Luego, las celulas de la cresta neu¬ 
ral migran a diversas partes del embrion para formar los nervios 
perifericos, los dientes, los huesos del craneo y tantos otros tipos 
de celulas diferentes, que algunos investigadores propusieron 
considerar a estas celulas como una “cuarta capa germinal”. 

Otras condensaciones aparecen en las bandas mesodermicas 
laterales a la notocorda, que se separan en bloques denominados 
somitas (fig. 47-14c). Los somitas estan dispuestos de forma 
seriada a ambos lados a lo largo de toda la longitud de la noto¬ 
corda. Algunas partes de los somitas se disocian en celulas me- 
senquimaticas individuales (erraticas), que migran hacia nuevas 
ubicaciones. La notocorda actua como nucleo, alrededor del 
cual, estas celulas mesodermicas se reunen y forman las verte¬ 
bras. Las partes de la notocorda ubicadas entre las vertebras per- 
sisten como las porciones intemas de los discos intervertebrales 
en los adultos (estos son los discos que pueden “herniarse” y pro¬ 
duct dolor de espalda). Las celulas de los somitas tambien for¬ 
man los musculos asociados con el esqueleto axial. Este origen 
seriado del esqueleto axial y los musculos refuerza la idea de que 
los cordados son, basicamente, animales segmentados, aunque la 
segmentacion deja de ser tan evidente en los periodos de desa- 
rrollo mas avanzados. Por fuera de las somitas, el mesodermo se 
divide en dos capas que forman la cubierta de la cavidad corpo¬ 
ral o celoma. 

A medida que progresa la organogenesis, la morfogenesis y la 
diferenciacion celular se siguen refinando los organos que se for- 
maron a partir de las tres capas germinales embrionarias y mu- 
chos de los organos intemos proceden de dos de las tres capas. 
El desarrollo embrionario de la rana conduce al estadio de larva 
o renacuajo, que sale de la cubierta gelatinosa que protegla al 
huevo y al embrion en vias de desarrollo. Luego, la metamorfo- 
sis de la rana transforma el renacuajo acuatico Herblvoro en un 
adulto terrestre camivoro. 

En el polio, la organogenesis es bastante similar a la de la ra¬ 
na. Despues de que se forman las tres capas germinales, los ex- 
tremos del blastodefmo se pliegan hacia abajo y se unen para di- 


vidir el embrion en un tubo trilaminar adherido al vitelo desde la 
porcion inferior de la parte media del cuerpo (fig. 47-15a). La 
formacion del tubo neural, el desarrollo de la notocorda y las so¬ 
mitas y otros a contecimientos de la organogenesis se producen de 
forma bastante similar a los descritos en el embrion de rana. Los 
esbozos de los organos principales se evidencian en el embrion de 
polio de 2 o 3 dlas de edad gestacional (fig. 47-15b). 

En la figura 47-16 se enumeran los orlgenes embrionarios 
de los organos y los tejidos principales de las ranas, los polios y 
otros vertebrados. La revision de esta figura es importante para 
familiarizarse con el origen embrionario de las diversas estructu- 
ras corporales. 

Adaptaciones del desarrollo de los amniotas 

Todos los embriones de vertebrados requieren un ambiente 
acuoso para desarrollarse. En el caso de los peces y los anfibios. 
el huevo se forma en el mar o en un estanque cercano y no se re- 
quiere una envoltura especial llena de agua. El desplazamiento 
de los animales vertebrados a la tierra determino la evolucion de 
estructuras que permitieron la reproduction en ambientes secos. 
Evolucionaron dos estructuras que existen en la actualidad: 1) el 
huevo con cascara de las aves y otros reptiles, asi como de unos 
pocos mamiferos (monotremas), y 2) el utejq^de los marsupiales 
y los mamiferos euterios (placentarios). Dentro de la cascara o el 
utero, los embriones de estos animales estan rodeados de llquido 
adentro de un saco formado por una membrana denominada 
amnios. En consecuencia, los reptiles (incluso las aves) y los ma¬ 
miferos se denominan amniotas (vease cap. 34). 

Con anterioridad, se comento que el desarrollo embrionario 
del polio, un amniota, era muy similar al de la rana, un vertebra- 
do que carece de amnios. Sin embargo, en el polio, el desarrollo 
tambien incluye la formacion de membranas extraembriona- 
rias, que se encuentran fuera del embrion. En la figura 47-15a se 
destaca que solo parte de cada capa germinal contribuye a formar 
el embrion propiamente dicho. Las capas germinales situadas 
por fuera del embrion se transforman en el amnios y las tres 



Arquenteron- 
Pliegue lateral 


Tubo neural 
Notocorda 


Pediculo vitelino 
VITELO 


Saco vitelino 


Somita 

Celoma 

Endodermo 

Mesodermo 

Ectodermo 


Forman las membranas 
extraembrionarias 


(a) Organogenesis temprana. El arquenteron se forma cuando dos 
pliegues laterales separan el embrion del vitelo. El embrion 
permanece conectado con el vitelo a traves del pediculo vitelino, 
que, como se ilustra en este corte transversal se encuentra, 
aproximadamente, en la mitad de su longitud. La notocorda, el 
tubo neural y los somitas constituyen estructuras similares a las 
que forman en la rana. 



(b) Organogenesis tardia. En este embrion de 
polio, que tiene alrededor de 56 horas de vida 
y 2-3 mm de longitud aproximada, ya se han 
formado los esbozos de la mayorfa de los 
organos principales (MO). 


◄ Fig. 47-15 Orga¬ 
nogenesis en un em¬ 
brion de polio, (a) Las 

tres capas germinales 
laterales al embrion 
propiamente dicho ori- 
ginan las membranas 
extraembrionarias (se 
comentaran mas ade- 
lante). (b) Luego, estas 
membranas reciben la 
irrigacion de vasos san- 
guineos provenientes 
del embrion; en esta fi¬ 
gura se ilustran varios 
vasos sanguineos im- 
portantes. 
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► Fig. 47-16. Derivados de las tres capas 
germinales embrionarias en vertebrados 
adultos. 


MESODERMO 


ECTODERMO 

Epidermis de la piel y sus 
derivados (incluidas 
glandulas sudonparas, 
foliculos pilosos) 

Cubierta epitelial de la 
boca y el recto 
Receptores sensitivos en la 
epidermis 

Cornea y cristalino del ojo 
Sistema nervioso 
Medula suprarrenal 
Esmalte de los dientes 
Epitelio o glandulas pineal 
e hipofisaria 


• Notocorda 

• Sistema esqueietico 

• Sistema muscular 

• Cap a muscular del esto- 
mago, el intestino, etc. 

• Sistema excretor 

• Sistemas circulatorio y 
linfatico 

• Sistema reproductor 
(excepto las celulas 
germinales) 

• Dermis de ia piel 

• Cubierta de las cavidades 
corporales 

• Corteza suprarrenal 


ENDODERMO 

• Cubierta epitelial del 
tracto digestivo 

• Cubierta epitelial del 
aparato respiratorio 

• Cubierta de la uretra, la 
vejiga y el aparato 
reproductor 

• Higado 

• Pancreas 

• Timo 

• Glandulas tiroides y 
paratiroides 


membranas restantes (saco vitelino, corion y alantoides). Estas 
cuatro membranas extraembrionarias proporcionan un “sistema 
de soporte vital” para el desarrollo futuro del embrion dentro del 
huevo con cascara o el utero del amniota. Cada membrana es una 
lamina de celulas provenientes de dos capas germinales. En la f i- 
gura 47-17 se revisan las localizaciones y las funciones de estas 
membranas en las aves y otros reptiles. 

Las membranas extraembrionarias de los mamlferos se descri- 
biran a continuacion, cuando se comente el desarrollo inicial de 
los embriones de los mamlferos. La formacion de la placenta, una 
estructura exclusiva de los marsupiales y los mamlferos euterios, 
es una parte importante de este proceso. 

Desarrollo de los mamlferos 

En la mayoria de las especies de mamlferos, la fecundacion se 
produce en el oviducto y los estadios iniciales del desarrollo se lie- 
van a cabo mientras el embrion completa su viaje a traves del 
oviducto hacia el utero (fig. 46-15). A diferencia de los huevos 
grandes ricos en vitelo propios de las aves, otros reptiles y los mo- 
notremas, los huevos de la mayoria de los mamlferos son bastan- 
te pequenos y almacenan una cantidad escasa de reservas alimen- 
ticias. Como comentamos antes, no se ha demostrado que los 
ovulos y los cigotos de los mamlferos presenten una polaridad 
evidente en relation con los contenidos del citoplasma y la seg¬ 
mentation del cigoto, que carece de vitelo, es holoblastica. Sin 
embargo, la gastrulacion y la organogenesis inicial de los mamlfe¬ 
ros respeta un patron similar al de las aves y otros reptiles (recuer- 
de que en el capltulo 34 comentamos que los mamlferos descien- 
den de un ancestro reptil que existio durante la era Mesozoica). 

En los mamlferos, la segmentacion inicial es relativamente 
lenta. En el caso de los seres humanos, la primera division se 
completa unas 36 horas despues de la fecundacion; la segunda 
division despues de 60 horas y la tercera, aproximadamente, 
72 horas mas tarde. Los blastomeros tienen todos el mismo ta- 
mano. Durante el estadio de ocho celulas, los blastomeros se 
adhieren entre si de manera compacta, lo que determina que la 
superficie externa del embrion adquiera un aspecto regular. En 
la figura 47-18 se ilustra el desarrollo del embrion humano a 
partir de 7 dlas despues de la fecundacion (veanse los numeros 
de referenda en la figura). 

_) Cuando se completa la segmentacion, el embrion tiene mas 

de 100 celulas dispuestas alrededor de una cavidad central y 


Amnios. El amnios protege 
al embrion en una cavidad 
llena de liquido que evita la 
deshidratacion y amortigua 
los traumatismos mecanicos. 


Alantoides. El alantoides fun- 
ciona como receptor de deter- 
minados desperdicios metabo- 
licos producidos por el embrion. 
La membrana del alantoides 
tambien funciona junto al corion 
como organo respiratorio. 



Embrion 


Albumina 


Cavidad — 
amniotica 
con liquido 
amniotico 


Vitelo 

(nutrientes) 


Corion. El corion yja mem¬ 
brana del alantoicJ§s inter- 
cambian gases entresol em¬ 
brion y el aire que lo^ydea. 
El oxigeno y el dioxiggLde 
carbono se difundei^con 
libertad a traves deTa casca¬ 
ra del huevo. 


Saco vitelino. El saco vitelino se 
expande sobre el vitelo, que es 
una acumulacion de nutrientes 
almacenados en el huevo. Los 
vasos sanguineos en la membra¬ 
na del saco vitelino transportan 
nutrientes desde el vitelo hacia 
el embrion. Otros nutrientes se 
almacenan en la albumina ("la 
clara del huevo"). 


A Fig. 47-17. Membranas extraembrionarias de las aves y otros 
reptiles. Hay cuatro membranas extraembrionarias: el amnios, el alan¬ 
toides, el corion y el saco vitelino. Cada membrana es una lamina de 
celulas que se desarrolla a partir de laminas epiteliales compuestas por 
dos de las tres capas germinales externas con respecto al embridn pro- 
piamente dicho (fig. 47-15a). 


ha viajado desde la trompa de Falopio hasta el utero. Este es¬ 
tadio embrionario, denominado blastocisto, es la version de 
la blastula en los mamlferos. En uno de los extremos de la ca¬ 
vidad del blastocisto hay un grupo de celulas denominado 
masa celular interna, que luego se convierte en el embrion 
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Ilega al utero. 
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(del hipoblasto) 


Region del tro¬ 
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© Las membranas 
extraembrionarias * 
empiezan a formarse 
y comienza la 
gastrulacion. 


Celulas del mesodermo 
extraembrionario 
(del epiblasto) 





Amnios 

Corion 

Ectodermo 

Mesodermo 

Endodermo 


vitelino 

Mesodermo 

extraembrionario 


© La gastrulacion produce un embrion 

trilaminar con cuatro membranas extraembrionarias. 


A Fig. 47-18. Los cuatro estadios del desarrollo embrionario 
temprano del ser humano. El epiblasto origina las tres capas germi¬ 
nates, que forman el embrion propiamente dicho. Vease el texto para 
obtener una descripcion de cada estadio. 


propiamente dicho y forma o contribuye a formar todas las 
membranas extraembrionarias. 

© El trofoblasto, que es el epitelio externo del blastocisto, ini- 
cia la implantacion mediante la secrecion de enzimas que de- 
gradan moleculas del endometrio, la capa interna del utero. 
Esto permite que el blastocisto invada el endometrio. A me- 
dida que el trofoblasto se engrosa a causa de las divisiones ce- 
lulares, extiende proyecciones digitiformes en el tejido ma- 
terno cercano rico en vasos sangulneos. La invasion ejercida 
por el trofoblasto produce la erosion de capilares endometria- 
les, lo que determina la salida de la sangre que irriga los teji- 
dos endometriales. Alrededor del periodo de la implantacion, 
la masa celular interna del blastocisto forma un disco piano 
con una capa superior de celulas, el epiblasto , y una capa in¬ 
ferior, el hipoblasto , que son homologas al epiblasto y al hipo¬ 
blasto de las aves (fig. 47-10, paso 3). Al igual que en las 
aves, el embrion humano se desarrolla casi por completo a 
partir de las celulas del epiblasto. 

© Una vez finalizada la implantacion comienza la gastrulacion. 
Las celulas se desplazan desde el epiblasto hacia adentro a 
traves de una estria primitiva para formar el mesodermo y el 
endodermo de la misma manera que en el polio. Al mismo 
tiempo, se comienzan a formar las membranas extraembrio¬ 
narias. El trofoblasto sigue expandiendose dentro del endo¬ 
metrio. El trofoblasto invasor, que esta formado por celulas 
mesodermicas provenientes del epiblasto, y el tejido endo¬ 
metrial adyacente contribuyen a la formacion de la placenta 
(fig. 46-16). 

© Al final de la gastrulacion se han formado las capas germina- 
les embrionarias. En este momento, el embrion trilaminar es¬ 
ta rodeado por el mesodermo extraembrionario proliferativo 
y las cuatro membranas extraembrionarias. 

Las membranas extraembrionarias de los mamlferos son ho¬ 
mologas a las de las aves y otros reptiles y se desarrollan de for¬ 
ma similar. El corion, que rodea por completo al embrion y a las 
demas membranas extraembrionarias, participa en el intercam- 
bio de gases. El amnios rodea al embrion en una cavidad amnio¬ 
tica protectora llena de llquido (el liquido procedente de esta ca¬ 
vidad es el “agua” que se expulsa a traves de la vagina de la ma- 
dre cuando el amnios se rompe justo antes del parto). Debajo del 
embrion propiamente dicho en vias de desarrollo, el saco viteli¬ 
no rodea otra cavidad llena de llquido. Aunque esta cavidad no 
contienfe vitelo, lsf membrana que la rodea recibe el mismo nom- 
bre que la estruct&a homologa en las aves y otros reptiles. La 
membrana del saco vitelino de los mamlferos es donde se forman 
las celulas de la s<#igre en un momento precoz del desarrollo, 
que luego migran macia el embrion. La cuarta membrana ex- 
traembrionaria, el alantoides, esta incorporado en el cordon 
umbilical. En esta parte forma los vasos sangulneos que trans- 
portan oxlgeno y nutrientes desde la placenta hacia el embrion y 
eliminan el dioxido de carbono y los desechos nitrogenados del 
embrion. Esto implica que las membranas extraembrionarias de 
los huevos con cascara, donde los embriones se nutren a partir 
del vitelo, se conservaron cuando los mamlferos evolucionaron a 
partir de los reptiles, pero con algunas modificaciones adaptadas 
al desarrollo dentro del tracto reproductor de la madre. 

Despues de que se complete la gastrulacion se forma la noto- 
corda, el tubo neural y los somitas, que representan los prime- 
ros acontecimientos de la organogenesis. Al final del primer tri- 
mestre del desarrollo humano se desarrollan los esbozos de to- 
dos los organos principales a partir de las tres capas germinales 
(fig. 47-16). 
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Evaluation de conceptos 


1. Explique lo que pasarfa si se inyecta Ca 2+ en un ovulo de 
erizo de mar no fecundado. 

2. Un cigoto de una rana y una blastula de una rana tienen 
casi el mismo tamano. Explique esta observation. 

3. Aunque la gastrulaeion dene un aspecto diferente en los 
embriones.de. erizo de mar, la rana y el polio, ^cual es el 
resultado en comun que revela este proceso en todos 
estos animales? 

4. Compare los movimientos celulares durante la 
gastrulaeion y la organogenesis en los animales. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


La morfogenesis en los animales 
conlleva cambios especificos en la 
forma, la posicion y la adhesion 
celular 

Como ya se han explicado los acontecimientos principales del 
desarrollo embrionario en los animales, se abordaran los mecanis- 
mos celulares y moleculares que permiten su production. Aunque 
a los biologos les falta mucho para comprender totalmente estos 
mecanismos, se han establecido varios principios clave que son el 
fundamento del desarrollo en todos los animales. 

La morfogenesis es-un aspecto esencial del desarrollo tanto en 
los animales como en las plantas, pero solo en los animales im- 
plica el movimiento de celulas. La movilizacion de las partes de 
una celula puede ocasionar cambios en la forma celular o permi- 
tir que una celula migre de un sitio a otro dentro del embrion. 
En la segmentation, la gastrulaeion y la organogenesis se desta- 
can cambios tanto en la forma como en la posicion de las celu¬ 
las. En esta section se consideraran algunos de los componentes 
celulares que contribuyen al desarrollo de estos acontecimientos. 


Citoesqueleto, motilidad celular y extension 
convergente 

Los cambios en la forma de una celula consisten en la reorga¬ 
nization del citoesqueleto (cuadro 6-1). Se debe considerar, por 
ejemplo, la manera en que las celulas de la placa neural se con- 
vierten en el tubo neural (fig. 47-19). En primer lugar, los mi- 
crotubulos orientados paralelos al eje dorsoventral del embrion 
parecen contribuir a la elongation de las celulas en esa direction. 
En el extremo dorsal de cada celula hay un grupo paralelo de fi- 
lamentos de actina orientados de forma cruzada. Estos se con- 
traen, lo que le da a las celulas una forma de cuna que determi- 
na que la capa ectodermica se invagine. Se producen cambios si- 
milares en la forma de las celulas durante otras invaginaciones y 
evaginaciones de las capas tisulares durante el desarrollo. 

El citoesqueleto tambien maneja la migration celular, que es 
el movimiento activo de las celulas desde un sitio hacia otro en 


los animales en vlas de desarrollo. Las celulas “se desplazan” den¬ 
tro del embrion y, para ello, emplean las fibras del citoesqueleto 
para extender y retraer las prolongaciones celulares. Este tipo de 
motilidad es similar al movimiento ameboide descrito en la figu- 
ra 6-27b, pero, a diferencia de los seudopodos gruesos de las ce¬ 
lulas ameboides, las prolongaciones celulares de las celulas em- 
brionarias migratorias suelen corresponder a laminas planas (la- 
melipodios) o espigas (filopodios). 

En algunos organismos, la invagination se inicia durante la 
gastrulaeion por medio del acunamiento de las celulas sobre la 
superficie de la blastula, pero el movimiento de las celulas em- 
brionarias mas profundas requiere la extension de los filopodios 
de las celulas en el extremo conductor del tejido que migra. Las 
celulas que atraviesan primero el blastoporo y ascienden a lo lar¬ 
go de la cara interna de la pared del blastocele arrastran a otras 
celulas detras de ellas, lo que ayuda al movimiento directo de to- 
da la lamina de celulas desde la superficie del embrion hacia si- 
tios adecuados del blastocele. Luego, la lamina invaginada forma 
el endodermo y el mesodermo del embrion (fig. 47-12). Tambien 
hay muchas situaciones en las que las celulas migran de forma 
individual, como cuando las celulas de un somita o la cresta neu¬ 
ral se dispersan hacia diversas partes del embrion. 

El “desplazamiento” celular tambien esta comprometido en la 
extension convergente, un tipo de movimiento morfogenetico, 
en el cual, las celulas de una capa tisular se redistribuyen de ma¬ 
nera que la lamina disminuye su espesor (converge) y se elonga 
(extiende) (fig. 47-20). Cuando muchas celulas forman una cu¬ 
na entre ellas, el tejido puede extenderse notablemente. La exten¬ 
sion convergente es importante para el desarrollo embrionario 
initial. Por ejemplo, este proceso se produce en los embriones de 



O Los 
microtubulos 
contribuyen a al 
alargamiento de las 
celulas de la placa 
neural. 

@ Luego los 
microfilamentos en 
el extremo dorsal 
de las celulas pue- 
den contraerse y 
deformar las celulas 
para que adquieran 
una forma cuneiforme 

© Las celulas que 
se acunan en la 
direction opuesta 
determinan que el 
ectodermo forme 
una "bisagra". 

© La separation 
de la placa 
neural forma el 
tubo neural. 


A Fig. 47-19. Cambio en la forma celular durante la morfogene¬ 
sis. La reorganization del citoesqueleto se asocia con cambios morfo- 
geneticos en los tejidos embrionarios, como se ilustra en la figura en re¬ 
lation con la formacibn del tubo neural en los vertebrados. 
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► Fig. 47-20. Extension convergen- 
te de una lamina de celulas. En este 
diagrama simplificado, los cambios en 
la forma y la posicion de las celulas pro- 
ducen el estrechamiento y el alarga- 
miento de la capa de celulas. Se cree 
que existen senates moleculares que de- 
terminan que las celulas se alarguen en 
una direccion especifica y que se arras- 
tren unas contra las otras ( convergen¬ 
ce ), lo que produce la extension de la 
lamina de celulas en sentido perpendi¬ 
cular. 



erizo cuando el arquenteron se alarga y durante la involution de 
la gastrula de la rana. En el ultimo caso, la extension convergen- 
te explica el cambio de la forma de la gastrula esferica que se 
transforma en el embrion de rana en forma de submarino que se 
puede observar en la figura 4 7-14c. 


Papeles de la matriz extracelular y de las 
moleculas de adhesion celular 

Los cientlficos estan cerca de comprender las vias de serializa¬ 
tion que desencadenan y guian el movimiento de las celulas. El 
proceso parece afectar a la matriz extracelular (MEC), que es la 
mezcla de glucoprotemas secretadas que se encuentran fuera de 
las membranas plasmaticas de las celulas (fig. 6-29). Se sabe que 
la MEC ayuda a guiar a las celulas en muchos tipos de movimien- 
tos morfogeneticos. Las fibras de la MEC pueden funcionar co- 
mo vlas que dirigen a las celulas migratorias a lo largo de rutas 
especlficas. Varios tipos de glucoprotemas extracelulares, inclui- 
da la fibronectina, promueven la migracion celular, proporcio- 
nando un anclaje molecular especlfico para las celulas en movi¬ 
miento. El experimento ilustrado en la figura 47-21 aporta evi¬ 
dences que indican esta funcion de la fibronectina para guiar la 
migracion celular. 

Tambien existen evidencias que sugieren que la fibronectina 
desempena un papel similar en el extremo conductor del tejido 
que se invagina durante la gastrulacion de la rana. Las fibras de 
fibronectina revisten el techo del blastocele y, a medida que el fu- 
turo mesodermo se desplaza hacia el interior del embrion, las ce¬ 
lulas en el extremo libre de la lamina que se invagina migran a lo 
largo de las fibras (fig. 47-12). Los investigadores pueden impe- 
dir la adhesion de celulas a la fibronectina inyectando anticuer- 
pos contra la fibronectina en los embriones. Este tratamiento evi- 
ta la invagination del mesodermo. 

Otras sustancias de la MEC mantienen a las celulas en las vlas 
correctas por medio de la inhibition de la migracion en determi- 
nadas direcciones. Por tanto, en funcion de las sustancias que se- 
cretan las celulas no migratorias ubicadas a lo largo de las vlas 
migratorias, se puede promover o inhibir el movimiento de otras 
celulas. 

A medida que las celulas migratorias se desplazan a lo largo 
de vlas especlficas a traves del embrion, las protelnas receptoras 
presentes en sus superficies reciben senales direccionales del am- 
biente. Estas senales del ambiente de la MEC pueden dirigir la 
orientation de los elementos del citoesqueleto en una forma que 
propele la celula en la direccion apropiada. 

Las glucoprotemas denominadas moleculas de adhesion ce¬ 
lular (CAM) se ubican en las superficies de las celulas y se unen 
a CAM sobre otras celulas, tambien contribuyen a su migracion 
y a estabilizar la estructura de los tejidos. Las CAM pueden pre- 
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RESULTADOS 


En esta microfotografia las Ifneas punteadas in¬ 
dican los hordes de la capa de fibronectina. Se debe senalar que 
las celulas migran a lo largo de la banda, no fuera de ella. 


CONCLUSION 


La fibronectina ayuda a promover la migracion 
celular, posiblemente, a traves del aporte de un sitio de anclaje pa¬ 
ra las celulas migratorias. _ 


Figura 47-21 


cion celular? 


^La fibronectina promueve la migra- 


EXPER1MENTO 


; investigadores colocaron una banda de fi¬ 
bronectina sobre una subcapa artificial. Despues de colocar las celu¬ 
las migratorias de la cresta neural en un extremo de la banda, los 
investigadores observaron el movimiento de las celulas con microsco- 
pio optico. 


Direccion de la migracion ■ 


50 \im 


sentar concentration's o identidades qulmicas variables y estas 
diferencias ayudan a&egular los movimientos morfogeneticos y la 
estructura de los tejjffos. 

Una molecula Jpiportante de adhesion intercelular es la 
cadherina, que requiere iones calcio para funcionar adecuada- 
mente. Hay muchas cadherinas diferentes y el gen para cada cad¬ 
herina se expresa en sitios especlficos en momentos determina- 
dos durante el desarrollo embrionario. Los investigadores han 
demostrado de manera elocuente la importancia de una cadheri¬ 
na especifica para la formation de la blastula de la rana (fig. 47- 
22 ). Las cadherinas tambien participan en la union estrecha de 
las celulas de los embriones de mamlferos que se produce en pri¬ 
mer lugar en el estadio de ocho celulas cuando comienza la pro¬ 
duction de cadherina. 

Como se comento antes, el comportamiento de las celulas y 
los mecanismos moleculares contribuyen a la morfogenesis del 
embrion. Los mismos procesos celulares y geneticos basicos ga- 
rantizan que los diversos tipos de celulas finalicen en los sitios 
apropiados para cada embrion. 

















Evaluation de conceptos 


1. Durante la formacion del tubo neural, las celulas cuboi- 
des se transforman en celulas cuneiformes. Describa las 
funciones de los microtubulos y los microfilamentos en 
este proceso. 

2. En el embrion de rana se considera que la extension con- 
vergente alarga la notocorda a lo largo del eje anteropos¬ 
terior. ^Como funciona este proceso morfogenetico? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


El destino de las celulas en vias de 
desarrollo depende de su historia 
y de senates inductoras 


Junto con los cambios morfogeneticos que le proporcionan a 
un animal y a sus partes sus formas caracteristicas, el desarrollo 
tambien requiere la diferenciacion oportuna de muchos tipos de 
celulas en localizaciones especlficas. Dos principios generales in- 
tegran nuestros conocimientos actuales sobre los mecanismos ge- 
neticos y celulares que explican la diferenciacion durante el de¬ 
sarrollo embrionario. 

En primer lugar, durante las divisiones iniciales de la segmenta- 
cion, las celulas embrionarias deben dijerenciarse de alguna manera 
de las demos celulas. En muchas especies de animales, las diferen- 
cias iniciales entre las celulas determinan una distribution hete- 
rogenea de los determinantes citoplasmaticos en el ovulo no fe- 
cundado. Cuando el citoplasma heterogeneo de un ovulo polari- 
zado se divide, la segmentation segrega distintos tipos de mRNA, 
protelnas y otras moleculas hacia blastomeros en un tipo de di¬ 
vision celular asimetrica (fig. 21-1 la). Las diferencias resultantes 
en la composition citoplasmatica de las celulas contribuyen a es- 
pecificar los ejes corporales e influyen sobre la expresion de los 
genes que afectan al destino del desarrollo del organismo. En los 
amniotas, las diferencias ambientales locales desempenan el pa- 
pel principal en el establecimiento de las diferencias tempranas 
entre las celulas embrionarias. Por ejemplo, las celulas de la ma- 
sa celular interna se ubican en el interior del embrion humano 
recien formado, mientras que las celulas trofoblasticas se encuen- 
tran en la superficie externa del blastocisto. Los distintos am- 
bientes a los que se exponen estos dos grupos de celulas parecen 
determinar destinos muy diferentes. 

En segundo lugar, una vez que se establecen las asimetnas celu¬ 
lares iniciales, las interacciones posteriores entre las celulas embriona¬ 
rias determinan su destino, por lo general, por medio de la induccion 
de cambios en la expresion de los genes. Este mecanismo, denomi- 
nado induccion, produce la diferenciacion de muchos tipos de 
celulas especializadas que constituyen un animal nuevo. La in¬ 
duccion puede estar mediada por senales qulmicas difusibles o, 
si las celulas contactan unas con las otras, por interacciones en¬ 
tre las superficies celulares. 

Es importante recordar estos dos principios para estudiar los 
mecanismos moleculares y celulares de la diferenciacion y el pa¬ 
tron de formacion durante el desarrollo embrionario de las espe¬ 
cies que se comentan en este capitulo. Para responder a las pre- 


Figura 47-22 

^La cadherina es necesaria para el de¬ 
sarrollo de la blastula? 

EXPERIMENTO 


Los investigadores inyectaron acido nucleico 
complementario con el mRNA que codificaba para una cadherina 
denominada cadherina EP en ovulos de rana. Este acido nucleico 
"antisentido" produce la destruccion del mRNA que codifica pa¬ 
ra la cadherina EP normal, de manera que no se sintetiza este ti¬ 
po de cadherina. Luego se agregaron espermatozoides de rana 
en el recipiente con ovulos control (no inyectados) y en el que 
contenia los ovulos experimentales (inyectados). Los embriones 
de los grupos control y experimental se observaron en un micros- 
copio optico. 


RESULTADOS 


Como se observa en estas microfotograffas, 
los ovulos control fecundados se convirtieron en bl^stulas norma¬ 
ls, pero los ovulos experimentales fecundados no lo hicieron. En 
la ausencia de cadherina EP, el blastocele no se formo de manera 
apropiada y las celulas adquirieron una estructura desorganizada. 





\ M V' 


Embrion control 


- w . *•***>'*.. 

V-v ' ■ % 

; v r <. w 

•- t/ ' Z' <J\ 

f ■ 4^ 


Embrion experimental 


CONCLUSION 


* 1^.formacion apropiada de la blastula en la ra¬ 
na requiere cadherina f>P. 




guntas sobre la forma en que se determina el destino de una ce- 
lula embrionaria temprana se debe definir el termino destino. En 
consecuencia, primero se examinaran algunos experimentos his- 
toricos que realizaron investigadores en el pasado con informa- 
cion sobre el destino de las celulas. 

Map a de destino 

Como se comento en el capitulo 21, los investigadores han 
definido la historia del desarrollo de todas las celulas de Caenor- 
habditis elegans , comenzando con la primera division de segmen¬ 
tacion del cigoto (fig. 21-15). Aunque todavla no ha sido posible 
determinar una estirpe celular tan completa en otro animal, des- 
de hace varios anos, los biologos han desarrollado diagramas te- 
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rritoriales generales del desarrollo embrionario, denominados 

mapas de destino. 

En los estudios clasicos que se realizaron durante la decada de 
1920, el embriologo aleman W Vogt establecio mapas de destino 
de distintas regiones de embriones tempranos de anfibios. Los 
resultados de Vogt fueron unos de los primeros que indicaron 
que se podia rastrear la estirpe celular que constitula las tres ca- 
pas germinales producidas por la gastrulacion en la blastula an¬ 
tes del inicio de este proceso (fig. 47-23a). Luego, los investiga- 
dores desarrollaron tecnicas mas sofisticadas que les permitieron 
marcar un blastomero individual durante la segmentacion y des¬ 
pues seguir el marcador durante su distribution en todos los des- 
cendientes mitoticos de esa celula (fig. 47-23b). 

Los biologos especialistas en desarrollo combinaron el estudio 
de los mapas de destino con la manipulation experimental de las 
partes del embrion para evaluar si se puede cambiar el destino de 
las celulas por medio de su desplazamiento hacia otra parte del 
embrion. Este analisis establecio dos conclusiones importantes. 
En primer lugar, en la mayoria de los animales, algunos tejidos 
especlficos del embrion mas avanzado pueden atribuirse a cier- 
tas “celulas fundadoras” tempranas. En segundo lugar, a medida 
que avanza el desarrollo, el potencial de desarrollo de una celula 
-el conjunto de estructuras que puede originar- se limita (vease 
el comentario sobre determinacion del destino celular en cap. 
21, pp. 418-420). En funcion del mapa de destino del embrion 
normal, los investigadores pueden examinar la manera en que se 
altera la diferenciacion celular en situaciones experimentales o en 
embriones mutantes. 

Establecimiento de asimetrias celulares 

Para comprender a nivel molecular como se determina el desti¬ 
no de las celulas embrionarias es util considerar en primer lugar la 
manera en que se establecen los ejes basicos del embrion. Con fre- 
cuencia, esto puede retrotraerse a un suceso especlfico durante el 
desarrollo initial que define una asimetria celular determinada y, 
de esta manera, se comienza a definir el plan corporal. 

Ejes del plan corporal bdsico 

Como se comento antes, un animal con simetria bilateral tie- 
ne un eje anteroposterior, un eje dorsoventral y lados derecho e 
izquierdo (fig. 47-8a). El establecimiento de este plan corporal 
basico es el primer paso en la morfogenesis y es un prerrequisi- 
to para el desarrollo de los tejidos y los organos. 

En los vertebrados no amnioticos, las instrucciones basicas 
para el establecimiento de los ejes corporales se definen en un 
momento initial de la ovogenesis o la fecundation. Por ejemplo, 
en muchas ranas, la ubicacion de la melanina y el vitelo en el 
ovulo no fecundado define la localization de los hemisferios ani¬ 
mal y vegetal, respectivamente. El eje animal-vegetal determina 
de manera indirecta el eje corporal anteroposterior. Despues, la 
fecundation desencadena la rotation cortical, que establece el eje 
dorsoventral y, al mismo tiempo, determina la formation de la 
medialuna gris, cuya position senala el lado dorsal (fig. 47-8b). 
Una vez establecidos los dos ejes, el tercero (en este caso, dere- 
cha-izquierda) se especifica por omision (por supuesto, luego 
existen mecanismos moleculares especlficos que producen el pa¬ 
tron asociado con ese eje). 

En los amniotas, los ejes corporales no terminan de estable- 
cerse hasta un periodo mas avanzado. En los polios, la gravedad 
parece participar en el establecimiento del eje anteroposterior 
mientras el huevo desciende por el oviducto de la gallina antes 
de ser puesto. Luego, las diferencias de pH entre las dos caras de 


Sistema 
nervioso 
central 

Notocorda 
Mesodermo 
Endodermo 

Estadio del tubo neural 
Blastula (corte transversal) 

(a) Mapa de destino de un embrion de rana. Los destinos de los 
grupos de celulas en la blastula de una rana (izquierda) se 
determinaron, en parte, al senalar las diferentes regiones de la 
superficie de la blastula con colorantes no toxicos de diversos 
colores. Los embriones se cortaron en estadios mas avanzados del 
desarrollo, como en el estadio de tubo neural ilustrado a la 
derecha, y se determinaron las ubicaciones de las celulas 
coloreadas. 






(b) Analisis de la estirpe celular en un tunicado. Para el analisis de 
la estirpe se inyecto un colorante en una celula individual durante 
la segmentacion, como se indica en las ilustraciones de embriones 
de 64 celulas de un tunicado, un cordado invertebrado. Las 
regiones oscuras en las microfotograffas opticas de las larvas 
corresponden a las celulas que se desarrollaron a partir de los dos 
blastomeros diferentes que se muestran en la figura. 


A Fig. 47-23. Mapa de destino de dos cordados. 

tkj 

las celulas del blastpdermo establecen el eje dorsoventral (fig. 47- 
10). Si el pH se in^erte de manera artificial por encima y por de- 
bajo del blastoderfno, la parte de delante de la clara del huevo se 
convierte en el vientre (cara ventral) y la del vitelo se transforma 
en el dorso (cara dorsal), en contra de sus destinos normales. En 
los mamlferos no se evidencia ninguna polaridad hasta despues 
de la segmentacion, aunque la investigation reciente sugiere que 
la orientation de los nucleos del ovulo y del espermatozoide an¬ 
tes de su fusion desempena un papel en la determinacion de los 
ejes. 


Limitacion de la potencia celular 

En muchas especies que tienen determinantes citoplasmati- 
cos, solo el cigoto es totipotencial; es decir, capaz de desarrollar- 
se en todos los tipos de celulas halladas en el adulto. En estos or- 
ganismos, la primera segmentacion es asimetrica y los dos blas¬ 
tomeros reciben distintos determinantes citoplasmaticos. Sin em- 
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FIgwra 47-24 . : llSl lllffi: 

i.Como afecta la potencia de las dos celulas hijas la distribu¬ 
tion de la medialuna gris en la primera segmentation? 

EXPERIMENTO P 





Izquierda (control): 
se permitid que los 
ovulos de salamandra 
fecundados se dividieran 
normalmente para 
obtener medialunas 
grises distribuidas de 
forma equitativa entre 
los dos blastomeros. 


Derecha (experimental): 
los dvulos fecundados 
se comprimieron con 
una cuerda, de manera 
que el primer piano 
de segmentacidn 
restringid la medialuna 
gris a un blastomero. 


Medialuna 
gris 


© Luego los dos blastomeros 
se separan y se permitio 
su desarrollo 





Medialuna 

gris 


0 



Normal 


Fragmento 

ventral 


Normal 


RESUITADOS 


Los blastomeros que reciben la mitad o toda la medialuna gris se convierten 
en embriones normales, pero un blastomero que no recibe alguna parte de la medialuna gris 
produce un embrion anormal sin estructuras dorsales. Spemann lo denomino "fragmento ven¬ 
tral". ’ ncj 


_ 


La totipotencialidad de los dos blastomeros que se forman en condiciones 
normales durante la primera division de segmentation depende de determinates citoplasmati- 
cos localizados en la medialuna gris. 


bargo, incluso en las especies que tie- 
nen determinates citoplasmaticos, la 
primera segmentation puede produ- 
cirse a lo largo de un eje que produce 
dos blastomeros identicos, que ten- 
dran un potencial de desarrollo iden- 
tico. Esto es lo que sucede en los an- 
fibios, por ejemplo, como demostro 
el zoologo aleman Hans Spemann en 
1938 por medio de un experimento 
(fig. 47-24). En consecuencia, el 
destino de las celulas embrionarias no 
solo puede alterarse en funcion de la 
distribuci6n de los determinates ci¬ 
toplasmaticos, sino tambien debido a 
la forma en que el patron de segmen¬ 
tation caracteristico del cigoto afecta 
a su distribution. 

A diferencia de muchos otros ani- 
males, las celulas de los embriones de 
mamlferos conservan su totipotencia¬ 
lidad hasta el estadio de 16 celulas, 
cuando se distribuyen para convertir- 
se en precursores del trofoblasto y la 
masa celular interna del blastocisto. 

En ese momento, sus distintas ubica- 
ciones determinan su destino. Los 
blastomeros tempranos de los maml- 
feros parecen recibir cantidades equi- 
valentes de componentes citoplasma¬ 
ticos procedentes del ovulo. En reali¬ 
dad, hasta el estadio de 8 celulas, los 
blastomeros de los embriones de to- 
dos los mamlferos son parecidos y ca- 
da uno puede formar un embrion 
completo si se alsla del resto. 

Independientemente de la manera 
en que las celulas embrionarias tem- 
pranas similares o diferentes se en- 
cuentran en una especie determina- 
da, la limitation progresiva de la po¬ 
tencia es una caracteristica general 
del desarrollo en todos los animales. 

En ciertas especies, las celulas de la 
gastrula temprana conservan la capa- 
cidad de originar mas de una clase de 
celula, aunque perdieron su totipo¬ 
tencialidad. Cuando se alsla, el ecto- 
dermo dorsal de la gastrula temprana 
de un anfibio se conviertira en una 
placa neural por encima de la noto- 
corda. Si el ectodermo dorsal se susti- 
tuye experimentalmente por ectodermo proveniente de otra ubi- 
cacion de la misma gastrula, el tejido trasplantado se transforma 
en una placa neural. No obstante, si se realiza el mismo experi¬ 
mento en una gastrula en un estadio tardlo, el ectodermo tras¬ 
plantado no respondera a las influencias de su nueva ubicacion 
y no forma una placa neural. En general, el destino de las celu¬ 
las especlfico de cada tejido esta predeterminado en una gastru¬ 
la tardla. Incluso aunque se manipulen en forma experimental, 
estas celulas suelen originar los mismos tipos de estructuras que 
en los embriones normales, lo que indica que su destino ya esta 
sellado. 


Determinacion del destino celular y patron de 
formacion dependiente de senates inductoras 

Despues de que la division celular del embrion crea celulas 
que difieren unas de otras, estas mismas celulas comienzan a in- 
fluir sobre el destino de las demas por el proceso de induction. 
A nivel molecular, el efecto de la induction -esto es, la respues- 
ta a una senal inductora- suele ser la activation de un conjunto 
de genes que determinan la diferenciacion de las celulas recepto- 
ras en un tejido especlfico. Con anterioridad se senalo la funcion 
de la induction en el desarrollo de la vulva del nematodo 
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C. elegans (fig. 21-16b). En esta seccion se examinaran dos ejem- 
plos adicionales sobre induccion, un proceso esencial para el de- 
sarrollo de muchos tejidos en la mayoria de los animales. 


El “organizador ” de Spemann y Mangold 

La importancia de la induccion durante el desarrollo de los 
anfibios se demostro de manera concluyente en los experimentos 
de trasplante realizados por Hans Spemann y su alumna Hilde 
Mangold en la decada de 1920. De acuerdo con los resultados de 
su experimento mas famoso, que se resume en la figura 47-25, 
los autores llegaron a la conclusion de que el labio dorsal del 
blastoporo en la gastrula temprana actuaba como organizador del 
embrion, al iniciar una cadena de inducciones que determinaban 
la formacion de la notocorda, el tubo neural y otros organos. 

En la actualidad, los biologos especialistas en desarrollo traba- 
jan con intensidad para identificar la base molecular de la induc¬ 
cion producida por el organizador de Spemann (tambien denomi- 
nado organizador de la gastrula o simplemente organizador ). Los 
estudios que evaluaban un factor de crecimiento denominado 
protelna morfogenetica osea 4 (BMP-4) proporcionaron una cla¬ 
ve importante sobre este tema (las proteinas morfogeneticas 
oseas, una familia de proteinas relacionadas con varias funciones 
del desarrollo, derivan sus nombres de miembros de la familia 
importantes para la formacion del hueso). La BMP-4 de los anfi¬ 
bios solo es activa en celulas de la cara ventral de la gastrula lo 
que las induce a ingresar en la via hacia la formacion de estruc- 
turas ventrales. Una funcion importante de las celulas del orga¬ 
nizador parece ser la inactivacion de BMP-4 en la cara dorsal del 
embrion, a traves de la production de proteinas que se unen con 
BMP-4 para que sea incapaz de producir senales. En definitiva, 
esta accion permite la formacion de estructuras dorsales como la 
notocorda y el tubo neural. En otros animales, como es el caso 
de invertebrados como la mosca de la fruta, tambien pueden ha- 
llarse proteinas relacionadas con BMP-4 y sus inhibidores. La 
ubicuidad de estas moleculas sugiere que evolucionaron hace 
mucho tiempo y que podrian participar en el desarrollo de mu¬ 
chos organismos distintos. 

La induccion que determina que el ectodermo dorsal se con- 
vierta en el tubo neural representa solo una de las muchas inte- 
racciones intercelulares que transforman las tres capas germina- 
les en sistemas de organos. Muchas inducciones parecen com- 
prometer una secuencia de pasos inductores que determinan el 
destino de las celulas progresivamente. Por ejemplo, en la gastru¬ 
la tardia de la rana, las celulas ectodermicas destinadas a conver- 
tirse en los cristalinos oculares reciben senales inductoras de las 
celulas ectodermicas que se transformaran en la placa neural. Es 
probable que tambien se reciban senales inductoras de celulas 
endodermicas y mesodermicas. Por ultimo, las senales inducto¬ 
ras de la copa optica, una evaginacion del cerebro en vias de de¬ 
sarrollo, completa la determination de las celulas que formaran 
el cristalino. 


Formacion de la extremidad en los vertebrados 

La accion del organizador de la gastrula es un ejemplo clasico 
de la induccion y se pudo observar que este organizador dirige a 
las celulas para llevarlas hacia sus destinos en ubicaciones apro- 
piadas en relation con otras celulas. Por tanto, las senales induc¬ 
toras cumplen una funcion importante en el patron de forma¬ 
cion; es decir, el desarrollo de la organization espacial de un ani¬ 
mal, la disposition de los organos y los tejidos en sus localizacio- 
nes caracteristicas en el espacio tridimensional. Los factores mo- 
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Figyra 47-25 

iE\ labio dorsal del blastoporo puede 
inducir celulas en otra parte del embrion del anfibio a 
que modifiquen su destino en el desarrollo? 


RESULTADOS 


Durante el desarrollo, el embrion receptor for- 
mo una segunda notocorda y un segundo tubo neural en la region 
trasplantada y, por ultimo, la mayor parte de un segundo embrion. 
El examen del interior del embrion doble revelo que las estructuras 
secundarias se formaron en parte a partir de tejido del huesped. 


Embrion primario 


CONCLUSION 


El labio dorsal trasplantado fue capaz de inducir 
a las celulas en una region diferente del receptor para que formara 
estructuras distintas a las que correspondian de acuerdo con su 
destino normal. De hecho, el labio dorsal "organizo" el desarrollo 
de un embrion completo. 


EXPERIMENTO 


Spemann y Mangold trasplantaron un frag¬ 
ment del labio dorsal de una gastrula pigmentada de triton en la 
cara ventral de la gastrula temprana de un triton no pigmentado. 


Gastrula no pig 
(embrion receptor) 


Gastrula pigmentada 
(embrion donante) 

Labio dorsal 
del blastoporo 


Embrion secundario (inducido) 

Estructuras 

primarias: 

Tubo neural 
Notocorda 


Estructuras 

secundarias: 

Notocorda (celulas pigmentadas) 
Tubo neural (casi todas celulas no 
pigmentadas) 


leculares que controlan el patron de formacion, denominados in¬ 
formation posicional, le dicen a una celula donde se encuentra 
con respecto a los ejes del animal y ayudan a determinar la ma¬ 
nera en que la celula y sus descendientes responderan ante las se¬ 
nales moleculares que se presenten en el future. 















En el capltulo 21 se describio el patron de formacion en el 
desarrollo de los segmentos corporales de Drosophila. Para 
comprender el patron de formacion en los vertebrados, un sis- 
tema modelo clasico es el del desarrollo de la extremidad en el 
polio. Las alas y las patas de los polios, al igual que todas las 
extremidades de los vertebrados, empiezan como protuberan- 
cias tisulares denominadas esbozos de las extremidades (fig. 
47-26a). Cada componente de la extremidad del polio, como 
por ejemplo un hueso o un musculo especlfico, se desarrolla 
en una ubicacion y una orientacion determinadas en relacion 
con tres ejes: el eje proximodistal (eje “hombro-punta del de- 
do”), el eje anteroposterior (eje “pulgar-dedo menique”) y el 
eje dorsoventral (eje “nudillo-palma”). Las celulas embriona- 
rias dentro del esbozo de una extremidad responden a la infor- 
macion posicional que indica la ubicacion a lo largo de estos 
tres ejes (fig. 47-26b). 

El esbozo de una extremidad esta compuesto de un nucleo de 
tejido mesodermico cubierto por una capa de ectodermo. Hay 
dos regiones organizadoras esenciales en el esbozo de la extremi¬ 
dad que ejercen efectos profundos sobre su desarrollo. Estas dos 
regiones organizadoras estan presentes en todos los esbozos de 
las extremidades de vertebrados, tanto en los que se convertiran 
en miembros anteriores (alas o brazos) como en los destinados a 
convertirse en miembros posteriores. Las celulas de estas regio¬ 
nes secretan protelnas que proporcionan informacion posicional 
importante a las otras celulas del esbozo. 

Una region organizadora del esbozo de la extremidad es el 
reborde ectodermico apical (REA), que es un area engrosa- 
da de ectodermo presente en la punta del esbozo (fig. 47- 
26a). El REA es necesario para el crecimiento de la extremidad 
en el eje proximodistal y para el desarrollo del patron en este 
eje. Las celulas del REA producen varias senales. proteicas que 
pertenecen a la familia de factores de crecimiento de fibroblas- 
tos (FGF) y promueven el crecimiento del esbozo de la extre¬ 
midad. Si se elimina el REA quirurgicamente y se colocan 
cuentas embebidas con FGF en el sitio de la extirpation se de¬ 
sarrolla una extremidad casi normal. El REA y otro sector ec¬ 
todermico del esbozo de la extremidad tambien parecen guiar 
el patron de formacion en el eje dorsoventral de la extremidad. 
En un experimento en el que se separo el ectodermo de un es¬ 
bozo de una extremidad que inclula el REA del mesodermo, 
para luego volver a colocarlo con su orientacion rotada 180° 
en el eje anteroposterior, los elementos de la extremidad que 
se forman a partir de este esbozo presentan una orientacion 
dorsoventral invertida (esto es equivalente a la inversion de la 
palma y el dorso de la mano). 

La segunda region importante en la organization del esbo¬ 
zo de la extremidad es la zona de actividad polarizante 
(ZAP), un bloque de tejido mesodermico ubicado debajo del 
ectodermo, donde la cara posterior del esbozo esta unida con 
el cuerpo (fig. 47-26a). La ZAP es necesaria para el patron de 
formacion a lo largo del eje anteroposterior de la extremidad. 
Las celulas mas cercanas a la ZAP originan las estructuras pos¬ 
teriores, como, por ejemplo, la zona mas posterior de los tres 
dedos del polio (similares a los dedos meniques humanos); las 
celulas mas alejadas de la ZAP forman las estructuras anterio¬ 
res, como, por ejemplo, el dedo mas anterior (como el pulgar 
humano). 

El experimento de trasplante de tejido senalado en la figura 
47-27 respalda la hipotesis de que la ZAP produce alguna clase 
de senal inductora que transmite informacion posicional para in¬ 
dicar la region “posterior”. En realidad, los investigadores descu- 
brieron que las celulas de la ZAP secretaban un factor de creci- 
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(a) Regiones organizadoras. Las extremidades de los vertebrados se 
desarrollan a partir de protrusiones denominadas esbozos de las 
ex-tremidades, cada una compuesta de celulas mesodermicas 
cubiertas por una capa de ectodermo. Dos regiones, denominadas 
reborde ec-todermico apical (REA, mostraba en esta MEB) y zona de 
actividad polarizante (ZAP), desempenan un papel de organizacidn 
clave en el patron de formacion de las extremidades. 



Posterior 


(b) Ala de un embrion de polio. Cuando el esbozo se convierte en 
una extremidad se forma un patrdn de tejidos especifico. Por 
ejemplo, en el ala del polio los tres dedos siempre se presentan en 
la posicion ilustrada en esta figura. El patrdn de formacion requiere 
que cada celula embrionaria reciba determinada informacion 
posicional que le indique su ubicacion a lo largo de los tres ejes de 
la extremidad. El REA y la ZAP secretan moleculas que ayudan a 
proporcionar esta informacion. 

▲ Fig. 47-26. Desarrollo de la extremidad de un vertebrado. 
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Figtsra 47-27 

zQue papel desempena la zona de ac- 
tividad polarizante (ZAP) en el patron de formacion de 
las extremidades de los vertebrados? 


CONCLUSION 


La duplicacion especular observada en este ex- 
perimento sugiere que las celulas de la ZAP secretan una senal que 
se difunde desde su origen y transmite informacion posicional para 
senalar la ubicacion "posterior". A medida que aumenta la distan¬ 
ce desde la ZAP, la concentracion de la senal se reduce y, en con- 
secuencia, se desarrollan mas dedos anteriores. 


EXPERIMENTO 


Se trasplanto tejido de la ZAP de un embrion 
de polio donante debajo del ectodermo en el borde anterior de un 
esbozo de extremidad de un polio receptor. 


Posterior 


I En el esbozo de extremidad del huesped injer- 
tado se desarrollaron dedos adicionales a partir del tejido del hues¬ 
ped con una disposicion especular con respecto a los dedos 
normales, que tambien se formaron (en figura 47-26b se presenta 
un diagrama del ala de polio normal). 


Anterior 


ZPA 


midad 

donante 

ZAP- 


nueva 


Esbozo 
de extre¬ 
midad del / 


miento proteico importante denominado Sonic hedgehog *. Si se 
implantan celulas manipuladas mediante ingenieria genetica pa¬ 
ra producir grandes cantidades de Sonic hedgehog en la region an¬ 
terior de un esbozo de extremidad normal, se obtiene una ima- 
gen especular de la extremidad, como si la ZAP se hubiera tras- 
plantado alii. Las evidencias obtenidas del analisis de la version 
murina del Sonic hedgehog sugieren que la aparicion de dedos adi- 


*Sonic hedgehog recibe su nombre de dos fuentes, su similitud con una proteina 
de Drosophila denominada Hedgehog implicada en la segmentation del embrion 
de la mosca y un personaje de un videojuego. 


cionales en los ratones -y tal vez tambien en los seres humanos- 
se deba a la production de esta proteina en un sitio erroneo del 
esbozo de la extremidad. 

A partir de este tipo de experimentos podemos llegar a la 
conclusion de que el patron de formacion requiere que las ce¬ 
lulas reciban e interpreten factores del ambiente con ubicacion 
variable. Estos factores actuan de forma conjunta en los tres 
ejes e informan a las celulas sobre donde se encuentran en el 
espacio tridimensional de un organo en vias de desarrollo. Por 
ejemplo, durante el desarrollo de la extremidad de los verte¬ 
brados se sabe que hay proteinas especificas que actuan como 
factores de este tipo. En otras palabras, las regiones organiza- 
doras como el REA y la ZAP funcionan como centros de seria¬ 
lization. En una etapa reciente, los investigadores establecie- 
ron que estas dos regiones tambien interactuaban entre si a 
traves de moleculas y de vias de serializacion para influir sobre 
destinos del desarrollo reciprocos. Este tipo de interacciones 
serializadoras mutuas entre el mesodermo y el ectodermo tam¬ 
bien se observan durante la formacion del tubo neural y el de¬ 
sarrollo de muchos otros tejidos y organos. 

^Que determina que el esbozo de una extremidad se convier- 
ta en un miembro anterior o posterior? Las celulas que reciben 
seriales del REA y la ZAP responden en funcion de sus historias 
evolutivas. Antes de que el REA o la ZAP envien sus senales, otras 
senales del desarrollo mas tempranas establecieron patrones de 
expresion genica que distinguieron las futuras extremidades an¬ 
teriores de las futuras extremidades posteriores. Estas diferencias 
determinan que las celulas del esbozo de la extremidad anterior 
y posterior reaccionen de manera diferente a los mismos factores 
posicionales. 

En consecuencia, la construction de un animal completamen- 
te formado conlleva una secuencia de acontecimientos con mu¬ 
chos pasos de serializacion y diferenciacion. Las asimetrias celu- 
lares iniciales permiten que los distintos tipos de celulas influyan 
entre si para expresar grupos especificos de genes. Luego, los 
productos de estos genes dirigen a las celulas para que se diferen- 
cien en tipos especificos. En todas las partes del embrion en vias 
de desarrollo se ponen en marcha varias vias de formacion de pa¬ 
trones coordinadas con la morfogenesis. Estos procesos determi¬ 
nan una organization compleja de muchos tejidos y organos y 
cada uno debe funcionar en el sitio apropiado para formar un so¬ 
lo organismo coordinado. 



1. Aunque hay ties ejes corporales, solo se deben determi- 
nar dos de ellos durante el desarrollo inicial. «>Por que? 


2. Indique lo que pasaria si trasplanta tejido de la region 
organizadora (por encima del labio dorsal) de una 
gastrula avanzada de una rana hacia su cara ventral. 

3. Si se induce la expresion experimental de una proteina 
inhibidora de BMP-4 en las celulas ventrales de una 
gastrula temprana de una rana, <;se podria desarrollar un 
segundo embrion? Justifique su respuesta. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 
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Despues de la fecundation se produce el desarrollo 
embrionario a traves de la segmentacion, la 
gastrulacion y la organogenesis 

► Fecundacion (pp. 988-991). La fecundacion reune los nucleos del 
espermatozoide y el ovulo para formar un cigoto diploide y activa 
al ovulo para que inicie el desarrollo embrionario. La reaccion acro- 
somica, que se desencadena cuando el espermatozoide encuentra al 
ovulo, libera enzimas hidroliticas que digieren el material que rodea 
el ovulo. El contacto entre los gametos, la fusion de los gametos o 
ambas actividades despolarizan la membrana celular del ovulo y 
desencadenan un bloqueo rapido de la polispermia en muchos ani- 
males. La fusion del espermatozoide y el ovulo tambien inicia la 
reaccion cortical, que provoca una elevation del Ca 2+ que estimula 

a los granulos corticales para que liberen sus contenidos fuera del 
huevo. Esto forma la envoltura de fecundacion que actua como 
bloqueo lento de la polispermia. Durante la fecundacion de los ma- 
miferos, la reaccion cortical modifica la zona pelucida para lograr 
un bloqueo lento de la polispermia. 

► Segmentacion (pp. 991-994). Despues de la fecundacion se pro¬ 
duce la segmentacion, que es un periodo de divisiones celulares ra- 
pidas sin crecimiento que determina la production de una gran 
cantidad de celulas denominadas blastomeros. La segmentacion ho- 
loblastica o division del huevo entero se produce en las especies 
cuyos ovulos tienen cantidades escasas o moderadas de vitelo, co¬ 
mo, por ejemplo, el erizo de mar, la rana y los mamiferos. La seg¬ 
mentation meroblastica, que es la division incompleta del huevo, 
se presenta en especies con ovulos ricos en vitelo, como, por ejem¬ 
plo, las aves y otros reptiles. Los pianos de segmentacion suelen 
respetar un patron especifico relacionado con los polos animal y 
vegetal del cigoto. En muchas especies, la segmentacion produce 
una “esfera” multicelular denominada blastula, que contiene una 
cavidad llena de llquido, el blastocele. 

► Gastrulacion (pp. 994-996). La gastrulacion transforma la blastu¬ 
la en gastrula, que tiene una cavidad digestiva primitiva (el arquen- 
teron) y tres capas germinales embrionarias: el ectodermo, el meso- 
dermo y el endodermo. 

► Organogenesis (pp. 996-998). Los organos del cuerpo del animal 
se desarrollan a partir de porciones especlficas de las tres capas ger¬ 
minales embrionarias. Los acontecimientos iniciales de la organoge¬ 
nesis de los vertebrados consisten en la formation de la notocorda 
por medio de la condensation del mesodermo dorsal, el desarrollo 
del tubo neural despues de la invagination de la placa neural ecto- 
dermica y la formation del celoma a partir de la division del meso¬ 
dermo lateral. 

► Adaptaciones del desarrollo de los amniotas (pp. 998-999). 

Los embriones de las aves, otros reptiles y los mamiferos se desa¬ 
rrollan en una cavidad llena de liquido dentro de una cascara o del 
utero. En estos organismos, las tres capas germinales originan no 
solo el tejido embrionario sino tambien las cuatro membranas ex- 
traembrionarias: el amnios, el corion, el saco vitelino y el 
alantoides. 

► Desarrollo de los mamiferos (pp. 999-1000). Los ovulos de los 
mamiferos placentarios son pequenos y almacenan pocos nutrien- 
tes. Estas celulas desarrollan segmentacion holoblastica y no reve- 
lan una polaridad evidente. Sin embargo, la gastrulacion y la orga¬ 
nogenesis se asemejan a los procesos observados en las aves y en 


otros reptiles. Despues de la fecundacion y la segmentacion inicial 
en el oviducto, el blastocisto se implanta en el utero. El trofoblasto 
desencadena la formation de la portion fetal de la placenta y el em¬ 
brion propiamente dicho pasa de tener una sola capa de celulas, el 
epiblasto, a convertirse en un blastocisto. Las membranas extraem- 
brionarias homologas a las de las aves y de otros reptiles cumplen 
funciones en el desarrollo intrauterino. 


Concepto 


La morfogenesis en los animates conlleva cambios 
especificos en la forma, la posicion y la adhesion 
celular 

► Citoesqueleto, motilidad celular y extension convergente 
(p. 1002). Las redistribuciones del citoesqueleto son responsables 
de los cambios en la forma y la posicion de las celulas. Ambos tipos 
de cambios determinan el desarrollo de invaginaciones tisulares, 
como se observa, por ejemplo, en la gastrulacion. En la extension 
convergente, los movimientos de las celulas producen el estrecha- 
miento y el alargamiento de una lamina de celulas. 

► Papeles de la matriz extracelular y de las moleculas de ad¬ 
hesion celular (pp. 1001-1002). Las fibras de la matriz extrace¬ 
lular proporcionan un anclaje para las celulas y, ademas, guian a 
las celulas que migran hacia sus destinos. La fibronectina y otras 
glucoproteinas ubicadas en la superficie celular son importantes 
para su migration y para mantener a las celulas unidas en los 
tejidos. 


Concepto 


El destino de las celulas en yias de desarrollo 
depende de su historia y de senates inductoras 

► Mapa de destino (p. 1002). Los mapas de destino de embriones 
realizados experimentalmente han revelado que hay regiones espe- 
clficas del cigoto o la blastula que se convierten en partes especifi- 
cas de los embriones mas avanzados. 

► Establecimienttyde asimetrias celulares (pp. 1004-1005). En 

las especies no afn^ipticas, la distribution desigual de los determi- 
nantes citoplasmatigqs en el ovulo es importante para el estableci- 
miento de los ejes cp?porales y para definir las diferencias entre los 
blastomeros que sefgeneraron durante la segmentacion del cigoto. 
Las celulas que reciben determinantes citoplasmaticos diferentes 
desarrollan destinos distintos. En los amniotas, las diferencias am- 
bientales locales desempenan el papel mas importante en el estable- 
cimiento de las primeras diferencias entre las celulas y, mas adelan- 
te, de los ejes corporales. A medida que avanza el desarrollo em¬ 
brionario, la potencia de las celulas se limita en forma progresiva 
en todas las especies. 

► Determination del destino celular y patron de formation de¬ 
pen diente de seriates inductoras (pp. 1005-1008). Las celulas 
en un embrion en vlas de desarrollo reciben e interpretan la infor¬ 
mation posicional que es diferente en funcion de su ubicacion. Esta 
information suele presentarse en forma de moleculas serial secreta- 
das por celulas en regiones “organizadoras” especiales del embrion, 
como, por ejemplo, el labio dorsal del blastoporo en la gastrula del 
anfibio y el REA y la ZAP del esbozo de la extremidad de los verte¬ 
brados. Las moleculas serial influyen sobre la expresion de genes en 
las celulas que las reciben, lo que produce la diferenciacion y el de¬ 
sarrollo de estructuras especlficas. 
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videos y preguntas de autoevaluacion. 













EVALUATION DE CONOCIMIENTOS 


Autoevaluacion 

1. La reaction cortical de los huevos del erizo actua en forma directa en la: 

a. Formacion de una cubierta de fecundation. 

b. Production de un bloqueo rapido de la polispermia. 

c. Liberation de enzimas hidroliticas del espermatozoide. 

d. Generation de un impulso electrico a partir del ovulo. 

e. Fusion de los nucleos del ovulo y del espermatozoide. 

2. ^Cual de las siguientes estructuras o procesos es comun tanto al de- 
sarrollo de las aves como de los mamlferos?: 

a. Segmentacion holoblastica. 

b. Epiblasto e hipoblasto. 

c. Trofoblasto. 

d. Tapon vitelino. 

e. Medialuna gris. 

3. El arquenteron se transforma en: 

a. El mesodermo. 

b. El blastocele. 

c. El endodermo. 

d. La placenta. 

e. La luz del tracto digestivo. 

4. En un embrion de rana, el blastocele: 

a. Esta totalmente obliterado por plaquetas vitelinas. 

b. Esta recubierto por endodermo. 

c. Se ubica principalmente en el hemisferio animal. 

d. Es la cavidad que se convierte en el celoma. 

e. Es la cavidad que luego forma el arquenteron. 

5. iQue adaptation estructural en los polios les permite poner sus 
huevos en ambientes aridos en lugar de en el agua?: 

a. Las membranas extraembrionarias. 

b. El vitelo. 

c. La segmentacion. 

d. La gastrulacion. 

e. El desarrollo del cerebro a partir del ectodermo. 

6. En un embrion de anfibio una banda de celulas denominada cresta 
neural: 

a. Se desplaza para formar el tubo neural. 

b. Se convierte en las porciones principales del cerebro. 

c. Produce celulas que migran para formar los dientes, los huesos 
del craneo y otras d. estructuras del embrion. 

d. Es la region organizadora del embrion en vias de desarrollo se- 
gun los experimentos. 

e. induce la formacion de la notocorda. 

7. Las diferencias en el desarrollo de las distintas celulas que forman el 
embrion temprano de la rana (entre cigoto y blastula) se deben a: 

a. Diferencias entre la segmentacion meroblastica y la holoblastica. 

b. Distribucion heterogenea de los determinantes citoplasmaticos, 
como proteinas y mRNA. 

c. Interacciones inductoras que se producen entre las celulas en vlas 
de desarrollo. 

d. Gradientes de concentration de moleculas reguladoras como BMP-4. 

e. Posicion de las celulas en relation con la zona de actividad pola- 
rizante (ZAP). 

8. Durante la extension convergente: 

a. Las celulas del lado opuesto del embrion siguen vias de desarro¬ 
llo convergentes que determinan la simetria bilateral. 


b. Las celulas de los pliegues neurales se adhieren entre si para 
completar el tubo neural. 

c. Las celulas de una capa de tejido se reorganizan y forman una 
lamina mas angosta y larga. 

d. Se establece el eje dorsoventral. 

e. Se expresan moleculas de adhesion celular que determinan que 
los ocho blastomeros se adhieran entre si con fuerza. 

9. Durante el desarrollo temprano del embrion del anfibio hay un 
“organizador” importante ubicado en: 

a. El tubo neural. 

b. La notocorda. 

c. El techo del arquenteron. 

d. El ectodermo dorsal. 

e. El labio dorsal del blastoporo. 

10. Cualquier blastomero extraido de un embrion de mamifero de 8 
celulas se puede conviertir en un embrion de estadio tardio nor¬ 
mal. Este hallazgo respalda la idea de que: 

a. Solo el cigoto es totipotencial. 

b. Puede aplicarse la hipotesis de la limitation progresiva de la 
potencia. 

c. El primer suceso de segmentacion debe ser transversal con res- 
pecto al eje animal-vegetal del cigoto. 

d. Las divisiones celulares que producen los primeros blastomeros 
no desencadenan una distribucion asimetrica de los determi¬ 
nantes citoplasmaticos. 

e. No hay un organizador en los mamiferos. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 

Interrelacidn evolutiva 

La evolution en los insectos y los vertebrados implica la duplication repe- 
tida de segmentos corporales, seguida por la fusion de algunos segmentos 
y la especializacion de su estructura y su funcion. iQue partes de la anato- 
mia de los vertebrados reflejan el patron de segmentacion en este grupo de 
animales? ^Puede imaginar que parte del cuerpo de los vertebrados es pro- 
ducto de la fusion y la especializacion de segmentos? 

Problemas cienttficos 

El “hocico” de un renacuajo de rana posee un aparato succionador. En 
esa misma zona el renacuajo de salamandra tiene una estructura en forma 
de bigote encargada del equilibrio. Usted decide realizar un experimento 
en el que trasplanta ectodermo del lateral de un embrion j oven de sala¬ 
mandra en la boca dgun embrion de rana y descubre que el renacuajo 
desarrolla un organo dfel equilibrio. Cuando se trasplanta ectodermo del 
lateral de un embriomdE una salamandra con una edad gestacional un 
poco mas avanzada entia boca de un embrion de rana, el renacuajo desa¬ 
rrolla un parche de piel de salamandra en su boca. Sugiera una hipotesis 
que explique los resultados de este experimento en funcion del mecanis- 
mo de desarrollo. ^Como podria confirmar su hipotesis? 

Ciencia, teciiologia y goeiedad 

Muchos cientlficos creen que los trasplantes de tejido fetal ofrecen grandes 
posibilidades para tratar la enfermedad de Parkinson, la epilepsia, la diabe¬ 
tes, la enfermedad de Alzheimer y las lesiones medulares. «>Por que po- 
drian los tejidos del feto ser mas utiles para sustituir celulas enfermas o da- 
nadas en estas condiciones? Algunas personas solo permiten que se use te¬ 
jido procedente de abonos para la investigation sobre trasplantes fetales. 
Sin embargo, la mayoria de los investigadores prefieren usar tejidos de fe- 
tos, de abonos realizados quirurgicamente (voluntaries). <>Por que? 

^Cual es su posicion con respecto a este tema controvertido y por que? 
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Conceptos clave 


48-1 El sistema nervioso se compone de circuitos de 
neuronas y celulas de sosten 
48-2 Las bombas y los canales ionicos mantienen 
el potencial de reposo de una neurona 
48-3 Los potenciales de action son las senales 
conducidas por los axones 

48-4 Las neuronas se comunican con otras celulas 
en las sinapsis 

48-5 El sistema nervioso de los vertebrados tiene 
una especializacion regional 
48-6 La corteza cerebral controla el movimiento 
voluntario y las funciones cognitivas 
48-7 Las lesiones y las enfermedades del sistema 
nervioso central son el objetivo de muchas 
investigaciones 


Panorama general 


Centro de mando y control 

# tie sucede en su cerebro cuando usted representa algo 

y \ l con los “ojos de su mente”? Hasta hace poco tiempo, los 
^ cientlficos albergaban pocas esperanzas de responder 
esta pregunta. Se estima que el cerebro humano contiene 10 11 
(cien mil millones) de celulas nerviosas o neuronas. Cada neu¬ 
rona se puede comunicar con otras miles de otras neuronas en 
circuitos complejos de procesamiento de la informacion que ha- 
cen que los ordenadores electronicos mas potentes parezcan pri¬ 
mitives. Un ingeniero que desea aprender como funciona un or- 
denador, solo necesita abrir la cubierta del ordenador y rastrear 
los circuitos. Pero, con exception de escasos destellos (como du¬ 


A Fig. 48-1. Resonancia magnetica funcional de las areas cere- 
brales activadas durante el procesamiento del lenguaje. 


rante la neurocirugla), el sistema de circuitos del cerebro huma¬ 
no vivo permanece siempre oculto a la vista. 

Sin embargo, esto ha cambiado, en parte, gracias a las tecnolo- 
glas recientes, que pueden registrar la actividad encefalica desde el 
exterior del craneo de una persona. Una tecnica es la resonancia 
magnetica funcional (RMf). Durante la RMf, el individuo esta acos- 
tado con la cabeza dentro de un gran iman con forma de “rosqui- 
11a" que registra el aumento del flujo sangulneo en las areas ence- 
falicas con neuronas activas. Un ordenador utiliza los datos para 
construir un mapa tridimensional de la actividad cerebral del indi¬ 
viduo, como el que se muestra en la figura 48-1. Estos registros 
se pueden hacer mientras el individuo realiza varias tareas, como 
hablar, mover una mano, observar dibujos o formar una imagen 
mental de un objeto o del rostro de una persona. 

Los resultados de las imagenes del cerebro y otros metodos de 
investigacion, como los descritos por Erich Jarvis en la entrevis¬ 
ta de las paginas 818-819, ponen en evidencia que los grupos de 
neuronas funcionahen circuitos especializados dedicados a dife- 
rentes tareas. Estoscigguitos son responsables de percibir estlmu- 
los y moverse (vease cap. 49) y de los muchos tipos de compor- 
tamiento animal (veajfcap. 51). 

La capacidad para^percibir y reaccionar se origino hace miles 
de millones de anos con los procariontes que podian detectar 
cambios en su entorno y responder en formas que aumentaban 
su supervivencia y su exito reproductive; por ejemplo, la locali¬ 
zation de fuentes de alimentos mediante quimiotaxis (vease cap. 
27). Mas tarde, la modification de este proceso simple propor- 
ciono a los organismos multicelulares un mecanismo para la co- 
municacion entre las celulas del cuerpo. En la epoca de la explo¬ 
sion cambrica, hace mas de 500 millones de anos (vease cap. 
32), los sistemas de neuronas que permitlan a los animales per¬ 
cibir y moverse con rapidez ya hablan evolucionado hasta alcan- 
zar basicamente sus formas actuales. 

En este capltulo explicaremos la organizacion de los sistemas 
nerviosos de los animales y los mecanismos por los cuales las 
neuronas transmiten informacion. Tambien investigaremos algu- 
nas de las funciones que realizan algunas partes especlficas del 
cerebro de los vertebrados. Por ultimo, examinaremos varias en¬ 
fermedades mentales y trastomos neurologicos que, en la actua- 
lidad, son objeto de una intensa investigacion. 
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Concepto 


El sistema nervioso se comp one 
de circuitos de neuronas y 
celulas de sosten 

Todos los animales excepto las esponjas tienen algun tipo de 
sistema nervioso. Lo que distingue al sistema nervioso de los di- 
ferentes grupos de animales no son tanto sus bloques basicos de 
construction -las neuronas propiamente dichas- sino como se 
organizan estas en circuitos. 

Organization de los sistemas nerviosos 

Los animales mas sencillos que tienen sistemas nerviosos, los 
cnidarios, tienen cuerpos radialmente simetricos organizados al- 
rededor de una cavidad gastrovascular (fig. 33-5). En algunos 
cnidarios, como la hidra, que se muestra en la figura 48-2a, las 
neuronas que controlan la contraction y la expansion de la cavi¬ 
dad gastrovascular estan dispuestas en redes nerviosas difusas. 
Los sistemas nerviosos de los animales mas complejos contienen 
redes nerviosas y nervios, que son haces de extensiones neuro- 
nales similares a fibras. Por ejemplo, las estrellas de mar poseen 
una red nerviosa en cada brazo, conectada mediante nervios ra- 
diales a un anillo nervioso central (fig. 48-2b), esta organiza¬ 
tion es mas apropiada que una red nerviosa difusa para contro- 
lar movimientos mas complejos. 

La mayor complejidad de los sistemas nerviosos y el compor- 


tamiento mas complejo evolucionaron con la cefalizacion, que 
incluyo el agrupamiento de las neuronas en un cerebro cercano 
al extremo anterior (frontal) en los animales con cuerpos alarga- 
dos y bilateralmente simetricos. En los platelmintos, como la pla- 
naria que se muestra en la figura 48-2c, un encefalo pequeno y 
cordones nerviosos longitudinales constituyen el sistema ner¬ 
vioso central (SNC) mas sencillo. En los invertebrados mas 
complejos, como los anelidos (fig. 48-2d) y los artropodos (fig. 
48-2e), el comportamiento esta regulado por encefalos mas 
complicados y cordones nerviosos ventrales que contienen agru- 
pamientos segmentarios de neuronas denominados ganglios. 
Los nervios que conectan el SNC con el resto del cuerpo de un 
animal constituyen el sistema nervioso periferico (SNP). 

Los moluscos son buenos ejemplos de como se correlaciona la 
organization del sistema nervioso con el estilo de vida de un ani¬ 
mal. Los moluscos sesiles o de movimiento lento, como las alme- 
jas y los quitones tienen poca o ninguna cefalizacion y organos 
de los sentidos relativamente simples (fig. 48-2f). Por el contra- 
rio, los moluscos cefalopodos (calamares y pulpos) tienen los sis¬ 
temas nerviosos mas sofisticados de todos los invertebrados, e 
incluso rivalizan incluso con los de algunos vertebrados. El cere¬ 
bro grande de los cefalopodos, acompanado por los ojos grandes 
y formadores de imagenes y una rapida serialization a lo largo de 
los nervios, sostiene la vida activa y depredadora de estos anima¬ 
les (fig. 48-2g). Algunos investigadores han demostrado que los 
pulpos son capaces de aprender a discriminar entre los patrones 
visuales y realizar tareas complejas. En los vertebrados, el SNC se 
compone del cerebro y la medula espinal, que discurre a lo largo 
de la cara dorsal (dorso) del cuerpo; los nervios y los ganglios 
forman el SNP (fig. 48-2h). En otro apartado de este capltulo 
examinaremos el sistema nervioso de los vertebrados. 
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▲ Fig. 48-2. Organization de algunos sistemas nerviosos. 
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Procesamiento de la informacion 

En general, existen tres etapas en el procesamiento de la infor¬ 
macion por los sistemas nerviosos: aferencias sensitivas, integra¬ 
tion y eferencias motoras (fig. 48-3). Estas tres etapas son con- 
troladas por poblaciones especializadas de neuronas. Las neuro- 
nas sensitivas transmiten informacion desde los sensores que 



Efector 


Sistema nervioso Sistema nervioso 

periferico (SNP) central (SNC) 


A Fig. 48-3. Panorama general del procesamiento de la informa¬ 
cion por los sistemas nerviosos. 


detectan estlmulos extemos (luz, sonido, tacto, calor, olor y gus¬ 
to) y condiciones intemas (como presion arterial, nivel de C0 2 
en sangre y tension muscular). Esta informacion se envia al SNC, 
donde las interneuronas integran (analizan e interpretan) las 
aferencias sensitivas y tienen en cuenta el contexto inmediato y 
lo que ha sucedido en el pasado. La maxima complejidad de los 
circuitos neurales existe en las conexiones entre las interneuro¬ 
nas. Las eferencias motoras dejan el SNC a traves de neuronas 
motoras, que se comunican con las celulas efectoras (celulas 
musculares o celulas endocrinas). Es mas facil estudiar las etapas 
de aferencias sensitivas, integration y eferencias motoras en los 
circuitos nerviosos relativamente simples que producen reflejos, 
las respuestas automaticas del cuerpo a los estlmulos. En la f igu- 
ra 48-4 se muestra el circuito nervioso que subyace al reflejo pa- 
telar en los seres humanos. 

Estructura de las neuronas 

Como estudiamos en el capltulo 1, uno de los temas principa¬ 
ls de la biologla es que la forma se adapta a la funcion. Este te- 
ma, que se aplica a todos los niveles desde las moleculas hasta los 
organismos, se ilustra claramente a nivel celular por las neuro¬ 
nas. La capacidad de las neuronas para recibir y transmitir infor¬ 
macion depende de su estructura elaborada. La mayorla de los 
organulos de una neurona, incluido su nucleo, se localizan en el 
cuerpo celular (fig. 48-5). Desde el cuerpo celular surgen dos 
tipos de extensiones: numerosas dendritas y un unico axon. Las 
dendritas (del griego dendron , arbol) son extensiones muy rami- 
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que se contraiga y que la pierna se proyecte hacia delante. 
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que el musculo se contraiga, 
lo que resistiria la accion 
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A Fig. 48-4. Reflejo patelar. Muchas neuronas participan en el reflejo, pero se muestra solo 
una neurona de cada tipo. 
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▲ Fig. 48-5. Estructura de una neurona de un vertebrado. 


Celula postsinaptica 


ficadas que reciben senates de otras neuro- 
nas. En los casos tlpicos, el axon es una 
extension mucho mas larga que transmite 
senates a otras celulas, que pueden ser 
neuronas o celulas efectoras. Algunos axo- 
nes, como los que van desde la medula es- 
pinal hasta las celulas musculares de los 
pies, pueden tener mas de un metro de 
longitud. La region conica de un axon 
donde se une con el cuerpo celular se de- 
nomina cono axonico; como veremos, es- 
ta es tlpicamente la region donde se gene- 
ran las senates que descienden por el 
axon. Muchos axones estan rodeados por 
una capa denominada vaina de mielina, 
descrita mas adelante en esta section. Cer- 
ca de su extremo, el axon a menudo se di¬ 
vide en varias ramas, cada una de las cua- 
les acaba en una termination sinaptica. 

El sitio de comunicacion entre una termi¬ 
nacion sinaptica y otra celula se denomina 
sinapsis. En la mayorla de las sinapsis, la 
information pasa desde la neurona trans- 
misora (celula presinaptica) hasta la neu¬ 
rona receptora (celula postsinaptica) por 
medio de mensajeros quimicos denomina- 
dos neurotransmisores. 

La complejidad de la forma de las neu¬ 
ronas refleja la cantidad de sinapsis que presenta con otras neu¬ 
ronas (fig. 48-6). Por ejemplo, la intemeurona que se muestra 
en la parte inferior de la figura 48-6b tiene unas 100 000 sinap¬ 
sis sobre sus dendritas muy ramificadas, mientras que las neuro¬ 
nas con dendritas mas simples tienen muchas menos sinapsis. 

Celulas de sosten (glia) 

La glia (palabra derivada de un vocablo griego que significa 
“pegamento”) son celulas de sosten esenciales para la integridad 





▲ Fig. 48-6. Diversidad estructural de las neuronas de los vertebrados. En estos diagramas 
se muestran los cuerpos celulares y las dendritas en color negro; los axones aparecen en rojo. En a) 
el cuerpo celular solo esta conectado al axon, que transmite senates desde las dendritas hasta las ra¬ 
mas terminates del axon (en la parte inferior). 


estructural del sistema nervioso y para el funcionamiento normal 
de las neuronas. En el cerebro de los mamlferos, la glia supera en 
numero a las neuronas entre 10 y 50 veces. Existen varios tipos 
de glia en el cerebro y la medula espinal, que incluyen astrocitos. 
glia radial, oligodendrocitos y celulas de Schwann. Como grupo, 
estas celulas hacen mucho mas que mantener unidas a las neu¬ 
ronas. 

En el SNC, los astrocitos proporcionan apoyo estructural a 
las neuronas y regulan las concentraciones extracelulares de io- 
nes y neurotransmisores (fig. 48-7). Algunos astrocitos respon- 
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◄ Fig. 48-7. Astrocitos. En 

este corte a traves de la corte- 
za cerebral de un mamffero, 
los astrocitos se ven en color 
verde despues de ser marca- 
dos con un anticuerpo fluo- 
rescente (MO). Los puntos 
azules son nucleos celulares, 
marcados con un anticuerpo 
diferente. El termino "astroci- 
to" se refiere a la forma estre- 
liada de las celulas. 


den a la actividad de las neuronas vecinas, al facilitar la transfe- 
rencia de information en las sinapsis de esas neuronas. Algunos 
cientlficos postulan la hipotesis de que esta facilitation puede ser 
parte del mecanismo celular de aprendizaje y memoria. Los as¬ 
trocitos adyacentes a neuronas activas tambien producen dilata¬ 
tion de los vasos sangulneos cercanos, lo que aumenta el flujo 
sanguineo en la zona y permite que las neuronas obtengan oxi- 
geno y glucosa con mayor rapidez. Durante el desarrollo, los as¬ 
trocitos inducen la formation de uniones estrechas (fig. 6-31) en- 
tre las celulas que revisten los capilares en el cerebro y la medu- 
la espinal. El resultado es la barrera hematoencefalica, que res- 
tringe el paso de la mayoria de las sustancias al SNC y permite 
un control riguroso del entomo qulmico extracelular del SNC. 

En un embrion, la glia radial forma recorridos a lo largo de 
los cuales migran las neuronas recien formadas desde el tubo 
neural, la estructura que da origen al SNC (figs. 47 : 14 y 47-15). 
La glia radial y los astrocitos tambien pueden actuar como celu¬ 
las madre y generar neuronas y otras celulas gliales. Algunos in- 
vestigadores consideran que estos precursores multipotenciales 
son una fuente potencial de sustituir neuronas y celulas gliales 
que se pierden por traumatismo o enfermedad, tema que se ex¬ 
plore en el concepto 48-7. 

Los oligodendrocitos (en el SNC) y las celulas de Schwann 

(en el SNP) constituyen las celulas gliales que forman las vainas 
de mielina que rodean a los axones de las neuronas de muchos 
vertebrados. En la figura 48-8 se muestra la estructura de un 
axon mielinico del SNE Las neuronas se recubren de mielina du¬ 
rante el desarrollo cuando proliferan celulas de Schwann y oligo¬ 
dendrocitos alrededor de los axones, envolviendolos en muchas 


capas de membranas, formando algo parecido a un rollo gelatino- 
so. Estas membranas son, principalmente, lipidicas y son conduc¬ 
tors deficientes de la corriente electrica. Por tanto, la vaina de 
mielina proporciona aislamiento electrico al axon, igual que el ais- 
lamiento plastico que cubre muchos alambres electricos. En la es- 
clerosis multiple, las vainas de mielina se deterioran gradualmente 
y esto produce una perdida progresiva de la funcion corporal de- 
bido a la interruption de la transmision de las senales electricas. 


Evaluation de conceptos 


1. a. Ordene las siguientes neuronas en la secuencia correcta 
para el flujo de informacion durante el reflejo patelar: 
interneurona, neurona sensitiva, neurona motora. 

b. «>Que tipo de neurona se localiza totalmente dentro del 
SNC? 

2. La section del axon de una neurona impediria que esta 
reciba o transmita informacion? 

Justifique su respuesta. 

3. ^Cual serfa la anomalla estructural mas obvia en el siste- 
ma nervioso de un raton que carece de oligodendrocitos? 

Vitalise las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


Las bombas y los canales ionicos 
mantienen el potencial de reposo 
de una neurona 

Senalamos en el capltulo 7 que todas las celulas tienen una di- 
ferencia de potencial electrico (voltaje) a traves de su membrana 
plasmatica. Este voltaje se denomina potencial de membrana. 
En las interneuronas, el potencial de membrana generalmente se 
encuentra entre - 60 y - 80 mV (milivoltios) cuando la celula no 
esta transmitiendo senales. El signo menos indica que el interior 
de la celula es negatwo en relation con el exterior. La figura 48- 
9 explica el modo ehjqUe los electrofisiologos miden el potencial 
de membrana de una celula. 

Jr 
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▲ Fig. 48-8. Celulas de Schwann y vaina de mielina. En el SNP las celulas gliales denominadas 0,1 pm 

celulas de Schwann se envuelven alrededor de los axones, para formar capas de mielina. Las brechas 
entre las celulas de Schwann adyacentes se denominan nodos de Ranvier. La MET muestra un corte 
transversal a traves de un axon mielinico. 
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A Fig. 48-5. Estructura de una neurona de un vertebrado. 
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ficadas que reciben senales de otras neuro- 
nas. En los casos tlpicos, el axon es una 
extension mucho mas larga que transmite 
senales a otras celulas, que pueden ser 
neuronas o celulas efectoras. Algunos axo¬ 
nes, como los que van desde la medula es- 
pinal hasta las celulas musculares de los 
pies, pueden tener mas de un metro de 
longitud. La region conica de un axon 
donde se une con el cuerpo celular se de- 
nomina cono axonico; como veremos, es- 
ta es tlpicamente la region donde se gene- 
ran las senales que descienden por el 
axon. Muchos axones estan rodeados por 
una capa denominada vaina de mielina, 
descrita mas adelante en esta section. Cer- 
ca de su extremo, el axon a menudo se di¬ 
vide en varias ramas, cada una de las cua- 
les acaba en una termination sinaptica. 

El sitio de comunicacion entre una termi¬ 
nacion sinaptica y otra celula se denomina 
sinapsis. En la mayoria de las sinapsis, la 
information pasa desde la neurona trans- 
misora (celula presinaptica) hasta la neu¬ 
rona receptora (celula postsinaptica) por 
medio de mensajeros qulmicos denomina- 
dos neurotransmisores. 

La complejidad de la forma de las neu¬ 
ronas refleja la cantidad de sinapsis que presenta con otras neu¬ 
ronas (fig. 48-6). Por ejemplo, la interneurona que se muestra 
en la parte inferior de la figura 48-6b tiene unas 100 000 sinap¬ 
sis sobre sus dendritas muy ramificadas, mientras que las neuro¬ 
nas con dendritas mas simples tienen muchas menos sinapsis. 

Celulas de sosten (glia) 

La glia (palabra derivada de un vocablo griego que significa 
“pegamento”) son celulas de sosten esenciales para la integridad 


Axon 


(a) Neurona sensitiva 


(b) Interneuronas 


(c) Neurona motora 


A Fig. 48-6. Diversidad estructural de las Neuronas de los vertebrados. En estos diagramas 
se muestran los cuerpos celulares y las dendritas en color negro; los axones aparecen en rojo. En a 
el cuerpo celular solo esta conectado al axon, que transmite senales desde las dendritas hasta las ra¬ 
mas terminals del axon (en la parte inferior). 


estructural del sistema nervioso y para el funcionamiento normal 
de las neuronas. En el cerebro de los mamlferos, la glia supera en 
numero a las neuronas entre 10 y 50 veces. Existen varios tipos 
de glia en el cerebro y la medula espinal, que incluyen astrocitos, 
glia radial, oligodendrocitos y celulas de Schwann. Como grupo, 
estas celulas hacen mucho mas que mantener unidas a las neu¬ 
ronas. 

En el SNC, los astrocitos proporcionan apoyo estructural a 
las neuronas y regulan las concentraciones extracelulares de io- 
nes y neurotransmisores (fig. 48-7). Algunos astrocitos respon- 
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◄ Fig. 48-7. Astrocitos. En 

este corte a traves de la corte- 
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los astrocitos se ven en color 
verde despues de ser marca- 
dos con un anticuerpo fluo- 
rescente (MO). Los puntos 
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den a la actividad de las neuronas vecinas, al facilitar la transfe- 
rencia de informacion en las sinapsis de esas neuronas. Algunos 
cientlficos postulan la hipotesis de que esta facilitacion puede ser 
parte del mecanismo celular de aprendizaje y memoria. Los as¬ 
trocitos adyacentes a neuronas activas tambien producen dilata- 
cion de los vasos sangulneos cercanos, lo que aumenta el flujo 
sangulneo en la zona y permite que las neuronas obtengan oxl- 
geno y glucosa con mayor rapidez. Durante el desarrollo, los as¬ 
trocitos inducen la formation de uniones estrechas (fig. 6-31) en- 
tre las celulas que revisten los capilares en el cerebro y la medu- 
la espinal. El resultado es la barrera hematoencefalica, que res- 
tringe el paso de la mayoria de las sustancias al SNC y permite 
un control riguroso del entomo qulmico extracelular del SNC. 

En un embrion, la glia radial forma recorridos a lo largo de 
los cuales migran las neuronas recien formadas desde el tubo 
neural, la estructura que da origen al SNC (figs. 47-14 y 47-15). 
La glia radial y los astrocitos tambien pueden actuar como celu¬ 
las madre y generar neuronas y otras celulas gliales. Algunos in- 
vestigadores consideran que estos precursores multipotenciales 
son una fuente potencial de sustituir neuronas y celulas gliales 
que se pierden por trapmatismo o enfermedad, tema que se ex- 
plora en el concepto 48-7. 

Los oligodendrocitos (en el SNC) y las celulas de Schwann 

(en el SNP) constituyen las celulas gliales que forman las vainas 
de mielina que rodean a los axones de las neuronas de muchos 
vertebrados. En la figura 48-8 se muestra la estructura de un 
axon miellnico del SNP. Las neuronas se recubren de mielina du¬ 
rante el desarrollo cuando proliferan celulas de Schwann y oligo¬ 
dendrocitos alrededor de los axones, envolviendolos en muchas 


capas de membranas, formando algo parecido a un rollo gelatino- 
so. Estas membranas son, principalmente, lipidicas y son conduc¬ 
tors deficientes de la corriente electrica. Por tanto, la vaina de 
mielina proporciona aislamiento electrico al axon, igual que el ais- 
lamiento plastico que cubre muchos alambres electricos. En la es- 
clerosis multiple, las vainas de mielina se deterioran gradualmente 
y esto produce una perdida progresiva de la funcion corporal de- 
bido a la interruption de la transmision de las senales electricas. 


Evaluation de conceptos 


1. a. Ordene las siguientes neuronas en la secuencia correcta 
para el flujo de informacion durante el reflejo patelar: 
intemeurona, neurona sensitiva, neurona motora, 

b. ^Que tipo de neurona se localiza totalmente dentro del 
SNC? 

2. La section del axon de una neurona impediria que esta 
reciba o transmita informacion? 

Justifique su respuesta. 

3. ^Cual seria la anomalla estructural mas obvia en el siste- 
ma nervioso de un raton que carece de oligodendrocitos? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


Las bombas y los canales ionicos 
mantienen el potencial de reposo 
de una neurona 

Senalamos en el capitulo 7 que todas las celulas tienen una di- 
ferencia de potencial electrico (voltaje) a traves de su membrana 
plasmatica. Este voltaje se denomina potencial de membrana. 
En las intemeuronas, el potencial de membrana generalmente se 
encuentra entre - 60 y - 80 mV (milivoltios) cuando la celula no 
esta transmitiendo senales. El signo menos indica que el interior 
de la celula es negativo en relacion con el exterior. La figura 48- 
9 explica el modo en que los electrofisiologos miden el potencial 
de membrana de una*c£lula. 
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A Fig. 48-8. Celulas de Schwann y vaina de mielina. En el SNP las celulas gliales denominadas 0,1 jam 

celulas de Schwann se envuelven alrededor de los axones, par a formar capas de mielina. Las brechas 
entre las celulas de Schwann adyacentes se denominan nodos de Ranvier. La MET muestra un corte 
transversal a traves de un axon mielfnico. 
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Figure 48-9 

Registro intracelular 

APLICACION 

Los electrofisiologos utilizan el registro intracelu- 
potencial de membrana de las neuronas y otras 

lar para medir el 
celulas. 


Un microelectrodo esta formado por un tubo capilar 


de vidrio lleno con una solucion salina conductora de la electrici- 
dad. Un extremo del tubo se estrecha hasta llegar a una punta ex- 
tremadamente fina (diametro <1 mm). Mientras mira a traves de 


un microscopio, el experimentador utiliza un micromanipulador pa¬ 
ra insertar el extremo del microelectrodo en una celula. Un regis- 
trador de voltaje (habitualmente, un osciloscopio o un sistema 
computarizado) mide el voltaje entre el extremo del microelectrodo 
en el interior de la celula y un electrodo de referencia colocado en 
la solucion afuera de la celula. 
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70 mV 
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Registrador 
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Potencial de reposo 

El potencial de membrana de una neurona que no esta transmi- 
tiendo senales se denomina potencial de reposo. En todas las 
neuronas, el potencial de reposo depende de los gradientes ionicos 
que existen a traves de la membrana plasmatica,(fig. 48-10). En 
los mamlferos, por ejemplo, el llquido extracelular tiene una con¬ 
centracion de ion sodio (Na + ) de 150 milimolar (mM) y una con¬ 
centracion de ion potasio (K + ) de 5 mM (1 milimolar = 1 milimol/li- 
tro = ICE 3 mol/1). En el citoplasma, la concentracion de Na + es de 
15 mM y la concentracion de K + es de 150 mM. Por tanto, el gra- 
diente de concentracion del Na + , expresado como la relacion entre 
concentracion exterior/concentracion interior, es de 150/15, o 10. 
El gradiente de concentracion del K + es de 5/150 o 1/30 (tambien 
existen gradientes de los aniones, pero, por el momento, los igno- 
raremos). Los gradientes del Na + y del K + se mantienen por la bom¬ 
ba sodio-potasio (fig. 7-16). El hecho de que los gradientes sean 
responsables del potencial de reposo se demuestra mediante un 
experimento simple: si se desactiva la bomba por el agregado de 
un veneno especlfico, los gradientes desaparecen en forma gradual 
y tambien desaparece el potencial de reposo. 

Es particularmente diflcil conocer como se origina el potencial 
de reposo en los gradientes ionicos, pero es un paso esencial pa¬ 
ra aprender como funcionan las neuronas, incluidas las nuestras. 
Comenzamos con un modelo de una neurona de mamifero que 
se compone de dos camaras separadas por una membrana artifi¬ 
cial (fig. 48-1 la). La membrana contiene muchos canales ioni¬ 
cos (vease cap. 7) que solo permiten que se difunda K + a traves 
de la membrana. Para producir un gradiente de concentracion 
para el K + similar al de una neurona de mamifero, agregamos clo- 
ruro de potasio (KC1) 150 mM a la camara interna y KCl 5 mM 
a la camara interna. Al igual que cualquier soluto, el K + tiende a 
difundirse a favor de su gradiente de concentracion, desde un 
area de mayor concentracion (camara interna) hacia un area de 
menor concentracion (camara externa). Pero como los canales 
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A Fig. 48-10. Gradientes ionicos a traves de la membrana plas> 
matica de una neurona de mamifero. Las concentraciones de Na- 
Cl son mas altas en el liquido extracelular que en el citosol. Lo contra- 
rio ocurre para el K + . El citosol tambien contiene distintos aniones orga- 
nicos [A ], que incluyen aminoacidos con carga. 


son selectivos para el K + , los iones cloruro (CL) no pueden atra- 
vesar la membrana. En consecuencia, se desarrolla una separa¬ 
tion de carga (voltaje) en el lado de la membrana que enfrenta la 
camara interna. El voltaje de la membrana en desarrollo se opo- 
ne a la salida de K + porque el exceso de cargas negativas atrae al 
K + con carga positiva. Por consiguiente, se desarrolla un gradien¬ 
te electrico cuya direction es opuesta a la del gradiente de con¬ 
centracion. Cuando el gradiente electrico equilibra con exactitud 
el gradiente de concentracion, se establece un equilibrio. En es- 
tado de equilibrio no hay difusion neta de K + a traves de la mem¬ 
brana*. 

La magnitud del voltaje de la membrana en equilibrio, deno- 
minado potencial de equilibrio (E ion ), viene dada por una for¬ 
mula denominada ecuacion de Nernst. Para un ion con una car¬ 
ga neta de +1, como el K + , a 37 °C, la ecuacion de Nernst es: 


Ei on = 62 mV 



[ion] exler i or 
[ion] interior. 


La ecuacion de Nernst se aplica a cualquier membrana que sea 
permeable a un solo tipo de ion. En nuestro modelo, la membra¬ 
na solo es permeable al K + y la ecuacion de Nernst se puede ut:- 
lizar para calculafLE K , el potencial de equilibrio para el K + : 



-92 mV (a 37°C) 


El signo menos indica que con este gradiente de concentra¬ 
cion de K + , este ion esta en equilibrio cuando el interior de la 
membrana es 92 mV mas negativo que el exterior. 

Ahora, imaginemos que cambiamos nuestra neurona modelo. 
utilizando una membrana que contiene canales ionicos selectivos 
para el Na + (fig. 48-11b). Tambien reemplazamos el contenido 
de las camaras para producir un gradiente de concentracion pa- 


*La separacion de cargas necesarias para generar el potencial de reposo es ex- 
tremadamente pequena: de unos 1CH 2 mol/cm 2 de membrana. Por tanto, la di- 
fusion ionica que conduce al potencial de reposo no modifica de manera apre- 
ciable las concentraciones de iones a cada lado de la membrana. 
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r— [-92 mV h 


(a) Membrana selectlvamente permeable al K + 


(b) Membrana selectivamente permeable al Na + 


◄ Fig. 48-11. Modelo de una neu- 
rona de mamifero. Cada vaso esta 
dividido en dos camaras por una mem¬ 
brana artificial. (a) La membrana es se¬ 
lectivamente permeable al K + y la ca- 
mara interna contiene una concentra- 
cion 30 veces mayor de K + que la Ca¬ 
mara externa; en equilibrio, el interior 
de la celula es de -92 mV en relacion 
con el exterior. (b) La membrana es se¬ 
lectivamente permeable al Na + y la ca- 
mara interna contiene una concentra- 
cion diez veces menor de Na + que la 
camara externa; en equilibrio, el inte¬ 
rior de la membrana es de +62 mV en 
relacion con el exterior. 


ra el Na + similar al de una neurona de mamifero: 15 mM de clo- 
ruro de sodio (NaCl) en la camara interior y 150 mM de NaCl en 
la camara exterior. En estas condiciones se puede utilizar la ecua- 
cion de Nernst para calcular el E Na , el potencial de equilibrio pa¬ 
ra el Na + : 

E Na = 62 mV (log = +62 mV (a 37 °C) 


El signo mas indica que con este gradiente de concentracion 
de Na + este ion se encuentra en equilibrio cuando el interior de 
la membrana es 62 mV mas positivo que el exterior. 

<>De que modo difiere una neurona real de un mamifero de es¬ 
tas neuronas modelos? La membrana plasmatica de una neurona 
real en reposo tiene muchos canales de potasio que estan abier- 
tos, pero tambien presenta una cantidad relativamente pequena 
de canales de sodio abiertos. En consecuencia, el potencial de re¬ 
poso es de alrededor de - 60 a - 80 mV, entre el E Na y el E K . Da¬ 
do que ni el Na + ni el K + se encuentran en equilibrio existe un 
flujo neto de cada ion (una corriente) a traves de la membrana en 
reposo. El potencial de reposo se mantiene constante, lo que sig- 
nifica que las corrientes de K + y de Na + son iguales y opuestas. La 
razon para que el potencial de reposo se encuentre mas cerca del 
E k que del E Na es que la membrana es mas permeable al K + que al 
Na. Si algo determina que aumente la permeabilidad de la mem¬ 
brana al Na + , el potencial de membrana se mueve hacia el E Na y 
se aleja del E K . Esta es la base de cast todas las senates electricas en 
el sistema nervioso: el potencial de membrana puede cambiar desde su 
valor de reposo cuando cambia la permeabilidad de la membrana a 
determinados iones. Los iones sodio y potasio desempenan pape- 
les importantes, pero existen tambien papeles importantes para 
los iones cloruro (CL) y calcio (Ca 2+ ); ellos siguen las mismas re- 
glas (descritas en la ecuacion de Nernst). 


Canales ionicos regulados 

El potencial de reposo es el resultado de la difusion de K + y 
Na + a traves de canales ionicos que siempre estan abiertos; se di¬ 
ce que estos canales son no regulados. Las neuronas tambien tie- 
nen canales ionicos regulados, que se abren o se cierran en 
respuesta a uno de tres tipos de estimulos. Los canales ionicos 
activados por estiramiento se encuentran en celulas que detec- 


tan el estiramiento (fig. 48-4) y se abren cuando la membrana se 
deforma mecanicamente. Los canales ionicos regulados por li- 
gando se encuentran en las sinapsis y se abren o se cierran cuan¬ 
do una sustancia quimica especlfica, como un neurotransmisor, 
se une al canal. Los canales ionicos regulados por voltaje se 
encuentran en los axones (y en las dendritas y en el cuerpo ce- 
lular de algunas neuronas, as! como en otros tipos de celulas) y 
se abren o se cierran cuando cambia el potencial de membrana. 
Como explicaremos en la siguiente seccion, los canales ionicos 
regulados son responsables de la generation de las senales del 
sistema nervioso. 


Evaluation de conceptos 




1 . 

2 . 


3. 


^Cual es el potencial de equilibrio (E x ) a 37 °C para un 
ion X* si [X+l merior = 10 mM y [X+] lnKrtor = 100 mM? 
Supongamos que el potencial de membrana de una 
celula se desplaza desde -70 mV hasta -50 mV iQue 
cambios en la permeabilidad de la celula al K + o al Na + 
podrian producir ese desplazamiento? 

Compare los canales ionicos regulados por ligando y 
regulados por voltaje en funcion de los estimulos que 

los abren. L f 
3v 


Yeanse las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


Los potenciales de accion son las 
senales conducidas por los axones 

Si una celula tiene canales ionicos regulados, su potencial de 
membrana puede cambiar en respuesta a los estimulos que abran 
o cierran esos canales. Algunos de estos estimulos desencadenan 
una hiperpolarizacion (fig. 48-12a), un aumento de la magni- 
tud del potencial de membrana (el interior de la membrana se 
hace mas negativo). Las hiperpolarizaciones pueden deberse a la 
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apertura de los canales de K + regulados, lo cual aumenta la per- 
meabilidad de la membrana al K + y determina que el potencial se 
aproxime al E K (-92 mV a 37 °C). Otros estlmulos desencadenan 
una despolarizacion (fig. 48-12b), una reduction de la magni- 
tud del potential de membrana (el interior de la membrana se 
hace menos negativo). Las despolarizaciones pueden deberse a la 
apertura de los canales de Na + regulados, lo que aumenta la per- 
meabilidad de la membrana al Na + y hace que el potencial se 
aproxime al E Na (+62 mV a 37 °C). Estos cambios en el potencial 
de membrana se denominan potenciales graduados porque la 
magnitud de la hiperpolarizacion o la despolarizacion varia con 
la fuerza del estimulo. Un estimulo mayor produce un cambio 
mayor en la permeabilidad y, como consecuencia, un cambio ma¬ 
yor en el potencial de membrana. 

Produccion de potenciales de accion 

En la mayoria de las neuronas, las despolarizaciones son gra- 
duadas solo hasta cierto voltaje de la membrana, denominado 
umbral. Un estimulo suficientemente fuerte como para producir 
una despolarizacion que alcanza el umbral desencadena un tipo 
diferente de respuesta, denominada potencial de accion (fig. 
48-12c) Un potencial de accion es un fenomeno de todo o na- 
da: una vez desencadenado posee una magnitud que es indepen- 
diente de la fuerza del estimulo desencadenante. Los potenciales 
de accion son las senales que transportan information a lo largo 
de los axones, a veces recorriendo largas distancias, como desde 
los dedos del pie hasta la medula espinal. 

Los potenciales de accion de la mayoria de las neuronas son 
muy breves, de solo 1-2 milisegundos (ms) de duration. Tener 
potenciales de accion breves permite a la neurona producirlos 


con alta frecuencia. Esta caracteristica es importante porque las 
neuronas codifican information en la frecuencia de sus potencia¬ 
les de accion. Por ejemplo, en las neuronas sensitivas que funcio- 
nan en el reflejo patelar, la frecuencia de los potenciales de ac¬ 
tion se relaciona con la magnitud y con el estiramiento brusco 
del musculo cuadriceps. 

Como se muestra en la figura 48-13, tanto los canales del 
Na + regulados por voltaje como los canales de K + regulados por 
voltaje participan en la produccion de un potencial de accion. 
Ambos tipos de canales se abren por la despolarizacion de la 
membrana, pero responden de forma independiente y secuen- 
cial: los canales de Na + se abren antes que los canales de K + . 

Cada canal de Na + regulado por voltaje tiene dos puertas. 
una puerta de activation y una puerta de inactivation, y ambas 
se deben abrir para que el Na + se difunda a traves del canal. 

En el potencial de reposo, la puerta de activation esta cerrada 
y la puerta de inactivation esta abierta en la mayoria de los ca¬ 
nales del Na + . La despolarizacion de la membrana abre rapida- 
mente la puerta de activation y cierra lentamente la puerta de 
inactivation. 

Cada canal del K + regulado por voltaje tiene solo una puerta. 
una puerta de activation. En el potencial de reposo se cierra ia 
puerta de activation en la mayoria de los canales de K + . La des¬ 
polarizacion de la membrana abre lentamente la puerta de activa¬ 
tion del canal de K + . 

«>De que modo estas propiedades del canal contribuyen a la 
produccion de un potencial de accion? Cuando un estimulo 
despolariza la membrana, se abren las puertas de activation so- 
bre ciertos canales de Na + , permitiendo que se difunda mas Na~ 
en la celula. El influjo de Na + produce una mayor despolariza¬ 
cion, que abre las puertas de activation en aun mas canales de 
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Potencial 
de reposo 
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(a) Hiperpolarizaciones graduadas 
producidas por dos estimulos que 
aumentan la permeabilidad de la 
membrana al K + . El estimulo mayor 
produce una hiperpolarizacion mayor. 


(b) Despolarizaciones graduadas producidas 
por dos estimulos que aumentan la 
permeabilidad de la membrana al Na + . 

El estimulo m3s grande produce una mayor 
despolarizacion. 


(c) Potencial de accion desencadenado por 
una despolarizacion que alcanza el 
umbral. 


A Fig. 48-12, Potenciales graduados y potencial de accion de una neurona. 
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La despolarizacion abre las puertas de activacibn 
de la mayoria de los canales de Na + , mientras 
que las puertas de activacion de los canales de 
K + se mantienen cerradas. El influjo de Na + 
torna positivo el interior de la membrana 
en relation con el exterior. 



+50 


-50 


100 


Potential-_ 

de accion 


0 \ 


Q 1 IQ 

. Umbral \ ? \ 


_ Q_ I© 

CD 

^ Potential de reposo**^ 


Fase de caida del potencial de action 


Las puertas de inactivacion de 
la mayoria de los canales 
de Na + se cierran y bloquean 
la entrada de Na + . Las 
puertas de activacion en la 
mayoria de los canales de 
K + se abren y permiten la 
salida de K + que 
nuevamente vuelve 
negativo el interior de la 
celula. 


Un estimulo abre las 

puertas de activacion de algunos canales de Na + . 

El influjo de Na + a traves de esos canales despolariza 
la membrana. Si la despolarizacion alcanza el umbral, 
se desencadena un potencial de accion. 


Tiempo 



Membrana plasmatica 


Citoplasma 


Liquido extracelular 


Canal del 
potasio 


Puertas de 
activacion 


Canal del 
sodio 


Puerta de 
inactivacion 


Q Se cierran las puertas de activacion 

sobre los canales de Na + y de K + y se mantiene el 
potencial de reposo de la membrana. 



Ambas puertas de los 

canales del Na + estan cerradas, pero las puertas 
de activacion de algunos canales de K + siguen 
abiertas. A medida que estas puertas se cierran en 
la mayoria de los canales de K + , y las puertas de 
inactivacion se abren en los canales de Na + , la 
membrana vuelve a su estado de reposo. 


▲ Fig. 48-13. El papel de los canales ionicos regulados por voltaje en la generation de un A 
potencial de accion. Los numeros en tirculos del grafico en el centra y los colores de las fases del / 
potencial de accion corresponden a los cinco diagramas que muestran los canales de Na + y de K + re- /' 
gulados por voltaje en la membrana plasmatica de una neurona (no se muestran los canales ionicos V 
no regulados). 


Na + y permite que se difunda mas Na + en la celula y as! sucesiva- 
mente. © Una vez cruzado el umbral, este ciclo de retroalimen- 
tacion positiva lleva rapidamente al potencial de membrana has- 
ta casi el ^Na durante la fase de crecimiento. © Sin embargo, dos 
acontecimientos impiden que el potencial de membrana alcance 
realmente el E Na : a) se cierran las puertas de inactivacion en la 
mayoria de los canales de Na + , lo que detiene la entrada de Na + , 
y b) se abren las puertas de activacion en la mayoria de los cana¬ 
les de K + , lo que produce una rapida salida de K + . Ambos acon¬ 
tecimientos rapidamente vuelven a conducir el potencial de 
membrana hacia el E K durante la fase de caida.© De hecho, en la 
fase final de un potencial de accion, denominada hiperpolariza- 


cion, la permeabilidad de la membrana al K + es mas alta que en 
reposo, de modo que el potencial de membrana esta mas proxi¬ 
mo al E K que durante el potencial de reposo. Las puertas de acti¬ 
vacion de los canales del K + , finalmente, se cierran y el potencial 
de membrana regresa al potencial de reposo. 

Las puertas de inactivacion de los canales del Na + se mantie¬ 
nen cerradas durante la fase de caida y la primera fase de la hi- 
perpolarizacion. En consecuencia, si se desarrolla un segundo es¬ 
timulo despolarizante durante este periodo, no podra desencade- 
narse un potencial de accion. El “tiempo de inactivacion”, que si- 
gue a un potencial de accion cuando no se puede iniciar un se¬ 
gundo potencial de accion, se denomina periodo refractario. 
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Este intervalo establece un llmite en la frecuencia maxima a la 
cual se pueden generar potenciales de accion. 

Conduccion de los potenciales de accion 

Para que un potencial de accion funcione como una serial de 
larga distancia debe viajar sin disminuir desde el cuerpo celu- 
lar hasta las terminaciones sinapticas. Lo hace regenerandose a 
lo largo del axon. En el sitio donde se inicia el potencial de ac¬ 
cion (habitualmente el cono axonico), la entrada de Na + duran¬ 
te la fase de crecimiento genera una corriente electrica que des- 
polariza la region vecina de la membrana axonica (fig. 48-14). 
La despolarizacion en la region vecina es suficientemente gran¬ 
de como para alcanzar el umbral, lo que ocasiona que el poten¬ 
cial de accion se reinicie alll. Este proceso se repite muchas ve- 
ces, a medida que el potencial de accion viaja por la longitud 
del axon. 

Inmediatamente posterior a la zona viajera de despolarizacion 
debida al influjo de Na + , existe una zona de repolarizacion debi- 
da a la salida de K + . En la zona repolarizada, las puertas de acti- 
vacion de los canales de Na + siguen cerradas. En consecuencia, la 
corriente interior que despolariza la membrana axonica por de- 
lante del potencial de accion no puede producir otro potencial de 
accion detras de ella. Esto impide que los potenciales de accion 
viajen nuevamente hacia el cuerpo celular. Por tanto, una vez ini- 
ciado el potencial de accion, normalmente, se mueve solo en una 
direction: hacia las terminaciones sinapticas. 

Velocidad de conduccion 

Varios factores afectan a la velocidad con la que se conducen 
los potenciales de accion. Un factor es el diametro del axon: cuan- 
to mayor (mas ancho) es el diametro del axon, mas rapida es la 
conduccion. Esto se debe a que la resistencia al flpjo de la corrien¬ 
te electrica es inversamente proporcional al area de corte transver¬ 
sal de un conductor (como un alambre o un axon). Por analogia, 
pensemos de que modo una manguera ancha ofrece menos resis¬ 
tencia al flujo de agua que una manguera estrecha. Asimismo, un 
axon ancho proporciona menos resistencia a la corriente que un 
axon estrecho. Por tanto, la despolarizacion resultante puede pro- 
pagarse aun mas a lo largo del interior de un axon ancho, para lle- 
var mas rapido las regiones mas distantes de la membrana al um¬ 
bral. En los invertebrados, la velocidad de conduccion varia des¬ 
de varios centlmetros por segundo en los axones muy estrechos 
hasta unos 100 m/s en los axones gigantes de los calamares y al- 
gunos artropodos. Estos axones gigantes funcionan en las res- 
puestas conductuales que requieren gran velocidad, como el mo- 
vimiento subito de la cola hacia atras que permite a una langosta 
o a un cangrejo escapar de un depredador. 

En los vertebrados se ha desarrollado un medio diferente de 
aumentar la velocidad de conduccion de los potenciales de ac¬ 
cion. Recordemos que los axones de muchos vertebrados estan 
rodeados por una vaina de mielina (fig. 48-8). La mielina aumen- 
ta la velocidad de conduccion de los potenciales de accion, al ais- 
lar la membrana axonica. El aislamiento tiene el mismo efecto 
que aumentar el diametro del axon: determina que la corriente 
de despolarizacion asociada con un potencial de accion se pro- 
pague mas lejos a lo largo del interior de un axon y conduzca con 
mayor rapidez a las regiones mas distantes de la membrana has¬ 
ta el umbral. La gran ventaja de la mielinizacion es la eficiencia 
de espacio. Un axon mielinico de 20 pm de diametro tiene, apro- 
ximadamente, la misma velocidad de conduccion que un axon 
de calamar gigante (diametro 1 mm), pero mas de 2 000 de esos 



0 Se genera un potencial de accibn a medida que el Na + fluye a 
travbs de la membrana en un lugar determinado. 


i 


Potencial 



0 La despolarizacion del potencial de accion se propaga hasta la 
regibn vecina de la membrana, lo que reinicia allf el potencial 
de accion. A la izquierda de esta region, la membrana se esta 
repolarizando a medida que el K + fluye hacia el exterior. 

i 


Potencial 



0 Se repite el proceso de despolarizacion-repolarizacion en la siguiente 
region de la membrana. De esta forma, las corrientes locales de 
iones a traves de la membrana plasmatica determinan que el 
potencial de accion se propague a lo largo de la longitud del axon. 


A Fig. 48-14. Conduccion de un potencial de accion. Las tres par¬ 
tes de esta figura muestran los acontecimientos que se desarrollan er 
un axon en tres momentos sucesivos a medida que un potencial de ac¬ 
cion pasa de izquierda a derecha. En cada punto a lo largo del axon, lei 
canales ionicos regulados por voltaje atraviesan la secuencia de cambics 
descritos en la figura 48-13. Los colores de las regiones de la membra¬ 
na que se muestran aqui corresponden a las fases del potencial de ac¬ 
cion de la figura 48-13. 
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◄ Fig. 48-15. Conduccion saltatoria. En un axon 
mielinico, la corriente despolarizante durante un po- 
tencial de accion en un nodo de Ranvier se propaga 
a lo largo del interior del ax6n hasta el nodo siguien- 
te (flechas azules), donde se reinicia por si mismo. 
Por tanto, el potencial de accion salta de un nodo al 
otro a medida que viaja a lo largo del ax6n (flechas 
rojas). 


axones miellnicos pueden hallarse empaquetados en el espacio 
ocupado tan solo por un axon gigante. 

En un axon mielinico, los canales de Na + y de K + regulados 
por voltaje estan concentrados en brechas de la vaina de mielina 
denominadas nodos de Ranvier (fig. 48-8). El llquido extracelu- 
lar se encuentra en contacto con la membrana axonica solo en los 
nodos. En consecuencia, no se generan potenciales de accion en 
las regiones entre los nodos. Mas bien, la corriente interior pro- 
ducida durante la fase de crecimiento del potencial de accion en 
un nodo recorre todo el camino hasta el nodo siguiente, donde 
despolariza a la membrana y genera un nuevo potencial de ac¬ 
cion (fig. 48-15). Este mecanismo se denomina conduccion 
saltatoria (del latin saltare , saltar) porque el potencial de accion 
parece saltar a lo largo del axon de un nodo al otro. La conduc¬ 
cion saltatoria puede transmitir potenciales de accion a velocida- 
des de hasta 120 m/s en los axones miellnicos. 


Evaluacion de conceptos 


1. <>En que se diferencia un potencial de accion de un 
potencial graduado? 

2. Imagine una mutacion causada porque las puertas de 
inactivation sobre los canales del Na + permanecen 
cerradas mas tiempo despues de un potencial de accion. 
^De que modo afectaria esto a la maxima frecuencia en la 
cual se pueden generar potenciales de accion? 

3. Ordene estos elementos desde la velocidad de 
conduccion mas baja hasta la mas alta: a) axon mielinico 
de pequeno diametro; b) axon mielinico de gran 
diametro; c) axon amielinico de pequeno diametro. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 



Concepto 

__ 


Las neuronas se comunican con 
otras celulas en las sinapsis 

Cuando un potencial de accion alcanza las terminaciones de un 
axon , en general, se detiene alii. En la mayoria de los casos, los 
potenciales de accion no se transmiten de las neuronas a otras ce¬ 
lulas. Sin embargo, se transmite la information, y esta transmi- 


sion ocurre en las sinapsis. Algunas sinapsis, llamadas sinapsis 
electricas , contienen uniones comunicantes (fig. 6-31), que per- 
miten que la corriente electrica fluya directamente de una celula 
a otra. Tanto en los vertebrados como en los invertebrados, las si¬ 
napsis electricas sincronizan la actividad de las neuronas respon- 
sables de ciertos comportamientos estereotipados rapidos. Por 
ejemplo, las sinapsis electricas asociadas con los axones gigantes 
de las langostas y otros crustaceos facilitan la ejecucion rapida de 
respuestas para la huida. 

La gran mayoria de las sinapsis son sinapsis quimicas , que im- 
plican la liberation de un neurotransmisor qulmico por la neu- 
rona presinaptica. La neurona presinaptica sintetiza el neuro¬ 
transmisor y lo empaqueta en veslculas sinapticas, que son al- 
macenadas en las terminaciones sinapticas de la neurona. Cien- 
tos de terminaciones sinapticas pueden interactuar con el cuerpo 
celular y las dendritas de una neurona postsinaptica (fig. 48- 

16) . Cuando un potencial de accion alcanza una terminacion si- 
naptica, despolariza la membrana de la terminacion y abre los ca¬ 
nales de calcio regulados por voltaje en la membrana (fig. 48- 

17) As! los iones calcio (Ca 2+ ) se difunden dentro de la termina¬ 

cion y esta elevation en la concentration de Ca 2+ en la termina¬ 
cion hace que algunas de las veslculas sinapticas se fusionen con 
la membrana, liberando el neurotransmisor por exocitosis (vease 
cap. 7). El neurotransmisor difunde a traves de la hendidura si- 
nap tica, una brecha estrecha que separa la neurona presinaptica 
de la celula postsinaptica. El efecto del neurotransmisor sobre la 
celula postsinaptica puede ser directo o indirecto (descrito a con¬ 
tinuation). f 

La transmision d^ihformacion es mucho mas modificable en 
las sinapsis quimicas epae en las sinapsis electricas. Distintos fac- 
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A Fig. 48-16. Terminaciones sinapticas sobre el cuerpo celular de 
una neurona postsinaptica (MEB en color). 
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▲ Fig. 48-17. Sinapsis quimica. Cuando 
un potencial de accion despolariza la membra¬ 
na plasmatica de la terminacion sinaptica, 
abre los canales de Ca 2+ regulados por voltaje 
en la membrana y desencadena la entrada de 
Ca 2+ . @ La concentracion elevada de Ca 2+ en 
la terminacion hace que las vesfculas sinapticas 


se fusionen con la membrana presinaptica. @ 
Las vesfculas liberan el neurotransmisor en la 
hendidura sinaptica. © El neurotransmisor se 
une a la porcion del receptor de los canales io¬ 
nicos regulados por ligando en la membrana 
postsinaptica y abre los canales. En la sinapsis 
que mostramos aquf se puede difundir tanto 


Na + como K + a traves de los canales. ® El neu¬ 
rotransmisor se libera de los receptores y los ca¬ 
nales se cierran. La transmision sinaptica termi- 
na cuando el neurotransmisor se difunde fuera 
de la hendidura sinaptica, es captado por la ter- 
minacibn sinaptica u otra cblula o es degrada- 
do por una enzima. 


tores pueden afectar a la cantidad de neurotransmisor que se li¬ 
bera o la capacidad de respuesta de la celula postsinaptica. Estas 
modificaciones subyacen a la capacidad de un animal de alterar 
su comportamiento en respuesta al cambio y forman la base del 
aprendizaje y la memoria. 

Transmision sinaptica directa 

En muchas sinapsis qulmicas, los canales ionicos regulados 
por ligando, con capacidad de fijar el neurotransmisor, se agru- 
pan en la membrana de la celula postsinaptica, directamente en 
frente a la terminacion sinaptica (fig. 48-17). La union del neu¬ 
rotransmisor a una parte particular del canal, el receptor, abre el 
canal y permite que algunos iones especlficos se difundan a tra¬ 
ves de la membrana postsinaptica. Este mecanismo de transfe- 
rencia de informacibn se denomina transmision sinaptica directa. 
En general, el resultado es un potencial postsinaptico , un cambio 
en el potencial de membrana de la celula postsinaptica. Por ejem- 
plo, en algunas sinapsis, el neurotransmisor se une a un tipo de 
canal a traves del cual se pueden difundir tanto el Na + como el 
K + . Cuando esos canales se abren, la membrana postsinaptica se 
despolariza a medida que el potencial de membrana se aproxima 
a un valor mas o menos intermedio entre E K y E Na . Como estas 


despolarizaciones llevan al potencial de membrana hacia el um- 
bral, se las denomina potenciales postsinapticos excitatorios 
(PPSE). En otras sinapsis, un neurotransmisor diferente se une a 
los canales que=son selectivos solo para K + . Cuando esos canales 
se abren, la memfe^ana postsinaptica se hiperpolariza. Las hiper- 
polarizaciones prdc|ucidas de esta forma se denominan potencia¬ 
les postsinapticos inhibitorios (PPSI) porque alejan el poten¬ 
cial de membrane del umbral. 

Hay distintos mecanismos que terminan el efecto de los neu- 
rotransmisores sobre las celulas postsinapticas. En muchas si¬ 
napsis, el neurotransmisor simplemente se difunde fuera de la 
hendidura sinaptica. En otras, el neurotransmisor es captado por 
la neurona presinaptica mediante transporte activo y es reempa- 
quetado en las veslculas sinapticas. Las celulas gliales captan ac- 
tivamente el neurotransmisor en algunas sinapsis y lo metaboli- 
zan como combustible. El neurotransmisor acetilcolina (explica- 
do brevemente) se degrada por una enzima, la acetilcolinestera- 
sa, que reside en la hendidura sinaptica. 

Suma de los potenciales postsinapticos 

A diferencia de los potenciales de accion, que son todo o na- 
da, los potenciales postsinapticos son graduados; su magnitud 


1022 unidad siete Forma y funcion de los animales 














varfa con algunos factores, que incluyen la cantidad de neuro- 
transmisor liberado por la neurona presinaptica. Otra diferencia 
es que los potenciales postsinapticos, generalmente, no se rege- 
neran a medida que se propagan a lo largo de la membrana de 
una celula; se reducen al alejarse de la sinapsis. Recuerde que la 
mayoria de las sinapsis de una neurona se localizan sobre sus 
dendritas o el cuerpo celular, mientras que los potenciales de ac- 
cion, en general, se inician en el cono axonico. Por tanto, un PP- 
SE unico suele ser demasiado pequeno como para desencadenar 
un potencial de accion en una neurona postsinaptica (fig. 48- 

Sin embargo, si se desarrollan dos PPSE en rapida sucesion en 
una sinapsis aislada, el segundo PPSE puede comenzar antes de 
que el potencial de membrana de la neurona postsinaptica haya 
vuelto al potencial de reposo despues del primer PPSE. Cuando 
eso sucede, los PPSE se unen, efecto denominado suma tempo¬ 
ral (fig. 48-18b). Mas aun, los PPSE producidos casi simulta- 
neamente por diferentes sinapsis sobre la misma neurona postsi¬ 
naptica tambien pueden sumarse, con un efecto denominado su¬ 
ma espacial (fig. 48-18c). A traves de la suma espacial y tem¬ 
poral, varios PPSE pueden despolarizar la membrana en el cono 
axonico hasta el umbral y determinar que la neurona postsinap¬ 
tica produzca un potencial de accion. La suma tambien se aplica 
a los PPSI: dos o mas PPSI que se desarrollan de modo casi si- 
multaneo o en rapida sucesion tienen un efecto hiperpolarizante 
mayor que un solo PPSI. A traves de la suma, un PPSI tambien 
puede oponerse al efecto de un PPSE (fig. 48-18d). 

Esta interaccion entre las aferencias excitatorias e inhibitorias 
es la esencia de la integracion en el sistema nervioso. El cono 
axonico es el centra integrador de la neurona, la region donde el 
potencial de membrana en cualquier instante representa el efec¬ 
to sumado de todos los PPSE y los PPSI. Siempre que el poten¬ 


cial de membrana en el cono axonico alcanza el umbral, se gene¬ 
ra un potencial de accion y viaja a lo largo del axon en sus termi- 
naciones sinapticas. Despues del perlodo refractario, la neurona 
puede producir otro potencial de accion si se alcanza nuevamen- 
te el umbral en el cono axonico. Por otra parte, el efecto sumado 
de PPSE y PPSI tambien puede mantener el potencial de mem¬ 
brana por debajo del umbral, impidiendo la production de po¬ 
tenciales de accion. 

Transmision sinaptica indirecta 

Hasta ahora nos hemos concentrado en la transmision sinap¬ 
tica directa, en la cual, un neurotransmisor se une directamente 
a un canal ionico y determina que el canal se abra. En la transmi- 
sion sinaptica indivccta , un neurotransmisor se une a un receptor 
que no forma parte de un canal ionico. Esto activa una via de 
transduccion de senales que comprende un segundo mensajero 
en la celula postsinaptica (vease cap. 11). En comparacion con 
los potenciales postsinapticos producidos por transmision sinap¬ 
tica directa, los efectos de la transmision sinaptica indirecta tie¬ 
nen un efecto mas lento pero duran mas (hasta varios minutos). 

Distintas vlas de transmision de senales desempenan un papel 
en la transmision sinaptica indirecta. Una de las vlas mejor estu- 
diadas afecta al AMP clclico (cAMP) como segundo mensajero. 
Por ejemplo, cuando el neurotransmisor noradrenalina se une a 
su receptor, el complejo neurotransmisor-receptor activa a una 
protelna G, que, a su vez, activa a la adenililciclasa, la enzima que 
convierte el ATP en cAMP (vease cap. 11). El AMP clclico activa 
a la proteincinasa A, que fosforila protelnas especlficas de los ca- 
nales en la membrana postsinaptica, y hace que se abran o, en al¬ 
gunos casos, que se cierren. Debido al efecto amplificado’r de la 
via de transduccion de senales, la union de una molecula de neu- 
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rotransmisor a un unico receptor puede abrir o cerrar muchos 
canales. 

Neurotransmisores 

El cuadro 48-1 enumera algunos de los principals neuro¬ 
transmisores conocidos. Cada neurotransmisor se une a su 
propio grupo de receptores; algunos neurotransmisores tienen 
docenas o mas de receptores diferentes, que pueden producir 
efectos muy diferentes en las celulas postsinapticas. Los farma- 
cos dirigidos a receptores especlficos son poderosas herra- 
mientas para el tratamiento de las enfermedades del sistema 
nervioso. 

Acetilcolina 

La acetilcolina es uno de los neurotransmisores mas comunes 
tanto en invertebrados como en vertebrados. En el SNC de los 
vertebrados puede ser inhibitoria o excitatoria, de acuerdo con el 
tipo de receptor. En la union neuromuscular de los vertebrados, 
la sinapsis entre una neurona motora y una celula muscular es- 


queletica, la acetilcolina liberada por la neurona motora se une a 
los receptores sobre los canales regulados por ligando en la celu¬ 
la muscular para producir un PPSE a traves de transmision sinap- 
tica directa. La nicotina se une a los mismos receptores, que tam- 
bien se encuentran en otros sitios en el SNP y en distintos sitios 
en el SNC. Los efectos fisiologicos y psicologicos de la nicotina 
son el resultado de su afinidad por este tipo de receptor coliner- 
gico. En el musculo cardlaco (corazon) de los vertebrados, la ace¬ 
tilcolina liberada por las neuronas parasimpaticas (se explica mas 
adelante) activa una via de transduccion de senales cuyas protel- 
nas G tienen dos efectos: inhibicion de la adenililciclasa y aper- 
tura de los canales del K + en la membrana de la celula muscular. 
Ambos efectos reducen la fuerza y la frecuencia de contraction 
de las celulas del musculo cardlaco. 

Aminas biogenas 

Las aminas biogenas son neurotransmisores derivados de 
aminoacidos. Un grupo, conocido como catecolaminas, se corn- 
pone de neurotransmisores producidos a partir del aminoacido 
tirosina. Este grupo incluye a la adrenalina y la noradrenalina. 


Cuadro 48-1 Principales neurotransmisores 



Neurotransmisor Estructura 

Clase funcional 

Sitios de secrecion 

Acetilcolina jj 

H 3 C —C—0—CH—CH—N + —[CH 3 ] 3 

Excitatoria de los musculos esque- 
leticos de los vertebrados; excita¬ 
toria o inhibitoria en otros sitios 

SNC; SNP; union neuromuscular de los 
vertebrados 


Aminas biogenas 

Noradrenalina 

Dopamina 

Serotonina 



Excitatoria o inhibitoria 


SNC; SNP 


Generalmente excitatoria; puede SNC; SNP 
ser inhibitoria en algunos sitios 


Generalmente inhibitoria 


SNC 


Aminoacidos 



* + 4 


GABA (acido gammaa- H N — C h —CH—CH—C00H 
minobutlrico) 

Inhibitorio 

& 

P . 

SNC; union neuromuscular de los inver¬ 
tebrados 

Glicina 

H 2 N—CH—C00H 

Inhibitoria 


SNC 

Glutamato 

H.N—CH —CH — CH — C00H 

2 1 22 

C00H 

Excitatorio 


SNC; union neuromuscular de los inver¬ 
tebrados 

Aspartato 

H,N—CH—CH —C00H 

2 1 2 

C00H 

Excitatorio 


SNC 

Neuropeptidos (un grupo muy diverso, de los cuales solo se 

muestran dos) 



Sustancia P 

Arg — Pro — Lys — Pro — Gin — Gin — Phe — 
Phe — Gly — Leu — Met 

Excitatoria 


SNC; SNP 

Metaencefalina 
(una endorfina) 

Tyr — G ly — G ly — Phe — Met 

Generalmente inhibitoria 


SNC 
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que tambien funcionan como hormonas (vease cap. 45) y un 
compuesto estrechamente relacionado denominado dopamina. 
Otra amina biogena, la serotonina, se sintetiza a partir del ami- 
noacido triptofano. Las aminas biogenas participan, a menudo, 
en la transmision sinaptica directa, principalmente, en el SNC. 
Sin embargo, la noradrenalina tambien funciona en una rama del 
SNP denominada sistema nervioso autonomo, que se explica en 
el concepto 48-5. 

La dopamina y la serotonina se liberan en muchos sitios del 
cerebro y afectan al sueno, al estado de animo, a la atencion y al 
aprendizaje. Los desequilibrios de estos neurotransmisores se 
asocian con varios trastomos. Por ejemplo, el trastorno degene¬ 
rative enfermedad de Parkinson se asocia con la ausencia de do¬ 
pamina en el cerebro (vease concepto 48-7). Al parecer, algunos 
compuestos psicoactivos, como el LSD y la mescalina, producen 
sus efectos alucinatorios al unirse a receptores del cerebro para la 
serotonina y la dopamina. La depresion a menudo se trata con 
farmacos que aumentan las concentraciones en el cerebro de 
aminas biogenas, como noradrenalina o serotonina. Por ejemplo, 
el Prozac (fluoxetina) eleva la concentration de serotonina al in- 
hibir su captation despues de su liberation. 

Aminodcidos y peptidos 

Se sabe que cuatro aminoacidos funcionan como neurotrans¬ 
misores en el SNC: el acido gamma aminobutlrico (GABA), la 
glicina, el glutamato y el aspartato. El GABA, del cual se cree 
que es el neurotransmisor de la mayoria de las sinapsis inhibito- 
rias del cerebro, produce PPS1 al aumentar la permeabilidad de 
la membrana postsinaptica al CL. 

Algunos neuropeptidos, cadenas de aminoacidos relativa- 
mente cortas, sirven como neurotransmisores. La mayoria de las 
neuronas liberan uno o mas neuropeptidos y un neurotransmi¬ 
sor no peptldico. Muchos neuropeptidos se producen por modi¬ 
fication postraduccional de precursores proteicos mucho mas 
grandes. Por ejemplo, la escision del precursor proencefalina de 
267 aminoacidos proporciona cuatro copias del pentapeptido 
metaencefalina y otros peptidos. Igual que las aminas biogenas, 
los neuropeptidos a menudo funcionan a traves de vlas de trans¬ 
duction de senales. 

El neuropeptido sustancia P es un neurotransmisor excitato- 
rio clave que media nuestra percepcion del dolor, mientras que 
otros neuropeptidos, denominados endorfinas, funcionan como 
analgesicos naturales, disminuyendo la percepcion del dolor. Los 
neuroqulmicos Candace Pert y Solomon Snyder, de la John Hop¬ 
kins University, descubrieron las endorfinas en la decada de 
1970 cuando buscaban receptores especlficos para los opiaceos 
morfina y herolna en las neuronas cerebrales. Una investigation 
mas profunda demostro que los opiaceos se unen a estos recep¬ 
tores, imitando a las endorfinas (fig. 23-17) que se producen en 
el cerebro durante los perlodos de estres flsico o emocional, co¬ 
mo el parto. Ademas de aliviar el dolor, las endorfinas tambien 
disminuyen la production de orina al estimular la secretion de 
ADH (vease cap. 45), reducen la respiration, producen euforia y 
tienen otros efectos emocionales. Una endorfina liberada de la hi- 
pofisis anterior como hormona tambien afecta a regiones espeti- 
ficas del cerebro, y proporciona un ejemplo de la superposition 
entre el control endocrino y nervioso. 

Gases 

Como muchos otros tipos de celulas, algunas neuronas del 
SNP y del SNC de los vertebrados liberan gases disueltos, espe- 
cialmente oxido nltrico (NO; vease cap. 45) y monoxido de car- 


bono (CO), como reguladores locales. Por ejemplo, durante las 
relaciones sexuales de los hombres, algunas neuronas liberan NO 
en el tejido erectil del pene. En respuesta, las celulas del muscu¬ 
lo liso en las paredes de los vasos sanguineos se dilatan y Henan 
el tejido erectil esponjoso con sangre, lo que produce la ereccion. 
Como lelmos en el capltulo 45, el farmaco contra la impotencia 
masculina Viagra aumenta la capacidad para lograr y mantener la 
ereccion, al inhibir una enzima que retrasa los efectos relajantes 
musculares del NO. 

El monoxido de carbono se sintetiza por la enzima hemooxi- 
genasa, una de la cual forma se localiza en ciertas poblaciones de 
neuronas en el cerebro y el SNR En el cerebro, el CO regula la li¬ 
beracion de hormonas hipotalamicas. En el SNP actua como 
neurotransmisor inhibitorio que hiperpolariza las celulas del 
musculo liso intestinal. 

Al contrario de los neurotransmisores tlpicos, el NO y el CO 
no se almacenan en vesiculas citoplasmaticas; las celulas los sin- 
tetizan a demanda. Estas sustancias se difunden en las celulas 
diana vecinas, producen un cambio y son degradadas, todo en 
solo algunos segundos. En muchas de sus estructuras diana, que 
incluyen las celulas de musculo liso, el NO funciona como mu¬ 
chas otras hormonas, estimulando a una enzima ligada a la mem¬ 
brana para sintetizar un segundo mensajero que afecta directa- 
mente al metabolismo celular. 

En el resto de este capltulo consideraremos el modo en que 
los mecanismos celulares y bioqulmicos que hemos explicado 
hasta ahora contribuyen a la funcion nerviosa a nivel del sistema. 


Evaluation de conceptos 


1. Los caracoles conicos producen una toxina que bloquea 
los canales de calcio regulados por voltaje. ^Cual de los 
dos tipos de sinapsis serfa mas afectado por la toxina? 
^Por que? 

2. Los pesticidas organofosforados actuan inhibiendo a la 
acetilcolinesterasa, la enzima que degrada al neurotrans¬ 
misor acetilcolina. Explique de que modo estas toxinas 
afectarfan a los PPSE producidos por la acetilcolina. 

3. tComo es posible que un neurotransmisor determinado 
produzca efectos opuestos en diferentes tejidos? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 





Concepto 


El sistema nervioso de los 
vertebrados tiene una 
especializacion regional 

En todos los vertebrados, el sistema nervioso muestra cefali- 
zacion y distintos componentes del SNC y SNP (fig. 48-19). El 
encefalo proporciona poder integrador para el comportamiento 
complejo de los vertebrados. La medula espinal, que discurre a 
lo largo de la cara interna de la columna vertebral, integra res¬ 
puestas simples a ciertos tipos de estlmulos (como el reflejo pa- 
telar) y transmite information hacia el encefalo y desde el. A dife- 
rencia del cordon nervioso ventral de muchos invertebrados, la 
medula espinal de los vertebrados discurre a lo largo del lado 


capItulo 48 Sistema nervioso 1025 










dorsal del cuerpo y no contiene ganglios segmentarios. Sin em¬ 
bargo, existen ganglios segmentarios inmediatamente por fuera 
de la medula espinal (figs. 48-2h y 48-19) y la disposition de las 
neuronas en el interior de la medula espinal muestra claramente 
una organization segmentaria subyacente. 

El SNC de los vertebrados deriva del cordon nervioso embrio- 
nario dorsal, que es hueco; una de las caracterfsticas filogeneticas 
de los cordados (vease cap. 34). En el adulto, esta caracteristica 
persiste como el ependimo de la medula espinal y los cuatro 
ventrlculos del cerebro (fig. 48-20). Tanto el ependimo como 
los ventrlculos estan llenos de llquido cefalorraquideo, que se 
forma en el cerebro por la filtration de la sangre. El llquido cefa¬ 
lorraquideo circula lentamente a traves del ependimo y los ven¬ 
trlculos y luego drena en las venas, ayudando en el aporte de nu- 
trientes y hormonas a diferentes partes del cerebro y en la elimi¬ 
nation de desechos. En los mamlferos, el llquido cefalorraquideo 
tambien sirve de amortiguador en el cerebro y en la medula es¬ 
pinal, al circular entre dos de las meninges, capas de tejido con- 
juntivo que rodean al SNC. 

Los axones en el interior del SNC a menudo se encuentran en 
haces bien definidos o tractos, cuyas vainas de mielina les pro- 
porcionan un aspecto blancuzco. En cortes transversales del ce¬ 
rebro y la medula espinal, esta sustancia blanca es claramente 
distinguible de la sustancia gris, que se compone sobre todo de 
dendritas, axones amiellnicos y cuerpos neuronales (figs. 48-4 y 
48-20). 



Ganglios 
exteriores 
al SNC 
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Encefalo 


Medula espinal 


Nervios 

craneales 


Sistema nervioso 
central (SNC) 


Sistema nervioso 
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▲ Fig. 48-19. Sistema nervioso de los vertebrados. El sistema ner¬ 
vioso central se compone del encefalo y la medula espinal. Los nervios 
craneales, los nervios espinales y los ganglios fuera del sistema nervio¬ 
so central forman el sistema nervioso periferico. 



Sustancia gris 


blanca 


▲ Fig. 48-20. Ventrlculos, sustancia gris y sustancia blanca. Los 

ventrlculos en la profundidad del interior del cerebro contienen llquido 
cefalorraquideo. La mayor parte de la sustancia gris se encuentra en la 
superficie del cerebro, rodeando a la sustancia blanca. 


Sistema nervioso periferico 

El SNP transmite information hacia y desde el SNC y desem- 
pena un papel importante en la regulation del movimiento y el 
medio intemo de los vertebrados. Desde el punto de vista estruc- 
tural, el SNP de los vertebrados consiste en pares de nervios cra¬ 
neales y espinales y sus ganglios asociados (fig. 48-19). Los ner¬ 
vios craneales se originan en el cerebro y terminan, principal- 
mente, en los organos de la cabeza y de la parte superior del 
cuerpo. Los nervios raquideos se originan en la medula espinal 
y se extienden hasta las partes del cuerpo que estan por debajo 
de la cabeza. Los mamlferos poseen 12 pares de nervios cranea¬ 
les y 31 pares de nervios raquideos. La mayoria de los nervios 
craneales y todos los nervios raquideos contienen axones de neu¬ 
ronas sensitivas y motoras; algunos de los nervios craneales (por 
ejemplo, los nervios olfatorio y optico) son solo sensoriales. 

El SNP puede dividirse en dos componentes funcionales: el 
sistema nervioso somatico y el sistema nervioso autonomo (fig. 
48-21) El sistema nervioso somatico transmite senales hacia 
los musculos esqueleticos, y desde ellos, principalmente, en res- 
puesta a estlmulos extemos. A menudo se considera voluntario 
porque esta sometido al control consciente, pero gran parte de la 
actividad muscular esqueletica, en realidad, se controla por los 
reflejos mediados?sgbr la medula espinal o por una parte del en¬ 
cefalo denominadaVonco encefalico. El sistema nervioso auto¬ 
nomo regula el njebio intemo , al controlar los musculos liso y 
cardlaco y los organos de los sistemas digestivo, cardiovascular, 
excretor y endocrino. Este control, en general, es involuntario. 
Tres divisiones -simpatica, parasimpatica y enterica- forman, en 
conjunto, el sistema nervioso autonomo. 

La figura 48-22 compara la organization y las acciones de 
las divisiones simpatica y parasimpatica. La activacion de la divi¬ 
sion simpatica corresponde al despertar y a la generation de 
energla (la respuesta “lucha o huida”). Por ejemplo, el corazon la¬ 
te mas rapido, el hlgado convierte el glucogeno en glucosa, los 
bronquios de los pulmones se dilatan y aumentan el intercambio 
de gases, se inhibe la digestion y se estimula la secretion de adre- 
nalina (epinefrina) de la medula suprarrenal. La activacion de la 
division parasimpatica generalmente produce respuestas 
opuestas que promueven la calma y el retorno a las funciones de 
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automantenimiento (“descanso y diges¬ 
tion”). Por ejemplo, el aumento de activi- 
dad en la division parasimpatica disminu- 
ye la frecuencia cardiaca, aumenta la pro¬ 
duction de glucogeno y estimula la diges¬ 
tion. Cuando las neuronas simpaticas y 
parasimpaticas inervan el mismo organo, 
a menudo (pero no siempre). tienen efec- 
tos antagonicos (opuestos). 

La division enterica consiste en redes 
de neuronas en el tracto digestivo, el pan¬ 
creas y la veslcula biliar; estas neuronas 
controlan las secreciones de estos organos 
y la actividad de los musculos lisos que 
producen peristaltismo (vease cap. 41). 
Aunque fa rama enterica puede funcionar 
de forma independiente, normalmente es- 
ta regulada por las divisiones simpatica y 
parasimpatica. 

Los sistemas nerviosos somatico y au- 
tonomo, a menudo cooperan para mante- 
ner la homeostasis. Por ejemplo, en res- 
puesta a una caida de la temperatura cor¬ 
poral, el hipotalamo manda senales al sis- 



A Fig. 48-21. Jerarqui'a funcional del sistema nervioso periferico de los vertebrados. 


Division parasimpatica 


Division simpatica 


■ 


Accion sobre los organos diana: 


Localizacion de las 
neuronas preganglionares: 

tronco encefalico y segmentos 
sacros de la medula espinal 


Neurotransmisor liberado 
por las neuronas 
preganglionares: 

acetilcolina 


Localizacion de las 
neuronas posganglionares: 

en los ganglios proximos a 
■os organos diana o dentro 
de ellos 


Neurotransmisor 
liberado por las neuronas 
posganglionares: 

acetilcolina 


Contrae la 
pupila del ojo 

Estimula la secrecion de. 
las glandulas salivales ' 

Contrae los bronquios N 
en los pulmones ** 


Disminuye el > 
ritmo cardiaco 


Estimula la actividad 
del estomago 
y los intestinos 

Estimula la actividad. 
del pancreas 


Estimula la 
vesfcula biliar 


Promueve la evacuacion 
de la vejiga 

Promueve la ereccion ^ 
de los genitales 



Accion sobre los organos diana: 

Dilata la pupila 
del ojo 

Inhibe la secrecion de las 
glandulas salivales 

Relaja los bronquios 
en los pulmones 


Acelera el ritmo cardiaco 


Inhibe la actividad del 
estomago y los intestinos 

i 

Infeibb la actividad 
d&l pancreas 

Estifhula la liberacion 
de glucosa del higado; 
inhibe la vesicula biliar 

Estimula a la medula 
suprarrenal 

Inhibe la evacuacion 
de la vejiga 


Localizacion de las 
neuronas preganglionares: 

segmentos toracicos y 
lumbares de la medula 
espinal 


Neurotransmisor 
liberado por las neuronas 
preganglionares: 

acetilcolina 


Localizacion de las 
neuronas posganglionares: 

algunas en los ganglios 
proximos a los brganos 
diana; otras en una cadena 
de ganglios cerca de la 
medula espinal 


Neurotransmisor liberado 
por las neuronas 
posganglionares: 

noradrenalina 


Sinapsis 


Sacros promueve la eyaculacion y las 
contracciones vaginales 


A Fig. 48-22. Divisiones parasimpatica y simpatica del sistema nervioso autonomo. La mayoria de las vfas 
en cada division se componen de neuronas preganglionares (con los cuerpos celulares en el SNC) y neuronas pos¬ 
ganglionares (con los cuerpos celulares en los ganglios del SNP). 
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tema nervioso autonomo para que contraiga los vasos sangmneos 
superficiales, lo que reduce la perdida de calor. A1 mismo tiem- 
po, el hipotalamo manda senales al sistema nervioso somatico 
para que produzca escalofrlos, lo que aumenta la produccion de 
calor. 

Desarrollo embrionario del cerebro 

En todos los vertebrados, a medida que el embrion se desarro- 
11a se observan tres protrusiones anteriores y bilateralmente sime- 
tricas del tubo neural: cerebro anterior, cerebro medio y cere¬ 
bro posterior (fig. 48-23a). Durante la evolucion de los verte¬ 
brados el cerebro se dividio a su vez desde el punto de vista es- 
tructural y funcional. Esta regionalizacion aumento la capacidad 
para una integracion compleja, y el cerebro anterior o prosence- 
falo se hizo mucho mas grande en las aves y en los mamlferos 
que en otros vertebrados. 

En la quinta semana del desarrollo embrionario humano se 
han formado cinco regiones encefalicas de las tres protrusiones 
primarias (fig. 48-23b): el telencefalo y el diencefalo se desarro- 
llan a partir del cerebro anterior; el mesencefalo se desarrolla a 


partir del cerebro medio (y tambien se denomina mesencefalo en 
el adulto) y el metencefalo y el mielencefalo se desarrollan a partir 
del cerebro posterior. 

A medida que se desarrolla el cerebro humano, los cambios 
mas profundos ocurren en el telencefalo, la region del cerebro 
anterior que da origen al cerebro (fig. 48-23c). El crecimiento 
rapido y expansivo del telencefalo durante el segundo y el tercer 
mes determina que la portion externa del cerebro, denominada 
corteza cerebral, se extienda sobre gran parte del resto del ence- 
falo y lo rodee. Los principales centros que se desarrollan a par¬ 
tir del diencefalo -la division del cerebro anterior que evolucio- 
no antes en la historia de los vertebrados- son el talamo, el hipo¬ 
talamo y el epitalamo. 

Las tres regiones derivadas del cerebro medio y del cerebro 
posterior dan origen al tronco encefalico, un conjunto de estruc- 
turas en la profundidad del cerebro. El tronco encefalico adulto 
consiste en el mesencefalo (derivado del cerebro medio), la pro- 
tuberancia (derivada del metencefalo) y el bulbo raquldeo (deri¬ 
vado del mielencefalo). El metencefalo tambien da origen a otro 
centro encefalico importante, el cerebelo, que no forma parte del 
tronco encefalico. 


Regiones encefalicas embrionarias 


Estructuras encefalicas presentes en el adulto 


Cerebro anterior 


Cerebro medio 


Cerebro posterior ■ 


Cerebro medio 

Cerebro posterior 



Cerebro anterior 


Telencefalo 

Diencefalo 

Mesencefalo 

Metencefalo 

Mielencefalo 


Mesencefalo 

Metencefalo 


Diencefalo 



Mielencefalo 


Telencefalo 


Medula 

espinal 


(a) Embrion de 1 mes (b) Embrion de 5 semanas 


Cerebro (hemisferios cerebrales; se compone de corteza 
cerebral sustancia blanca y nucleos basales) 


• Diencefalo (talamo, hipotalamo, epitalamo) 

■ Mesencefalo (parte del tronco encefalico) 

■ Protuberancia (parte del tronco encefalico), cerebelo 

■ Bulbo raquideo (parte del tronco encefalico) 


Hemisferio cerebral 

yt 



Glandula 

hipofisis 


Diencefalo: 

Hipotalamo 

Talamo 

Glandula pineal 
(parte del epitalamo) 


Tronco encefalico: 

Mesencefalo 

Protuberancia 

Bulbo raquideo 


Medula espinal Cerebelo 


(c) Adulto 


Ependimo 


▲ Fig. 48-23. Desarrollo del encefalo humano. 
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Tronco encefalico 


El tronco encefalico es una de 
las partes evolutivamente mas an- 
tiguas del cerebro de los vertebra- 
dos. A veces denominado “cere¬ 
bro inferior”, consiste en un tallo 
con protrusiones parecidas a go- 
rras en el extremo anterior y la 
medula espinal. Las tres partes 
del tronco encefalico -el bulbo 
raquldeo, la protuberancia y el 
mesencefalo- funcionan en la homeostasis, la coordinacion del 
movimiento y la conduction de la informacion hasta los centros 
encefalicos superiores. 

Varios centros en el tronco encefalico contienen cuerpos neu- 
ronales que envian axones hasta muchas areas de la corteza cere¬ 
bral y el cerebelo, y liberan neurotransmisores, como noradrena- 
lina, dopamina, serotonina y acetilcolina. Las senales en estas 
vlas producen cambios en la atencion, el estado de alerta, el ape- 
tito y la motivation. El bulbo raquldeo (que a veces se denomi- 
na medula oblongada) contiene centros que controlan varias 
funciones viscerales (automatica, homeostatica), que incluyen 
respiration, actividad del corazon y los grandes vasos, deglucion, 
vomitos y digestion. La protuberancia tambien participa en al- 
gunas de estas actividades; por ejemplo, regula los centros respi- 
ratorios en el bulbo raquldeo. 

Todos los axones que transmiten informacion sensitiva hacia 
las regiones encefalicas superiores e informacion motora desde 
ellas atraviesan el tronco encefalico, lo que convierte la transmi- 
sion de la informacion en una de las funciones mas importantes 
del bulbo raquldeo y la protuberancia. Estas dos regiones tam¬ 
bien ayudan a coordinar los movimientos corporales a gran esca- 
la, como, por ejemplo, la deambulacion. La mayoria de los axo¬ 
nes que transmiten in^trucciones acerca del movimiento desde el 
cerebro medio y el cerebro anterior hasta la medula espinal cru- 
zan de un lado a otro del SNC en el bulbo raquldeo. En conse- 
cuencia, el lado derecho del cerebro controla gran parte del mo¬ 
vimiento del lado izquierdo del cuerpo y vice versa. 

El mesencefalo contiene centros para la reception y la integra¬ 
tion de varios tipos de informacion sensitiva. Tambien envla in¬ 
formacion sensitiva codificada a lo largo de las neuronas hacia re¬ 
giones especlficas del cerebro anterior. Los centros importantes 
del mesencefalo son los collculos inferiores y superiores, que for- 
man parte de los sistemas auditivo y visual, respectivamente. To- 
dos los axones sensoriales involucrados en la audition terminan 
en los collculos inferiores o los atraviesan en su camino hacia el 
cerebro. En los vertebrados no mamlferos, los collculos superio¬ 
res adoptan la forma de lobulos opticos prominentes y pueden 
constituir los unicos centros visuales. En los mamlferos, la vision 
es integrada al cerebro, lo que permite que los collculos superio¬ 
res coordinen los reflejos visuales, como girar automaticamente 
la cabeza cuando la vision periferica capta algo que se mueve ha¬ 
cia usted desde un costado. 

Estado de alerta y sueho 

Como sabe cualquiera que haya asistido a una conferencia en 
una calida tarde de primavera, la atencion y el estado de alerta 
mental varlan de un momento a otro. El estado de alerta es un 
estado de conciencia del mundo externo. La contrapartida de es- 
te estado es el sueno, cuando un individuo sigue recibiendo es- 
tlmulos extemos pero no es consciente de ellos. El estado de aler¬ 


ta y el sueno se controlan por varios centros en el tronco encefa¬ 
lico y el cerebro. 

En el centra del tronco encefalico se encuentra un red difusa 
de neuronas denominada formacion reticular, que contiene 
mas de 90 grupos independientes de cuerpos celulares (fig. 48- 
24). Una parte de la formacion reticular, el sistema activador re¬ 
ticular, regula el sueno y el estado de alerta. Al actuar como fil- 
tro sensitivo, el sistema activador reticular selecciona que infor¬ 
macion alcanza la corteza cerebral, y cuanto mas informacion re- 
cibe, mas alerta y consciente esta una persona. Pero el estado de 
alerta no es solo un fenomeno generalizado; ciertos estlmulos 
pueden ser ignorados mientras el cerebro esta procesando activa- 
mente otros estlmulos aferentes. Ademas, el sueno y la vigilia se 
regulan por partes especlficas del tronco encefalico: la protube¬ 
rancia y el bulbo raquldeo contienen centros que producen sue¬ 
no cuando son estimulados, y el mesencefalo tiene un centra que 
produce el estado de alerta. La serotonina puede ser el neuro- 
transmisor de los centros que producen sueno. Beber leche antes 
de acostarse produce sueno porque la leche contiene grandes 
cantidades de triptofano, el aminoacido a partir del cual se sinte- 
tiza la serotonina. 

Todas las aves y los mamlferos tienen ciclos sueno/vigilia ca- 
racterlsticos y la melatonina, una hormona producida por la 
glandula pineal, tambien parece desempenar un papel importan- 
te en estos ciclos. Como se explico en el capltulo 45, por la no- 
che se desarrolla el pico de la secretion de melatonina. La mela¬ 
tonina se ha recomendado como suplemento dietetico para tra- 
tar los trastornos del sueno, como los asociados con el slndrome 
de desfase horario (jet lag), el insomnio, el trastorno afectivo es- 
tacional y la depresion. 

El conocimiento de la funcion del sueno sigue siendo un te¬ 
nia importante de investigation. Una hipotesis es que el sueno 
participa en la consolidation del aprendizaje y la memoria, ya 
que algunos experimentos demuestran que las regiones del cere¬ 
bro activadas durante una tarea de aprendizaje pueden volverse 
activas nuevamente durante el sueno. 



receptores del tacto, 
dolor y temperatura 

A Fig. 48-24. La formacion reticular. Este sistema de neuronas dis- 
tribuido en todo el tronco encefalico filtra las aferencias sensitivas (fle- 
chas azules) y bloquea la informacion familiar y repetitiva que entra 
constantemente al sistema nervioso. El sistema envia las aferencias fil- 
tradas hacia la corteza cerebral (flechas verdes). 
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Cerebelo 


Ritinos circadianos 



El cerebelo se desarrolla a par- 
tir de parte del metencefalo (fig. 
48-3). Es importante para la coor¬ 
dination y el control de los erro- 
res durante las funciones moto- 
ras, perceptivas y cognitivas (las 
funciones cognitivas incluyen 
aprendizaje, la toma de decisio- 
nes, la conciencia y un conoci- 
miento sensitivo integrado de los 
alrededores). Es probable que el cerebelo participe en el aprendi¬ 
zaje y el recuerdo de las habilidades motoras, como las que se 
usan para montar en bicicleta, porque este aprendizaje puede ser 
bloqueado por el dano de una de sus divisiones principales. El ce¬ 
rebelo recibe informacion sensitiva acerca de la posicion de las ar- 
ticulaciones y la longitud de los musculos, asi como informacion 
de los sistemas auditivo y visual. Tambien recibe estlmulos vincu- 
lados con los comandos motores procedentes del cerebro. El ce¬ 
rebelo integra esta informacion sensitiva y motora a medida que 
coordina los movimientos y el equilibrio. La coordination oculo- 
manual es un ejemplo de control cerebeloso; si el cerebelo se da- 
na, los ojos pueden seguir un objeto en movimiento, pero no se 
detienen en el mismo lugar que el objeto. 


Diencefalo 


El diencefalo embrionario se 
desarrolla en tres regiones ence- 
falicas del adulto: el epitalamo, el 
talamo y el hipotalamo (fig. 48- 
23). El epitalamo incluye la 
glandula pineal y el plexo coroi- 
deo, uno de varios grupos de ca- 
pilares que producen llquido ce- 
falorraquldeo a partir de la san- 
gre. El talamo y el hipotalamo 
son centros integradores importantes. 

El talamo es el principal centra de aferencias para la informa¬ 
cion sensitiva que se dirige al cerebro y el principal centra de efe- 
rencias para la informacion motora que abandona el cerebro. La 
informacion aferente proveniente de todos los sentidos se separa 
en el talamo y se envla a los centros cerebrales apropiados para 
su procesamiento. El talamo tambien recibe aferencias del cere¬ 
bro y otras partes del encefalo que regulan la emotion y estado 
de alerta. 

Aunque pesa solo algunos gramos, el hipotalamo es una de las 
regiones encefalicas mas importantes en la regulation homeostati- 
ca. Vrmos en el capitulo 45 que el hipotalamo es el origen de dos 
conjuntos de hormonas, las hormonas hipofisarias posteriores y las 
hormonas liberadoras que actuan sobre la hipofisis anterior (fig. 
45-8). El hipotalamo tambien contiene el termostato del cuerpo, 
asi como centros para regular el hambre, la sed y muchos otras 
mecanismos basicos de supervivencia. Los centros hipotalamicos 
tambien desempenan un papel en los comportamientos sexual y 
de apareamiento, la respuesta de lucha o huida y el placer. La esti- 
mulacion de centros especlficos puede producir lo que se conoce 
como comportamientos “puros”. Por ejemplo, las ratas colocadas 
en una situation experimental donde puedan presionar una palan- 
ca para estimular un centra de “placer” lo haran incluso excluyen- 
do la ingesta y la bebida. La estimulacion de otra region hipotala- 
mica puede producir rabia. 



Ya hemos explicado los ritmos circadianos (diarios) en las plan- 
tas (vease cap. 39). Los animales tambien muestran ritmos circa¬ 
dianos, y un ejemplo es el ciclo sueno/vigilia. Muchos estudios han 
demostrado que los animales tienen un cronometro interno, cono- 
cido como reloj biologico, que participa en el mantenimiento de 
los ritmos circadianos. Los reloj es biologicos regulan distintos fe- 
nomenos fisiologicos, que incluyen liberation de hormonas, ham¬ 
bre y gran sensibilidad a los estlmulos externos. En los mamiferos, 
el reloj biologico esta en un par de estructuras hipotalamicas de- 
nominadas nucleos supraquiasmaticos (algunos grupos de neu- 
ronas en el SNC se denominan “nucleos”). Por el contrario, las 
moscas de la fruta ( Drosophila ) parecen tener muchos reloj es bio¬ 
logicos en distintas partes de su cuerpo, como los bordes externos 
de sus alas. 

En general, los relojes biologicos requieren senales extemas pa¬ 
ra mantenerse sincronizados con los ciclos ambientales. Por ejem¬ 
plo, la informacion visual sobre la intensidad de la luz transmitida 
al nucleo supraquiasmatico sincroniza el reloj de los mamiferos 
con los ciclos naturales de la duracion del dla y la oscuridad (fig. 
48-25). Algunos experimentos con roedores han puesto de mani- 
fiesto que las celulas del nucleo supraquiasmatico producen pro- 
telnas especlficas en respuesta a ciclos luz/oscuridad cambiantes. 

Los ritmos circadianos humanos han sido tema de un estudio 
particularmente intenso porque su alteration puede producir tras- 
tomos del sueno. En una famosa serie de experimentos en la de- 
cada de 1970, los investigadores alojaron a los individuos en habi- 
taciones comodas subterraneas, donde podian establecer sus pro- 
pios horarios sin senales extemas. Esos experimentos sugirieron 
que el reloj biologico humano tiene una duracion del ciclo de unas 
25 horas, con gran variacion individual. Sin embargo, a finales de 
la decada de 1990, un equipo de investigation en la Harvard Uni¬ 
versity discrepo de esos hallazgos, al senalar que incluso la ilumi- 
nacion interior puede influir en los ritmos circadianos. Utilizando 
condiciones experimentales mas rigurosas, los cientlficos de Har¬ 
vard observaron que el reloj biologico humano tiene una duracion 
del ciclo de 24 horas y 11 minutos, con muy poca variacion entre 
los individuos. 

Cerebro 

El cerebro se desarrolla a partir 
del telencefalo embrionario, una 
evaginacion del cerebro anterior 
que surgio al comienzo de la evo¬ 
lution de los vertebrados como 
una region que sostiene la recep¬ 
tion olfatoria y el procesamiento 
auditivo y visual. El cerebro esta 
dividido en dos hemisferios cere¬ 
brales, derecho e izquierdo. Cada 
hemisferio se compone de una cubierta externa de sustancia gris, la 
corteza cerebral; la sustancia blanca interna y varios grupos de neu- 
ronas denominados en conjunto nucleos basales localizados en la 
profundidad de la sustancia blanca (fig. 48-26). Los nucleos basa¬ 
les son centros importantes para la planificacion y el aprendizaje de 
secuencias de movimientos. El dano en esta region puede impedir 
que se envlen comandos motores a los musculos, lo que hace a una 
persona que se convierta en pasiva e inmovil. 

En los seres humanos, la parte mas grande y mas compleja del 
cerebro es la corteza cerebral. Es aqul donde se analiza la informa¬ 
cion sensitiva, se producen los comandos motores y se genera el 
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lenguaje. La corteza cerebral sufrio una ex¬ 
pansion espectacular cuando los antepasa- 
dos de los mamiferos se separaron de los 
reptiles. Lo mas importante es que los mami¬ 
feros tienen una region de la corteza cerebral 
conocida como neocorteza. La neocorteza 
forma la parte mas externa del cerebro de los 
mamiferos, que consiste en seis capas parale- 
las de neuronas que corren tangenciales a la 
superficie encefalica. Mientras la neocorteza 
de una rata es relativamente lisa, la neocorte¬ 
za humana tiene muchas circunvoluciones 
(fig. 48-26). Las circunvoluciones permiten 
a la neocorteza tener una gran area superfi¬ 
cial, y no obstante, se adaptan al interior del 
craneo: aunque tiene un espesor inferior a 
5 mm, la neocorteza humana tiene una su¬ 
perficie de 0,5 m 2 y constituye cerca del 80% 
de la masa encefalica total. Los primates no 
humanos y los cetaceos (por ejemplo, balle- 
nas y marsopas) tienen tambien neocortezas 
excepcionalmente grandes y con muchas 
circunvoluciones. De hecho, la superficie (en 
relacion con el tamano corporal) de la neo¬ 
corteza de una marsopa ocupa el segundo 
lugar despues de la neocorteza humana. 

Al igual que el resto del cerebro, la cor¬ 
teza cerebral esta dividida en los lados de- 
recho e izquierdo, cada uno de los cuales 
es responsable de la mitad opuesta del 
cuerpo. El lado izquierdo de la corteza re- 
cibe informacion del lado derecho del 
cuerpo y controla el movimiento de ese la¬ 
do, y viceversa. Una gruesa banda de axo- 
nes conocida como cuerpo calloso permi- 
te la comunicacion entre las cortezas cere- 
brales derecha e izquierda (fig. 48-26). 

El dano de un area del cerebro al co- 
mienzo del desarrollo a menudo produce 
un cambio de direccion de sus funciones 
normales hacia otras areas. Tal vez el ejem¬ 
plo mas espectacular de este fenomeno se desarrolla despues de 
extirpar la totalidad de un hemisferio cerebral en los lactantes co¬ 
mo tratamiento de la epilepsia grave. De manera sorprendente, el 
hemisferio restante asume la mayor parte de las funciones que 
normalmente proporcionan ambos hemisferios. Incluso en adul- 
tos, el dano de una porcion de la corteza cerebral puede desen- 
cadenar el desarrollo o el uso de nuevos circuitos cerebrales, lo 
que en algunos casos conduce a una recuperation de la funcion. 


Figure 48-25 

i Los relojes biologicos de los mamiferos se ven influidos por 
las sehales externas? 

EXPERIMENT'D I 


En la ardilla voladora del norte (Glaucomys sabrinus), la actividad normal¬ 
mente comienza al anochecer y termina al alba, lo que sugiere que la luz es una serial exter¬ 
na importante para la ardilla. Para evaluar esta idea, los investigadores controlaron la activi¬ 
dad de ardillas cautivas durante 23 dias bajo dos de condiciones: a) un ciclo regular de 12 
horas de luz y 12 horas de oscuridad y b) oscuridad constante. Las ardillas tenian libre acceso 
a una rueda de ejercicio y a una jaula de descanso. Un registrador anotd automaticamente 
cuando la rueda estaba rodando y cuando estaba quieta. 


RESULTADOS 


Cuando las ardillas se expusieron a un ciclo regular de luz/oscuridad, su 
actividad de giro de la rueda (indicada por las barras oscuras) se desarrollaba mas o menos 
al mismo tiempo cada dia. Sin embargo, cuando se las mantuvo en una oscuridad cons¬ 
tante, su fase de actividad comenzo, aproximadamente, 21 minutos mas tarde cada dia. 

(a) cido 12 horas de luz-12 horas de oscuridad (b) Oscuridad constante 
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«Mi El reloj interno de la ardilla voladora del norte puede corner en la oscuri¬ 
dad, pero lo hace segun su propio ciclo, que dura unas 24 horas y 21 minutos. Las sehales 
externas (luz) mantienen el reloj corriendo en un ciclo de 24 horas. 


Concepto 


Mr 


La corteza Lerebral controla el 
movimiento voluntario y las 
funciones cognitivas 


1 

[j 

1. iQue parte de su sistema nervioso autonomo probable- 
mente se activaria si usted llegara a la clase y se enterara 
de que ese dia hay un examen programado que usted 
habla olvidado? Justifique su respuesta. 

2. Mencione al menos tres funciones del bulbo raquldeo. 

3. Compare los papeles de la formation reticular y del tala- 
mo en la transmision de informacion sensitiva al cerebro. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Se suelen describir cuatro lobulos en cada lado de la corteza 
cerebral, denominados lobulos frontal, temporal, occipital y 
parietal. Los investigadores han identificado algunas areas fun- 
cionales dentro de cada lobulo (fig. 48-27). Estas areas inclu- 
yen las areas sensitivas primarias , cada una de las cuales recibe 
y procesa un tipo especlfico de informacion sensitiva y las areas 
de asociacion , que integran la informacion de distintas partes del 
cerebro. 

El principal aumento en el tamano de la neocorteza durante 
la evolution de los mamiferos fue, sobre todo, una expansion de 
las areas de asociacion que integran las funciones cognitivas su- 
periores y hacen posible un comportamiento y un aprendizaje 
mas complejo. Aunque la neocorteza de la rata esta ocupada, 
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▲ Fig. 48-26. El cerebro humano visto desde atras. No se obser- 
van el cuerpo calloso ni los nucleos basales desde la superficie porque 
estan completamente cubiertos por los hemisferios cerebrales izquierdo 
y derecho. 


principalmente, por areas sensitivas primarias, la neocorteza hu- 
mana consiste en gran parte areas de asociacion. 

Procesamiento de la informacion en la 
corteza cerebral 

La mayor parte de la informacion sensitiva que llega a la cor¬ 
teza se dirige a traves del talamo hasta las areas sensitivas prima¬ 
rias en el interior de los lobulos: la informacion visual hacia el 16- 
bulo occipital; las aferencias auditivas hacia el lobulo temporal y 
la informacion somatosensitiva sobre el tacto, dolor, presion, 
temperatura y la posicion de musculos y extremidades, hacia el 
lobulo parietal (fig. .48-27). La informacion sobre el gusto llega a 
una region sensorial separada del lobulo parietal. La informacion 


olfatoria se envia primero a regiones “primitivas” de la corteza (es 
decir, regiones que son similares en los mamlferos y los reptiles) 
y luego a traves del talamo hasta una parte interior del lobulo 
frontal. 

Las areas sensitivas primarias envlan informacion a las areas 
de asociacion cercanas que pueden procesar determinadas carac- 
teristicas en las aferencias sensitivas. Por ejemplo, en la corteza 
visual primaria, algunas neuronas son sensibles a barras de luz de 
determinada anchura y cierta orientation. La informacion rela- 
cionada con estas caracteristicas se combina en las areas de aso¬ 
ciacion dedicadas a reconocer imagenes complejas, como rostros. 

Basandose en la informacion sensitiva integrada, la corteza ce¬ 
rebral puede generar comandos motores que producen compor- 
tamientos especlficos: por ejemplo, mover una extremidad o de¬ 
cir hola. Estos comandos consisten en potenciales de accion pro- 
ducidos por las neuronas de la corteza motora primaria, que es- 
ta situada en la parte posterior del lobulo frontal, adyacente a la 
corteza somatosensitiva primaria (fig. 48-27). Los potenciales de 
accion viajan a lo largo de los axones hasta el tronco encefalico y 
la medula espinal, donde excitan a las neuronas motoras, que, 
por su parte, excitan a las celulas de musculo esqueletico. 

Tanto en la corteza somatosensitiva como en la corteza moto¬ 
ra, las neuronas se distribuyen de forma ordenada segun la par¬ 
te del cuerpo que genera las aferencias sensitivas o recibe los co¬ 
mandos motores (fig. 48-28). Por ejemplo, las neuronas que 
procesan la informacion sensitiva proveniente de las piemas y los 
pies se localizan en la region de la corteza somatosensitiva que se 
situa mas proxima a la llnea media. Las neuronas que controlan 
los musculos de las piemas y los pies se localizan en la region co- 
rrespondiente de la corteza motora. Observese en la figura 48-28 
que la superficie cortical dedicada a cada parte del cuerpo no se 
relaciona con el tamano de esa parte; en cambio, se relaciona con 
la cantidad de neuronas sensitivas que inervan esa parte (para la 
corteza somatosensitiva) o con la cantidad de habilidad que se 
requiere para controlar los musculos en esa parte (para la corte¬ 
za motora). Por tanto, la superficie dedicada al rostro es mucho 
mayor que la dedicada al tronco. 
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A Fig. 48-27. La corteza cerebral humana. Cada lado de la corteza cerebral se divide en cuatro 
lobulos, y cada lobulo tiene funciones especializadas. Algunas de las areas de asociacion del lado iz¬ 
quierdo (que se muestran aquf) tienen funciones diferentes que las del lado derecho. 


Lateralizacion de la 
funcion cortical 

Durante el desarrollo cerebral des¬ 
pues del nacimiento, las funciones 
competitivas se segregan y desplazan en 
la corteza de los hemisferios cerebrales 
izquierdo y derecho, lo que produce la 
lateralizacion de las funciones. El he- 
misferio izquierdo se hace mas habil 
para el lenguaje, las matematicas, las 
operaciones logicas y el procesamiento 
seriado de secuencias de informacion, 
tiene un procesamiento serial de las ac- 
tividades detalladas y optimizadas por 
velocidad necesarias para el control del 
musculo esqueletico y de los detalles 
auditivos y visuales finos. El hemisferio 
derecho es mas fuerte para el reconoci- 
miento de patrones, de rostros, las rela- 
ciones espaciales, el pensamiento no 
verbal, el procesamiento emocional, en 
general, y el procesamiento simultaneo 
de muchos tipos de informacion. El co- 
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▲ Fig. 48-28. Representaciones corporales en las cortezas motora primaria y somatosensitiva pri¬ 
maria. En estos mapas de corte transversal de las cortezas, el area de la superficie cortical dedicada a cada 
parte del cuerpo esta representada por el tamano relativo de esa parte en los dibujos. 


nocimiento y la generacion de los patrones de estres y de ento- 
nacion del habla que transmiten su contenido emocional desta- 
can la funcion del hemisferio derecho, como lo hace la musica. 
El hemisferio derecho parece especializarse en percibir la rela¬ 
tion entre las imagenes y el contexto total en el que se desarro- 
llan, mientras que el izquierdo es mejor en la perception enfoca- 
da. La mayoria de las personas diestras utilizan su mano izquier- 
da (controlada por el hemisferio derecho) para las actividades de 
contexto o de sosten y utilizan su mano derecha (controlada por 
el hemisferio izquierdo) para el movimiento detallado y fino. 

Los dos hemisferios, normalmente, funcionan juntos de forma 
armonica, enviando informacion una y otra vez a traves de las fi- 
bras del cuerpo calloso. La importancia de este intercambio se 
pone de manifiesto en los pacientes en los que se ha seccionado 
el cuerpo calloso para controlar sus crisis epilepticas. Cuando es¬ 
tos pacientes con “cerebro dividido” ven una palabra familiar en 
su campo izquierdo de vision, no pueden leer la palabra porque 
la informacion sensitiva que viaja desde el campo izquierdo de 
vision hasta el hemisferio derecho no puede alcanzar los centros 
del lenguaje del hemisferio izquierdo. En estos pacientes, cada 
hemisferio funciona de forma independiente del otro. 


Lenguaje y habla 

El mapeo sistem^co de las funciones cognitivas superiores 
en areas encefalicasjgspeclficas comenzo en el siglo xix cuando 
los medicos aprendfe'ron que el dano de regiones particulares de 
la corteza por traumatismos, accidentes cerebrovasculares o tu- 
mores puede producir cambios definidos en el comportamiento 
de una persona. El medico frances Pierre Broca hizo examenes 
posmortem de pacientes que podlan comprender el lenguaje pe- 
ro no podian hablar. Broca descubrio que muchos de estos pa¬ 
cientes tenlan defectos en una pequena region del lobulo frontal 
izquierdo. Esta region, conocida ahora como area de Broca , se lo- 
caliza delante de la porcion de la corteza motora primaria que 
controla los musculos del rostro. El medico aleman Karl Wernic¬ 
ke tambien llevo a cabo examenes y observo que el dano de una 
porcion posterior del lobulo temporal, ahora llamada area de 
Wernicke , abolia de la capacidad para comprender el habla, pero 
dejaba intacta la generacion del habla. Un siglo mas tarde, algu- 
nos estudios de la actividad encefalica que utilizan RMf y tomo- 
grafla por emision de positrones (PET; vease cap. 2) han confir- 
mado que el area de Broca esta activa durante la generacion del 
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habla (fig. 48-29; imagen izquierda inferior) y que el area de 
Wernicke esta activa cuando se oye el habla (fig. 48-29, imagen 
izquierda superior). 

El area de Broca y el area de Wernicke forman parte de una 
red mucho mayor de regiones encefalicas que participan en el 
lenguaje. Leer una palabra impresa sin hablar activa la corteza vi¬ 
sual (fig. 48-29, imagen derecha superior), mientras que leer una 
palabra impresa en voz alta activa tanto la corteza visual como el 
area de Broca. Las areas frontal y temporal se activan cuando es 
necesario fijar un significado a las palabras, como cuando una 
persona genera verbos para asociarlos con sustantivos o agrupa 
palabras o conceptos relacionados entre si (fig. 48-29, imagen in¬ 
ferior derecha). 

Emociones 

Las emociones son el resultado de una interaction compleja 
de muchas regiones del cerebro. Entre estas regiones sobresale el 
sistema limbico, un anillo de estructuras que rodean el tronco 
encefalico (fig. 48-30). El sistema limbico incluye tres partes de 
la corteza cerebral: la amigdala, el hipocampo y el bulbo olfato- 
rio, junto con algunas porciones intemas de los lobulos de la cor¬ 
teza y del talamo y del hipotalamo. Estas estructuras interactuan 
con areas sensitivas de la neocorteza y otros centros encefalicos 
superiores, que regulan las emociones primarias, que se mani- 
fiestan en comportamientos como risa y llanto. Tambien fija 
“sentimientos” emocionales a funciones basicas relacionadas con 
la supervivencia, controladas por el tronco encefalico, como la 
agresion, la alimentation y la sexualidad. Ademas, el sistema lim¬ 
bico es fundamental para algunos de estos comportamientos 
-como la crianza de los infantes y los lazos emocionales con 
otros individuos- que distinguen a los mamlferos de la mayoria 
de los reptiles y anfibios. 

Algunas estructuras del sistema limbico se forman al comien- 
zo del desarrollo y proporcionan un fundamento para las funcio¬ 
nes cognitivas superiores que aparecen mas tarde, durante el de¬ 
sarrollo de las areas neocorticales. Nosotros nacemos con circui- 
tos cerebrales preparados para reconocer los rasgos faciales basi- 
cos, para crear lazos con el cuidador, para interactuar de manera 



A Fig. 48-29, Mapeo de las areas del lenguaje en la corteza ce¬ 
rebral. Estas imageries de PET muestran regiones con diferentes nive- 
les de actividad en el encefalo de una persona durante cuatro activida- 
des, todas relacionadas con la palabra. 


visual y vocal con ese cuidador, y para expresar miedo, angustia 
y enfado. Luego, los procesos de aprendizaje y de memoria cons- 
truyen una historia de las percepciones y las acciones motoras 
particulares que son eficaces para la obtencion de calor y alimen- 
tos. Nosotros tambien comenzamos muy temprano a distinguir 
lo correcto de lo incorrecto; por ejemplo, al percibir las expresio- 
nes faciales o vocales de alegria o enfado de un cuidador. La 
amigdala, una estructura del lobulo temporal (fig. 48-30), es fun¬ 
damental para el reconocimiento el contenido emocional de las 
expresiones faciales y para la fijacion de recuerdos emocionales. 

Este sistema de memoria emocional parece desarrollarse antes 
que el sistema que sostiene el recuerdo expllcito de los aconteci- 
mientos, lo cual requiere el hipocampo. Los adultos que apren- 
den a evitar una situation desagradable, como una imagen que 
siempre va seguida por una descarga electrica, recuerdan la ima¬ 
gen y experimentan un despertar autonomo -medido por un au- 
mento de la frecuencia cardlaca o la sudoracion- si se presenta la 
imagen nuevamente. Algunos adultos con dano del hipocampo 
describen que no reconocen la imagen, pero aun se desarrolla el 
despertar autonomo porque la memoria emocional mediada por 
la amigdala sigue intacta. Por el contrario, otros pacientes con 
dano limitado a la amigdala no muestran despertar autonomo, 
pero recuerdan la imagen porque la memoria expllcita mediada 
por el hipocampo esta intacta. 

A medida que los ninos se desarrollan, las emociones prima¬ 
rias como placer y miedo se asocian con diferentes situaciones en 
un proceso que requiere porciones de la neocorteza, en especial 
la parte mas anterior de los lobulos frontales, denominada corte¬ 
za prefrontal. El caso cllnico notable de Phineas Gage pone en 
evidencia que importancia puede tener este aprendizaje emotio¬ 
nal. En 1848, Gage estaba trabajando en la construction de vlas 
del ferrocarril cuando una explosion de dinamita arrojo una va- 
rilla de hierro de un metro de longitud que le atraveso la cabeza. 
La varilla entro en su craneo inmediatamente por debajo del ojo 
izquierdo y salio por la parte superior de su cabeza. Sorprenden- 
temente, Gage se recupero, pero su personalidad habla cambia- 
do de forma drastica. Antes era un capataz idoneo y eficiente, y 
despues se habla vuelto impaciente, irrespetuoso y caprichoso. A 
fines de la decada de 1990, los cientlficos especialistas en neuro- 
ciencia, estudiaron el craneo de Gage y determinaron que la va¬ 
rilla habla destruido porciones de su lobulo frontal que median 
las emociones. En la actualidad, los pacientes con diagnostico de 
tumores o lesiones en estas regiones a veces sufren la misma 
combination de slntomas. Su intelecto y su memoria parecen in- 
tactos, pero su motivation, prevision, formation de objetivos y 
toma de decisiones £pn defectuosos. Sus emociones y sentimien¬ 
tos tambien estan aMhados. 

La lobotomla ft$ntal, un procedimiento quirurgico en el que 
se interrumpe la cohexion entre la corteza prefrontal y el sistema 
limbico, se realizo ampliamente en otra epoca para tratar los tras- 
tomos emocionales graves. Sin embargo, la docilidad resultante 
en el paciente, por lo general, se asociaba con una perdida de la 
capacidad para concentrarse, planificar y trabajar para conseguir 
objetivos. Por tanto, el tratamiento farmacologico ha reemplaza- 
do a la lobotomla frontal para el tratamiento de estos individuos 
gravemente enfermos. 

Memoria y aprendizaje 

Aunque es posible que no seamos conscientes de ello, estamos 
comparando constantemente lo que esta sucediendo en este mo- 
mento con lo que acaba de suceder hace solo algunos momentos. 
Nosotros mantenemos la information, la anticipation o los obje- 
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▲ Fig. 48-30. El sistema limbico. 

tivos durante un periodo breve en regiones de memoria a corto 
plazo en los lobulos frontales y luego las liberamos si se vuelven 
irrelevantes. Si quisieramos retener el conocimiento de un rostro 
o de un numero de telefono, se activan los mecanismos de la me¬ 
moria a largo plazo en un proceso que requiere el hipocampo. 
Si mas tarde necesitamos recordar un nombre o un numero, po- 
demos ir a buscarlo en la memoria a largo plazo y traerlo a la me¬ 
moria a corto plazo. La transferencia de informacion de la memo¬ 
ria a corto plazo a la de a largo plazo aumenta con el ensayo (“la 
practica perfecciona”), los estados emocionales positivos o nega¬ 
tives mediados por la amigdala, y la asociacion de nuevos datos 
con los datos aprendidos previamente y almacenados en la me¬ 
moria a largo plazo. Por ejemplo, es mas facil aprender un nue- 
vo juego de cartas si uno tiene “sentido de las cartas” por haber 
jugado a otros juegos. 

Muchas areas de asociacion sensitiva y motora de la corteza 
cerebral aparte del area de Broca y el area de Wernicke, partici- 
pan en el almacenamiento y la recuperacion de palabras e image- 
nes. Algunos estudios de pacientes con lesiones cerebrales y es- 
tudios de imagenes en individuos sin deterioro sugieren, por 
ejemplo, que el reconocimiento de las personas se asocia con la 
porcion anterior del lobulo temporal izquierdo, el reconocimien¬ 
to de animales con la porcion inferior media de este lobulo y el 
reconocimiento de herramientas con la porcion posteroinferior. 

La memorizacion de numeros de telefono, hechos y lugares 
-que puede ser muy rapida y requerir solo una exposition al ele- 
mento- puede basarse principalmente en cambios rapidos de la 
fuerza de las conexiones neurales existentes. Por el contrario, el 
aprendizaje y recuerdo lentos de habilidades y procedimientos, 
como los requeridos para mejorar el propio juego de tenis, pare- 
cen afectar a mecanismos celulares muy similares a los responsa- 
bles del crecimiento y el desarrollo encefalicos. En estos casos, 
las neuronas realmente forman nuevas conexiones. 

Las habilidades motoras, como caminar, atarse los cordones 
de los zapatos, montar en bicicleta o escribir, se suelen aprender 
por repetition. Se pueden realizar estas habilidades sin recordar 
conscientemente los pasos individuales necesarios para realizar 
estas tareas correctamente. Una vez que se aprende de memoria 
una habilidad es diflcil olvidarla. Por ejemplo, una persona que 


ha jugado al tenis con un reves malo y se 
ha autoensenado tarda mucho mas en 
aprender la forma correcta que un prin- 
cipiante que empieza a aprender el jue¬ 
go. Es diflcil cambiar los habitos, sean 
buenos o malos. Nuestra forma de an- 
dar, nuestros gestos y nuestro acento 
son individuales, y somos muy cons- 
cientes de estos rasgos en otras personas 
cuando interactuamos con ellas. 


Mecanismos celulares del aprendizaje 

El Premio Nobel Eric Kandel y sus 
colaboradores de la Columbia Univer¬ 
sity estudiaron la base celular del apren¬ 
dizaje, utilizando un animal pequeno y 
accesible a la experimentation, la babo- 
sa de mar (Aplysia califomica). Los inves- 
tigadores pudieron explicar el mecanis- 
mo de formas simples de aprendizaje en 
este molusco en funcion de cambios en 
la fuerza de la transmision sinaptica en- 
tre las neuronas sensitivas y motoras es- 
peclficas. La figura 48-31 describe uno de sus experimentos. 

En el cerebro de los vertebrados, una forma de aprendizaje 
denominada potentiation a largo plazo (PLP) comprende un 
aumento en la fuerza de la transmision sinaptica que se desarro- 
11a cuando las neuronas presinapticas producen una serie rapida 
y de alta frecuencia de potentiates de action. Como la PLP pue¬ 
de durar dias o semanas, puede ser un proceso fundamental por 
el cual se almacenan recuerdos o tiene lugar el aprendizaje. El 
mecanismo celular de la PLP se ha estudiado de forma mas cui- 
dadosa en las sinapsis del hipocampo, donde las neuronas presi¬ 
napticas liberan el neurotransmisor excitador glutamato (fig. 
48-32). Las neuronas postsinapticas poseen dos tipos de recep- 
tores de glutamato: receptores AMPA y receptores NMDA. Los re- 
ceptores AMPA forman parte de los canales ionicos regulados por 
ligando; cuando el glutamato se une a ellos, el Na + y el K + se di- 
funden a traves de los canales, y la membrana postsinaptica se 
despolariza. Los receptores NMDA forman parte de los canales 
regulados por ligando y por voltaje: los canales solo se abren si 
el glutamato se unoey/la membrana esta despolarizada. Como se 
detalla en la figura 4^32, la union del glutamato a estos dos ti¬ 
pos de receptores ppede conducir a la PLP a traves de cambios 
tanto en las neuromas presinapticas como en las postsinapticas. 

Conciencia 

El estudio de la conciencia humana fue considerado durante 
mucho tiempo fuera del ambito de las ciencias duras, siendo mas 
apropiado como tema de la filosofia o de la religion. Una razon 
de este punto de vista es que la conciencia es tanto amplia -abar- 
ca nuestro conocimiento de nuestras personas y de nuestras pro- 
pias experiencias- como subjetiva. 

Sin embargo, en las ultimas decadas, los cientificos dedicados 
a la neurociencia han comenzado a estudiar la conciencia utili¬ 
zando tecnicas de imagenes encefalicas como RMf (fig. 48-1). 
Ahora es posible comparar la actividad del cerebro humano du¬ 
rante diferentes estados de conciencia; por ejemplo, antes y des¬ 
pues de que una persona sea consciente de que ve un objeto. Es¬ 
tas tecnicas de imagenes tambien se pueden utilizar para compa¬ 
rar el procesamiento consciente e inconsciente de la informacion 
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► Fig. 48-31. Sensibilizacion en la ba- 
bosa de mar (Aplysia californica). 


Sifon 



(a) El contacto con el sifon desencadena un reflejo que determina que la branquia se retire. Si se 
aplica un shock en la cola inmediatamente antes de tocar el sifon, el reflejo de retirada es mas 
fuerte. Este fortalecimiento del reflejo es una forma simple de aprendizaje denominado 
sensibilizacion. 
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(b) La sensibilizacion involucra interneuronas que realizan sinapsis sobre las terminaciones sinapticas 
de las neuronas sensitivas del sifon. Cuando se aplica un shock en la cola, las interneuronas liberan 
serotonina, que activa una via de transduccion de senales que cierra los canales del K + en las 
terminaciones sinapticas de las neuronas sensitivas del sifon. Como consecuencia, los potenciales 
de accion de las neuronas sensitivas del sifon producen una despolarizacion prolongada de las 
teraminaciones. Eso permite que difunda mas Ca 2+ en las terminaciones, lo que causa que estas 
liberen mas de su neurotransmisor excitatorio en las neuronas motoras de la branquia. En respuesta, 
las neuronas motoras generan potenciales de accion a una frecuencia mayor, lo que produce una 
retirada mas forzada de la branquia. 


sensitiva. Estos estudios no senalan la existencia de un “cen- 
tro de la conciencia” en el cerebro; en su lugar, ofrecen un 
cuadro cada vez mas detallado del modo en que se correlacio- 
na la actividad neural con las experiencias conscientes. Exis- 
te un consenso cada vez mayor entre los expertos en neuro- 
ciencia de que la conciencia es una propiedad emergente del 
cerebro (vease cap. 1), que recluta actividades en muchas 
areas de la corteza cerebral. Varios modelos postulan la exis¬ 
tencia de un tipo de “mecanismo de barrido” que recorre re- 
petidas veces el cerebro, integrando la actividad difusa en un 
momento consciente y unificado. 

No obstante, es probable que haya que esperar hasta que 
la tecnologla de las imagenes encefalicas sea mas sofisticada 
para sugerir una teorfa de la conciencia basada en evidencias 
contundentes . El analisis de patrones dinamicos de actividad 
que abarquen la totalidad del encefalo podria poner de mani- 
fiesto que estos patrones no tienen una relation mas directa 
con las celulas nerviosas individuales que los maremotos con 
las moleculas de agua que los forman. 


Evaluation de conceptos 


1. Basandose en la figur^48-28, ^que puede deducir acerca .de la 
cantidad relativa de jrieuronas sensitivas que inervan la mano y 
el cuello? Justifique^'u respuesta. 

2. Si se le solicita a un hombre con el cuerpo calloso seccionado 
que observe una fotografia de un rostro familiar, primero en su 
campo visual izquierdo y luego en su campo visual derecho, 
<>por que tendria dificultad para dark un nombre al rostro que 
ve en cualquiera de los campos? 

3. Dos areas cerebrales importantes para el habla son el area de Broca 
y el area de Wernicke. «>De que modo se relaciona la funcion de 
cada area con la localization del area en la corteza cerebral? 

4. Explique de que modo la union del glutamato a los receptores 
NMDA del hipocampo tiene propiedades tanto de transmision 
sinaptica directa como indirecta. 

Veanse las respuestas en el Apendice A, 
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Concepto 


Las lesiones y las enfermedades 
del sistema nervioso central son 
el objetivo de muchas 
investigaciones 

A1 contrario que el SNP, el SNC de los mamlferos no puede re- 
pararse totalmente cuando es danado o afectado por una enfer- 
medad. Las neuronas supervivientes en el cerebro pueden esta- 
blecer nuevas conexiones y a veces, compensar el dano, como 
ocurre en las recuperaciones notables de algunas vlctimas de un 
accidente cerebrovascular. Sin embargo, en terminos generales, 
las lesiones cerebrales y de la medula espinal, los accidentes ce- 
rebrovasculares y las enfermedades que destruyen las neuronas 
del SNC, como la enfermedad de Alzheimer y la enfermedad de 
Parkinson, tienen efectos devastadores. La investigacion actual 
sobre el desarrollo de celulas nerviosas y el descubrimiento de 
celulas madre neurales aumenta nuestro conocimiento funda¬ 
mental del sistema nervioso y es probable que algun dla permita 
que los medicos reparen o sustituyan las neuronas danadas. 

Desarrollo de celulas nerviosas 

Entre las preguntas clave en neurobiologia se encuentra la refe- 
rente al modo en que se diferencian algunas celulas en un animal 
en desarrollo para formar neuronas y como migrar las neuronas a 
sus localizaciones correctas, crecen axones hasta lugares especlfi- 
cos y realizan sinapsis con las celulas postsinapticas correctas (ce¬ 
lulas diana). En los laboratories de Corey Goodman (University of 
California, Berkeley) y de Marc Tessier-Lavigne (University of Ca¬ 
lifornia, San Francisco) se esta estudiando el modo en que las neu¬ 


ronas “encuentran su camino” durante el desarrollo del SNC. Su 
investigacion combina elementos de comunicacion intercelular 
(vease cap. 11), control de expresion genetica (vease cap. 19) y la 
base genetica del desarrollo (vease cap. 21). 

Para alcanzar sus celulas diana, los axones deben alargarse 
desde algunos micrometros hasta un metro o mas (por ejemplo, 
•desde la medula espinal humana hasta el pie). Un axon no sigue 
un camino recto hasta sus celulas diana; mas bien, senales mo- 
leculares a lo largo del camino dirigen y redirigen al axon en cre- 
cimiento en una serie de correcciones a mitad del recorrido que 
producen un alargamiento serpenteante, pero no aleatorio. La 
region de respuesta en el borde principal del axon en crecimien- 
to se denomina cono de crecimiento. Las moleculas serial libe- 
radas por las celulas a lo largo de la via de crecimiento se unen 
a receptores sobre la membrana plasmatica del cono de creci¬ 
miento, lo que desencadena una via de transduccion de senales 
(fig. 48-33). El axon puede responder creciendo hacia el origen 
de las moleculas senal (atraccion) o alejandose de ella (repul¬ 
sion). Las moleculas de adhesion celular sobre el cono de creci¬ 
miento axonico tambien desempenan un papel; se unen a mole¬ 
culas complementarias en las celulas circundantes que propor- 
cionan trayectos para que siga el cono en crecimiento. El factor 
de crecimiento nervioso liberado por los astrocitos y las protel- 
nas promotoras del crecimiento producidas por las neuronas 
propiamente dichas contribuyen al proceso, estimulando el alar¬ 
gamiento axonico. El axon en crecimiento expresa distintos ge¬ 
nes en diferentes momentos durante su desarrollo, y se ve influi- 
do por las celulas circundantes de las que se aleja. Este proceso 
complejo se ha conservado durante millones de anos de evolu¬ 
tion porque los genes, los productos geneticos y los mecanis- 
mos de gula del axon son notablemente similares en los gusanos 
nematodos (C. elegans ), los insectos ( Drosophila ) y los vertebra- 
dos estudiados. 

La investigacion continua para descifrar los mecanismos de 
crecimiento axonico, con el objetivo final de reparar danos del 


0 El NO se difunde en 
la neurona presinaptica, 
haciendo que libere mas 
glutamato. 


© El Ca 2+ estimula a 
la neurona postsinaptica 
para que produzca oxido mtrico (NO). 


© El Ca 2+ inicia la fosforilacion de 
los receptores AMPA, y los vuelve 
mas reactivos. El Ca 2+ tambien 
hace que aparezean mas receptores 
AMPA en la membrana postsinaptica. 



NEURONA PRESINAPTIC 


Receptor 

NMDA 


GlutamatO' 
Receptor AMPA 


NEURONA POSTSINAPTICA 


Vlas de transduccion de senales 


© El glutamato se une a los 
receptores AMPA y abre el canal 
AMPA-receptor y despolariza la 
membrana postsinaptica. 


© El glutamato se une tambien 
a los receptores NMDA. Si se 
despolariza simultaneamente la 
membrana postsinaptica, se abre 
el canal NMDA-receptor. 


© El Ca 2+ se difunde en la 
neurona postsinaptica. 


▲ Fig. 48-32. Mecanismo de potentiation a largo plazo en el cerebro de los vertebrados. 
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Axon en desarrollo 
de la interneurona 


Cono de 
crecimiento 


Receptor \ 
de Netrin-1 


Netrin-1 


Linea media de la 
medula espinal 


Placa 
del piso 
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(x Crecimiento hacia la placa 
del suelo. Las celulas en la placa 
del piso de la medula espinal 
liberan Netrin-1, que se difunde 
lejos de la placa del suelo y se une 
a receptores sobre el cono de 
crecimiento de un axon de 
interneurona en desarrollo. 

La union estimula el crecimiento 
axonico hacia la placa del suelo. 


Crecimiento a traves de la 
linea media. Una vez que el 

axon alcanza la placa del suelo 
las moleculas de adhesion celular 
sobre el axon se unen a moleculas 
complementarias en las celulas 
de la placa del suelo, dirigiendo 
el crecimiento del axon a traves 
de la linea media. 


Sin retorno. 

Ahora el axon sintetiza 
receptores que se unen a 
Slit, una proteina de 
repulsion liberada por las 
celulas de la placa del suelo. 
Esto impide que el axon 
crezca hacia atr^s atrave- 
sando la linea media. 


(a) Crecimiento del axon de una interneurona hacia la linea media de la medula espinal 

(en corte transversal) y a traves de ella 



Netrin-1 y Slit, producidos por celulas 
en la placa del suelo, se unen a 
receptores sobre los axones de las 
neuronas motoras. En este caso, 
ambas proteinas actuan para repeler 
el axon, dirigiendo a la neurona 
motora para que crezca alej£ndose 
de la medula espinal. 

(b) Crecimiento del axon de una 
neurona motora alejandose de 
la linea media de la medula 
espinal 


▲ Fig. 48-33. Las senates moleculares dirigen el crecimiento de los axones en desarrollo. 


SNC. Utilizando la combinacion correcta de atrayentes, repelen- 
tes, proteinas asociadas con el crecimiento y factores de creci¬ 
miento, los investigadores esperan obligar a los axones danados 
a volver a crecer, seguir el camino correcto y formar conexiones 
con las celulas diana correctas. 

Celulas madre neurales 

Hasta 1998 “se crela” que naclamos con todas las neuronas ce- 
rebrales con las que contariamos durante toda la vida. Sin embar¬ 
go, en ese ano Fred Gage del Salk Institute for Biological Studies 
en California y Peter Ericksson del Sahlgrenska University Hos¬ 
pital en Suecia expresaron un descubrimiento asombroso: el ce- 
rebro humano produce neuronas nuevas en la vida adulta. Ericks¬ 
son estaba trabajando en el laboratorio de Gage, donde los inves¬ 
tigadores inyectaron a ratones el marcador bromodeoxiuridina 
(BrdU) para marcar el DNA de las celulas en division. Cuando 
Eriksson regreso a Suecia se entero de que un grupo de pacien- 
tes oncologicos con enfermedad terminal estaba recibiendo BrdU 
como parte de un estudio para controlar el crecimiento tumoral. 
Los pacientes aceptaron donar su cerebro para la investigacion 
despues de su muerte. En un estudio posmortem, Ericksson ob- 
servo neuronas recien divididas en el hipocampo de todos los pa¬ 
cientes (fig. 48-34). 

No esta claro que funcion desempenan estas celulas nuevas en 
el cerebro humano. Sin embargo, los ratones que viven en am- 


bientes estimulantes y corren en ruedas para hacer ejercicio tie- 
nen mas neuronas nuevas en su hipocampo y rinden mejor en el 
aprendizaje de tareas que ratones enjaulados geneticamente 
identicos que reciben poca estimulacion. 

Las neuronas maduras, con sus prolongaciones extensas y sus 
conexiones intrincadas con otras celulas, claramente no son ca- 
paces de sufrir division celular. Por tanto, las nuevas neuronas 
cerebrales deben piqVenir de las celulas madre. Recuerdese (ca- 
pltulo 21) que las c£tulas madre son celulas relativamente poco 
especializadas que s^ dividen de forma continua. Si bien algunas 
celulas hijas se maritienen indiferenciadas, otras pueden diferen- 
ciarse en celulas especializadas en las condiciones correctas. 

Una de las dificultades de llevar a cabo una investigacion so¬ 
bre celulas madre es encontrar una fuente de celulas madre hu- 
manas. Se pueden obtener celulas madre embrionarias de em- 
briones producidos por fertilizacion in vitro (vease cap. 46), pe- 
ro como la obtencion de estas celulas requiere la destruction del 
embrion, hay cuestiones eticas y pollticas que dificultan su uso. 
Ciertos tejidos adultos, como la medula osea (fig. 42-16), tam- 
bien tienen celulas madre, pero esas celulas pueden ser menos 
versatiles desde el punto de vista evolutivo que las celulas madre 
embrionarias. 

En 2001, Gage y sus colaboradores anunciaron que hablan 
cultivado celulas progenitoras neurales de cerebros de individuos 
recientemente fallecidos y muestras de tejido quirurgico. El ter- 
mino progenitor se refiere al hecho de que estas celulas madre van 
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◄ Fig. 48-34. Neurona 
recien nacida en el hipo- 
campo de un ser humano 
adulto. Todas las celulas ro- 
jas de esta MO son neuro- 
nas. La celula roja y verde es 
una neurona que ha incor- 
porado BrdU, lo que indica 
que proviene de una divi- 
si6n celular reciente. 


a convertirse en neuronas o celulas gliales. En cultivo, las celulas 
se dividieron 30 a 70 veces y se diferenciaron en neuronas y as- 
trocitos. Uno de los objetivos de la nueva investigacion es encon- 
trar una forma de inducir a las propias celulas neurales progeni- 
toras del cuerpo a diferenciarse en tipos especlficos de neuronas 
o celulas gliales cuando y donde sean necesarias. Otro objetivo es 
transplantar celulas progenitoras neurales cultivadas al SNC da- 
nado. 

Enfermedades y trastornos del sistema nervioso 

Las enfermedades mentales, como la esquizofrenia y la depre- 
sion, y los trastornos neurologicos, como la enfermedad de Alz¬ 
heimer y la enfermedad de Parkinson, suponen una carga enor- 
me para la sociedad, tanto en la perdida potencial de una vida 
productiva del paciente como en el alto coste de los cuidados 
medicos prolongados. Tambien alteran gravemente las vidas de 
las familias de los pacientes. El descubrimiento de tratamientos 
correctos y curaciones es una prioridad para la investigacion. 

Durante muchos anos, el unico tratamiento para los pacientes 
con enfermedad mental era recluirlos en instituciones, donde la 
mayoria de ellos paskban el resto de sus vidas. En la actualidad, 
con el descubrimiento de farmacos que pueden tratar (aunque 
no curar aun) muchos de estos trastornos, la estancia promedio 
en un hospital mental es de unas dos o tres semanas. Las actitu- 
des hacia los enfermos mentales estan cambiando lentamente, a 
medida que las personas toman mas conciencia de que las enfer¬ 
medades mentales son causadas por cambios qulmicos o anato- 
micos cerebrales. 


Esquizofrenia 

Alrededor del 1% de la poblacion mundial sufre esquizofre¬ 
nia, un trastorno mental grave caracterizado por episodios psico- 
ticos, en los cuales los pacientes pierden la capacidad para dis- 
tinguir la realidad. En los casos tipicos, los sintomas de la esqui¬ 
zofrenia incluyen alucinaciones (generalmente, “voces”, que le 
dicen al paciente que es inutil y malvado) e ideas delirantes (ge¬ 
neralmente paranoides), asi como embotamiento afectivo, falta 
de atencion y de iniciativa y pobreza en el habla. A pesar de la 
idea que, por lo general, se tiene de ellos, los esquizofrenicos no 
siempre muestran una personalidad dividida. Parecen existir va- 
rias formas diferentes de esquizofrenia, y no esta claro si repre- 
sentan trastornos diferentes o variaciones de la misma enferme¬ 
dad subyacente. 

La causa de la esquizofrenia se desconoce, aunque la enferme¬ 
dad tiene un fuerte componente genetico. Algunos estudios de 
gemelos identicos demuestran que si uno de los gemelos tiene es¬ 
quizofrenia, existe una posibilidad del 50% de que el otro geme- 
lo tambien la presente. Como los gemelos identicos tienen genes 


identicos, el hecho de que esta probabilidad no sea del 100% im- 
plica que la esquizofrenia debe tener un componente ambiental 
igualmente fuerte, que no se ha identificado. Ahora que se ha se- 
cuenciado el genoma humano, se esta realizando un esfuerzo 
energico para encontrar los genes mutantes que predisponen a 
una persona a la enfermedad. Este esfuerzo incluye la secuencia- 
cion del DNA de los individuos con familias con alta incidencia 
de esquizofrenia. Deben participar genes multiples porque la he- 
rencia no sigue el patron mendeliano esperado para una muta- 
cion de gen unico. 

Los tratamientos de la esquizofrenia se han concentrado prin- 
cipalmente en las vlas cerebrales que utilizan dopamina como 
neurotransmisor. Dos lineas de evidencia apoyan este protocolo. 
Primero, la anfetamina (“speed”), que estimula la liberation de 
dopamina, puede producir sintomas indistinguibles de los de la 
esquizofrenia. Segundo, muchos de los farmacos que alivian los 
sintomas bloquean los receptores dopaminergicos, sobre todo, 
una subforma denominada receptor D 2 . Sin embargo, otros neu- 
rotransmisores tambien pueden participar porque otros farmacos 
eficaces para el tratamiento de la esquizofrenia, denominados an- 
tipsicoticos atlpicos, bloquean el receptor D 2 muy debilmente 
pero tienen efectos mas fuertes sobre los receptores serotonergi- 
cos, noraderenergicos o ambos. Ademas, existen indicaciones de 
que los receptores de glutamato pueden desempenar un papel en 
la esquizofrenia: la droga “polvo de angel”, o PCP, bloquea el re¬ 
ceptor glutamatergico de tipo NMDA (pero no los receptores do¬ 
paminergicos) e induce sintomas esquizofreniformes intensos. 

Pese a su capacidad para aliviar los sintomas principales, mu¬ 
chos de los farmacos existentes tienen tantos efectos negativos 
que los pacientes a menudo los suspenden. Por ejemplo, los far¬ 
macos a menudo producen deficit mo tores semej antes a los de la 
enfermedad de Parkinson. En un 25% de los casos, el tratamien¬ 
to farmacologico cronico produce un trastorno nuevo y a menu¬ 
do irreversible denominado discinesia tardla, en el cual el pa¬ 
ciente tiene movimientos faciales incontrolables de torsion. Los 
antipsicoticos atlpicos, en su mayor parte, evitan estos efectos co- 
laterales, pero algunos de estos farmacos producen un trastorno 
hematologico en algunos individuos. La identification de las mu- 
taciones geneticas responsables de la esquizofrenia puede arrojar 
nuevas ideas acerca de las causas de la enfermedad, lo que a su 
vez puede conducir a la obtencion de nuevas terapias. 



Depresion 

Se conocen do^ormas generales de enfermedad depresiva: 
trastorno bipolar y depresion mayor. El trastorno bipolar, o 
trastorno manlaco-depresivo, comprende oscilaciones del estado 
de animo que pasa de euforico a depresivo y afecta a alrededor 
del 1% de la poblacion mundial. Por el contrario, las personas 
con depresion mayor tienen un estado de animo depresivo la 
mayor parte del tiempo; ellas representan mas o menos el 5% de 
la poblacion. 

En el trastorno bipolar la fase manlaca se caracteriza por au- 
toestima elevada, aumento de la energia, fuga de ideas y conver¬ 
sation exagerada, as! como comportamientos que a menudo con- 
ducen al desastre, como riesgos excesivos, promiscuidad y gastos 
descabellados. En sus formas mas leves, esta fase, a veces, se aso- 
cia con una gran creatividad, y algunos artistas, musicos y figu- 
ras literarias famosas (como Keats, Tolstoy, Hemingway y Schu¬ 
mann, para nombrar solo algunos) han tenido perfodos de una 
production intensa durante las fases maniacas. La fase depresiva 
llega con una diminution de la capacidad para experimentar 
placer, perdida de interes, trastornos del sueno y sentimientos de 
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inutilidad. Algunas personas con trastomo bipolar intentan in- 
cluso cometer suicidio durante la fase depresiva. No obstante, al- 
gunos pacientes prefieren soportar el dolor de la fase depresiva 
en lugar de tomar medicamentos y correr el riesgo de perder el 
aumento de la produccion creativa de su fase manlaca. 

Tanto el trastomo bipolar como la depresion mayor tienen un 
componente genetico, ya que los gemelos identicos tienen una 
posibilidad del 50% de compartir esta enfermedad mental. Co¬ 
mo sucede con la esquizofrenia, este porcentaje significa que 
tambien existe un fuerte componente ambiental y hay indicacio- 
nes de que el estres, especialmente el estres intenso en la infan- 
cia, puede ser un factor importante. 

Existen varios tratamientos para la depresion, algunos de los 
cuales fueron identificados fortuitamente a partir de los cambios 
en el estado de animo producidos como efectos colaterales de 
farmacos o procedimientos en otros trastomos, como la hiper- 
tension arterial y la tuberculosis. Muchos farmacos eficaces con¬ 
tra la depresion, como el Prozac, aumentan la actividad de las 
aminas biogenas en el cerebro. No se conocen bien los mecanis- 
mos de otros tratamientos distintos como el electroshock, la ad¬ 
ministration de litio y la terapia de charla. 

Enfermedad de Alzheimer 

La enfermedad de Alzheimer es un trastomo de deterioro 
mental o dementia, caracterizado por confusion, perdida de me- 
moria y otros slntomas. Su incidencia se relaciona con la edad y 
se eleva desde un 10% a los 65 anos hasta un 35% a los 85 anos. 
Por tanto, al ayudar a los seres humanos a vivir mas, la medicina 
moderna esta aumentando la proportion de pacientes con enfer¬ 
medad de Alzheimer en la poblacion. La enfermedad es progre- 
siva, los pacientes van perdiendo sus habilidades y, finalmente, 
necesitan ser vestidos, banados y alimentados por otros. Tambien 
existen cambios de personalidad, casi siempre con un empeora- 
miento. Los pacientes a menudo pierden su capacidad de reco- 
nocer a las personas, incluida su familia inmediata y pueden ac- 
tuar mostrando sospecha y hostilidad hacia ellos. 

En la actualidad es diflcil establecer un diagnostico firme de 
enfermedad de Alzheimer mientras el paciente esta vivo porque 
esta enfermedad es una de varias formas de demencia. Sin em¬ 
bargo, la enfermedad de Alzheimer produce una anatomla pato- 
logica caracteristica del cerebro: las neuronas mueren en areas 
enormes del cerebro y a menudo producen una retraction masi- 
va del tejido encefalico. Esta retraction se puede observar con 
imagenes, pero no es suficiente para identificar de manera posi- 
tiva el trastomo. Es diagnostico el hallazgo posmortem de dos ca- 
racteristicas del tejido encefalico restante: ovillos neurofibrilares 
y placas seniles (fig. 48-35). Los ovillos neurofibrilares son ha- 
ces de prolongations neuronales y gliales degeneradas. Las pla¬ 
cas seniles son agregados de (3-amiloide, un peptido insoluble 
que se escinde de una protelna de membrana normalmente pre¬ 
sente en las neuronas. No se conoce el papel de la protelna no es- 
cindida. Las enzimas de membrana, denominadas secretasas, ca- 
talizan la escision y determinan que el P-amiloide se acumule 
fuera de las neuronas y se agregue en forma de placas. Las placas 
parecen desencadenar la muerte de las neuronas circundantes. 

Se ha dedicado un enorme esfuerzo al desarrollo de un trata- 
miento para la enfermedad de Alzheimer. En 2004, un equipo de 
investigadores de la Northwestern University utilizo la ingenierla 
genetica para eliminar una de las secretasas de una cepa de rato- 
nes propensos a la enfermedad de Alzheimer. Los ratones obte- 
nidos mediante ingenierla genetica acumularon mucho menos 
P-amiloide y no experimentaron deficit de memoria relacionados 


con la edad tlpicos de los ratones de esa cepa. El tratamiento efi- 
caz de la enfermedad de Alzheimer en los seres humanos puede 
girar sobre la detection temprana de placas seniles, que, por lo 
general, se forman antes de que aparezcan los slntomas claros de 
la enfermedad. Un paso en esta direction puede ser una sustan- 
cia qulmica llamado Compuesto B de Pittsburg (PIB), que fue 
sintetizada por los cientlficos de la University of Pittsburg en 
2004. Los cientlficos unieron el PIB a un isotopo radioactivo de 
vida corta y utilizaron tomografla por emision de positrones pa¬ 
ra rastrear la distribution de PIB en el cerebro de pacientes con 
enfermedad de Alzheimer. Estos investigadores observaron que 
el PIB se acumulaba selectivamente en regiones encefalicas que 
contienen grandes cantidades de depositos de p-amiloide. El PIB 
puede ser util para evaluar la eficacia de los farmacos que inten¬ 
tan reducir el ritmo de produccion de P-amiloide o a dispersar 
las placas ya formadas. En la actualidad, varios de estos farmacos 
se encuentran en fase de ensayo cllnico. 

Enfermedad de Parkinson 

En los Estados Unidos cerca de 1 millon de personas sufren la 
enfermedad de Parkinson, un trastomo motor caracterizado 
por la dificultad para iniciar el movimiento, lentitud en los mo- 
vimientos y rigidez. Los pacientes tienen una expresion facial de 
mascara, temblores musculares, escaso equilibrio, una postura 
flexionada y una marcha festinante. Al igual que la enfermedad 
de Alzheimer, la enfermedad de Parkinson es una trastomo en¬ 
cefalico progresivo, cuyo riesgo aumenta con la edad. La inciden¬ 
cia de enfermedad de Parkinson es de alrededor del 1% a los 65 
anos y del 5% a los 85 anos. 

Los slntomas de la enfermedad de Parkinson son resultado de 
la muerte de las neuronas en un nucleo mesencefalico denomi- 
nado sustancia nigra. Estas neuronas normalmente liberan dopa- 
mina de sus terminaciones sinapticas en los nucleos basales. La 
degeneration de las neuronas dopaminergicas se asocia con la 
acumulacion de agregados proteicos que contienen a-sinuclelna, 
una protelna que se encuentra, habitualmente, en las terminacio¬ 
nes nerviosas presinapticas. 

La mayorla de los casos de enfermedad de Parkinson carecen 
de una causa claramente identificable. Sin embargo, el consenso 
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▲ Fig. 48-35. Signos microscopicos de la enfermedad de Alzhei¬ 
mer. Una caracteristica de la enfermedad de Alzheimer es la presencia 
en el tejido encefalico de ovillos neurofibrilares que rodean a las placas 
seniles formadas por p-amiloide (MO). 
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entre los cientlficos que estudian la enfermedad es que es el re- 
sultado de una combinacion de factores ambientales y geneticos. 
Por ejemplo, algunas familias con una mayor incidencla de en¬ 
fermedad de Parkinson tienen una forma mutada del gen para la 
a-sinuclelna. Una hipotesis es que los cambios en la estructura 
de la a-sinuclelna determinan que las neuronas dopaminergicas 
en la sustancia nigra se hagan susceptibles al dano celular oxida- 
tivo. 

En la actualidad no existe cura para la enfermedad de Parkin¬ 
son, aunque se utilizan distintos enfoques para manejar los sln- 
tomas, que incluyen cirugla encefalica, estimulacion encefalica 
profunda y farmacos como la L-dopa, un precursor dopaminer- 
gico que puede atravesar la barrera hematoencefalica. Una cura 
potencial consiste en implantar neuronas secretoras de dopami- 
na en la sustancia nigra o en los ganglios basales. Se pueden es- 
timular celulas madre embrionarias o se pueden modificar me- 
diante ingenierfa genetica para que se conviertan en neuronas se¬ 
cretoras de dopamina, y el trasplante de estas celulas en ratas con 
un trastorno inducido experimentalmente que imita a la enfer¬ 
medad de Parkinson ha producido la recuperacion del control 


motor. Uno de los muchos interrogantes en la frontera de la in¬ 
vestigation cerebral moderna es si este tipo de medicina regene- 
rativa funcionara tambien en los seres humanos. 


Evaluation de conceptos 


1. Basandose en la figura 48-33, ^cual seria el efecto proba¬ 
ble de una mutation que impide que las neuronas medu- 
lares tengan receptores Netrin-1? ^Cual podrla ser el re- 
sultado de interneuronas que carecen de receptores Slit? 

2. iQue pruebas indican que la esquizofrenia, el trastorno 
bipolar y la depresion mayor tienen componentes 
geneticos y ambientales? 

3. ^Cuales son algunas similitudes entre la enfermedad de 
Alzheimer y la enfermedad de Parkinson? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 



RESUMEN DE CONCEPTOS CLAVE 



El sistema nervioso se compone de circuitos 
de neuronas y celulas de sosten 

► Organization de los sistemas nerviosos (p. 1012). Los sistemas 
nerviosos de los vertebrados varian en complejidad desde redes 
nerviosas simples hasta sistemas nerviosos muy centralizados que 
tienen cerebros complicados y cordones nerviosos ventrales. En los 
vertebrados, el sistema nervioso central (SNC) se compone del ce- 
rebro y la medula espinal, que se localiza dorsalmente. 

► Procesamiento de la informacion (p. 1013). Los sistemas ner¬ 
viosos procesan la informacion en tres etapas: aferencias sensitivas, 
integration y eferencias motoras hacia las celulas efectoras. El SNC 
integra la informacion, mientras que los nervios del sistema nervio¬ 
so periferico (SNP) transmiten senales sensitivas y motoras entre el 
SNC y el resto del cuerpo. Las tres etapas se ilustran en el reflejo 
patelar. 

► Estructura de las neuronas (pp. 1013-1014). La mayoria de las 
neuronas tienen dendritas muy ramificadas que reciben senales de 
otras neuronas. En los casos tlpicos tienen un axon unico que 
transmite senales a otras celulas en las sinapsis. Las neuronas tienen 
una amplia variedad de formas que reflejan las interacciones de sus 
aferencias y eferencias. 

► Celulas de sosten (glia) (pp. 1014-1015). Las celulas gliales de- 
sempenan algunas funciones, como proporcionar soporte estructu- 
ral a las neuronas, regular las concentraciones extracelulares de 
ciertas sustancias, guiar la migration de las neuronas en desarrollo 
y formar mielina, que alsla electricamente a los axones. 



Las bombas y los canales ionicos mantienen 
el potencial de reposo de una neurona 

► Toda celula tiene un voltaje a traves de su membrana plasmatica 
denominado potencial de membrana. El interior de la celula es ne- 
gativo con respecto al exterior (p. 1015). 

► Potencial de reposo (pp. 1016-1017). El potencial de membrana 
depende de los gradientes ionicos a traves de la membrana plasma- 
tica: la concentration de Na + es mayor en el llquido extracelular 
que en el citoplasma, mientras sucede lo contrario en el caso del 
K + . Una neurona que no transmite senales contiene muchos canales 
de K + abiertos y penos canales de Na + abiertos en su membrana 
plasmatica. La difusjon de K + y Na + a traves de estos canales produ¬ 
ce la separation dej^s cargas a traves de la membrana, lo que pro¬ 
duce el potencial d'e^eposo. 

► Canales ionicos ^gulados (p. 1017). Los canales ionicos regula- 
dos se abren o se cierran en respuesta al estiramiento de la mem¬ 
brana, la union de un ligando especlfico o un cambio en el poten¬ 
cial de membrana. 


Concepto 


Los potenciales de action son las senales 
conducidas por los axones 

► Un aumento en la magnitud del potencial de membrana se denomi- 
na hiperpolarizacion; una diminution en la magnitud se llama 
despolarizacion. Los cambios en el potencial de membrana que va¬ 
rian con la fuerza de un estlmulo se conocen como potenciales 
graduados (pp. 1017-1018). 
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► Produccion de potenciales de action (pp. 1018-1020). Un po¬ 
tential de action es una despolarizacion breve de todo o nada de la 
membrana plasmatica. Cuando una despolarizacion graduada lleva 
el potential de membrana hasta el umbral, muchos canales de Na + 
regulados por voltaje se abren, desencadenando una entrada de Na + 
que lleva rapidamente el potential de membrana hasta un valor po- 
sitivo. El potential de membrana es restablecido hasta su valor de 
reposo normal por la inactivation de los canales de Na + y por la 
apertura de muchos canales de K + regulados por voltaje, lo que au- 
menta la salida de K\ Un periodo refractario sigue ai potential de 
action, y corresponde al intervalo cuando los canales de Na + estan 
inactivados. 

► Conduction de los potenciales de action (pp. 1020-1021). Un 

potencial de action discurre desde el cono axonico hasta las termina- 
ciones sinapticas y se regenera a lo largo del axon. La velocidad de 
conduction de un potencial de action aumenta con el diametro del 
axon y, en muchos axones de vertebrados, con la mielinizacion. Los 
potenciales de action en los axones mielinicos saltan entre los nodos 
de Ranvier, con un proceso denominado conduction saltatoria. 




Las neuronas se comunican con otras celulas 
en las sinapsis 

► En una sinapsis electrica, la corriente electrica fluye directamente 
desde una celula a otra a traves de una union en brecha. En una si¬ 
napsis qulmica, la despolarizacion de la termination sinaptica de- 
termina que las vesiculas sinapticas se fusionen con la membrana 
terminal y liberen neurotransmisores en la hendidura sinaptica 

(pp. 1021-1022). 

► Transmision sinaptica directa (pp. 1022-1023). El neurotrans- 
misor se une a los canales ionicos regulados por ligando en la 
membrana postsinaptica, lo que produce un potencial postsinaptico 
excitatorio o inhibitorio (PPSE o PPSI). Despues de la liberation, el 
transmisor se difunde fuera de la hendidura sinaptica, se capta por 
las celulas circundantes o se degrada por enzimas. Una sola neuro- 
na tiene muchas sinapsis sobre sus dendritas y el cuerpo celular. El 
hecho de que genere un potencial de action depende de la suma- 
cion temporal y espacial de PPSE y PPSI en el cono axonico. 

► Transmision sinaptica indirecta (pp. 1023-1024). La union del 
neurotransmisor a algunos receptores activa vias de transduction 
de senales, que producen efectos de desarrollo lento pero durade- 
ros en la celula postsinaptica. 

► Neurotransmisores (pp. 1024-1025). El mismo neurotransmisor 
puede producir diferentes efectos sobre diferentes tipos de celulas. 
Los principales neurotransmisores conocidos son acetilcolina, ami- 
nas biogenas (adrenalina, noradrenalina, dopamina y serotonina), 
distintos aminoacidos y peptidos y los gases oxido nitrico y mono- 
xido de carbono. 


Concepto 


► Desarrollo embrionario del cerebro (p. 1028). El cerebro de los 
vertebrados se desarrolla a partir de tres regiones embrionarias: 

el cerebro anterior, el cerebro medio y el cerebro posterior. En 
los seres humanos, el crecimiento mas expansivo ocurre en la 
portion del encefalo que da origen al cerebro. 

► Tronco encefalico (p. 1029). El bulbo raquideo, la protuberancia 
y el mesencefalo forman el tronco encefalico, que controla las 
funciones homeostaticas, como la frecuencia respiratoria, conduce 
las senales sensitivas y motoras entre la medula espinal y los 
centres encefalicos superiores, y regula el estado de alerta y el 
sueno. 

► Cerebelo (p. 1030). El cerebelo ayuda a coordinar las funciones 
motora, perceptiva y cognitiva. Tambien participa en el aprendizaje 
y en el recuerdo de habilidades motoras. 

► Diencefalo (p. 1030). El talamo es el centre principal a traves del 
cual pasa la information sensitiva y motora hacia el cerebro y desde 
el. El hipotalamo regula la homeostasis; los comportamientos basi- 
cos de supervivencia como alimentation, lucha, huida y reproduc¬ 
tion, y los ritmos circadianos. 

Cerebro (pp. 1030-1031). El cerebro tiene dos hemisferios, cada 
uno de los cuales se compone de la corteza cerebral, que cubre la 
sustancia blanca, y los nucleos basales, que son importantes para 
planificar y aprender los movimientos. En los mamiferos, la corte¬ 
za cerebral tiene una superhcie con circunvoluciones denominada 
neocorteza. Una banda gruesa de axones, el cuerpo calloso, pro- 
porciona comunicacion entre las cortezas cerebrales derecha 
e izquierda. 


Concepto 


La corteza cerebral controla el movimiento 
voluntario y las funciones cognitivas 

► Cada lado de la corteza cerebral tiene cuatro lobulos: frontal, tem¬ 
poral, occipital y parietal, que contienen las areas sensitivas prima- 
rias y las areas de asociacion (pp. 1031-1032). 

► Procesamiento de la information en la corteza cerebral 

(p. 1032). En las areas sensitivas primarias penetran tipos especifi- 
cos de aferencias sensitivas. Las areas de asociacion adyacentes pro- 
cesan caracteristicas particulares en las aferencias sensitivas e inte- 
gran la information de diferentes areas sensitivas. En la corteza so- 
matosensitiva y la corteza motora, las neuronas estan distribuidas 
en funcion de la parte del cuerpo que genera las aferencias sensiti¬ 
vas o recibe los comandos motores. 

► Lateralizacion^de Ja funcion cortical (pp. 1032-1033). El he- 

misferio izquierdcf£e especializa, normalmente, en el procesamien¬ 
to seriado de alta velpcidad de la information esencial para el len- 
guaje y las operac^mes logicas. El hemisferio derecho es mas eficaz 
en el reconocimiento de patrones, la ideation no verbal y el proce¬ 
samiento emocional. 




El sistema nervioso de los vertebrados tiene una 
especializacion regional 

► Sistema nervioso periferico (pp. 1026-1028). El SNP se compo¬ 
ne en nervios craneales y espinales apareados y los ganglios asocia- 
dos. Desde el punto de vista funcional, el SNP esta dividido en el 
sistema nervioso somatico, que transporta senales hasta los muscu- 
los esqueleticos y el sistema nervioso autonomo, que regula las fun¬ 
ciones primariamente automaticas y viscerales de los musculos liso 
y cardiaco. El sistema nervioso autonomo tiene tres divisiones: las 
divisiones simpatica y parasimpatica, que suelen tener efectos anta- 
gonicos sobre los organos diana, y la division enterica, que controla 
la actividad del tracto digestivo, el pancreas y la veslcula biliar. 


► Lenguaje y habla (pp. 1033-1034). Algunas porciones de los lo¬ 
bulos frontal y temporal, que incluyen el area de Broca y el area de 
Wernicke, son esenciales para generar y comprender el lenguaje. 

► Emociones (p. 1034). El sistema limbico, un anillo de centres 
corticales y no corticales que rodea al tronco encefalico, media las 
emociones primarias y fija “sentimientos” emocionales a las funcio¬ 
nes relacionadas con la supervivencia. La asociacion de las emocio¬ 
nes primarias con diferentes situaciones durante el desarrollo hu- 
mano requiere partes de la neocorteza, especialmente, la corteza 
prefrontal. 

► Memoria y aprendizaje (pp. 1034-1035). Los lobulos frontales 
constituyen un sitio de la memoria a corto plazo y pueden interac- 
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tuar con el hipocampo y la amlgdala para consolidar la memoria a 
largo plazo. Algunos experimentos en invertebrados y vertebrados 
han puesto en evidencia la base celular de algunas formas simples 
de aprendizaje, que incluyen la sensibilization y la potentiation a 
largo plazo. 

► Conciencia (pp. 1035-1036). Algunas tecnicas modernas de ima- 
genes cerebrales sugieren que la conciencia puede ser una propie- 
dad emergente del cerebro basada en la actividad de muchas areas 
de la corteza. 


Concepto 


Las lesiones y las enfermedades del sistema nervioso 
central son el objetivo de muchas investigaciones 

► Desarrollo de celulas nerviosas (pp. 1037-1038). Las moleculas 
serial dirigen el crecimiento de un axon al unirse a receptores sobre 
la membrana plasmatica del cono de crecimiento. Los genes y los 
acontecimientos basicos que participan en la gula del axon son si- 
milares en invertebrados y vertebrados. El conocimiento de estos 
hechos se podra aplicar para estimular el nuevo crecimiento axoni- 
co tras el dano del SNC. 

► Celulas madre neurales (pp. 1038-1039). El cerebro humano 
adulto contiene celulas madre que se pueden diferenciar en neuro- 
nas maduras. La induction de diferenciacion en las celulas madre y 
el trasplante de celulas madre cultivadas son metodos potenciales 
para reemplazar las neuronas perdidas por traumatismo o 
enfermedad. 

Enfermedades y trastornos del sistema nervioso (pp. 1039- 
1041). La esquizofrenia se caracteriza por alucinaciones, ideas deli- 
rantes, reduction de emociones y otros slntomas. La depresion in- 
cluye el trastorno bipolar, caracterizado por las fases maniaca (de 
estado de animo elevado) y depresiva (de estado de animo dismi- 
nuido), y la depresion mayor, en la cual los pacientes tienen un es¬ 
tado de animo deprimido persistente. La enfermedad de Alzheimer 
es una demencia relacionada con la edad, en la cual se forman ovi- 
llos neurofibrilares y placas seniles en el cerebro. La enfermedad de 
Parkinson es un trastorno motor causado por la muerte de neuro¬ 
nas secretoras de dopamina en la sustancia nigra. 


EVALUATION DE CONOCIMIENTOS 


Autoevaluacion 


1. iQut sucede cuando se despolariza la membrana de una neurona? 

a. Existe una difusion neta de Na + fuera de la celula. 

b. El potential de equilibrio para el K + (E k ) se hace mas positivo. 

c. Se reduce la magnitud del voltaje de membrana de la neurona. 

d. Es menos probable que la neurona genere un potential 
de action. 

e. El interior de la celula se hace mas negativo en relation con el 
exterior. 

2. ^Por que los potenciales de action se conducen normalmente solo 

en una direction a lo largo de un axon? 

a. Los nodos de Ranvier solo pueden conducir potenciales en una 
direction. 

b. El perlodo refractario breve impide la reapertura de los canales 
del Na + regulados por voltaje. 

c. El cono axonico tiene un potencial de membrana mayor que las 
terminaciones del axon. 

d. Los iones solo pueden fluir a lo largo del axon en una direction. 


e. Los canales regulados por voltaje tanto para K + como para Na + se 
abren solo en una direction. 

3. Una caracteristica frecuente de los potenciales de action es que: 

a. Determinan que la membrana se hiperpolarice y luego se 
despolarice. 

b. Pueden sufrir sumacion temporal y espacial. 

c. Son desencadenados por una despolarizacion que alcanza el 
umbral. 

d. Se mueven a la misma velocidad a lo largo de todos los axones. 

e. Son resultado de la difusion del Na + y el K + a traves de los 
canales regulados por ligando. 

4. ^Cual de los siguientes es un resultado directo de la despolarizacion 
de la membrana presinaptica de un terminacidn axonica? 

a. Los canales de Ca 2+ regulados por voltaje en la membrana se 
abren. 

b. Las veslculas sinapticas se fusionan con la membrana. 

c. La celula postsinaptica produce un potencial de action. 

d. Los canales regulados por ligando se abren, permitiendo que los 
neurotransmisores entren en la hendidura sinaptica. 

e. Se genera un PPSE o un PPSI en la celula postsinaptica. 

5. ^Donde se localizan los receptores de los neurotransmisores? 

a. Sobre la membrana nuclear. 

b. En los nodos de Ranvier. 

c. Sobre la membrana postsinaptica. 

d. Sobre las membranas de las veslculas sinapticas. 

e. En la vaina de mielina. 

6. ^Cual de las siguientes estructuras o regiones esta relacionada inco- 
rrectamente con su funcion? 

a. Sistema llmbico/control motor del habla. 

b. Bulbo raquldeo/control homeostatico. 

c. Cerebelo/coordinacion de movimiento y equilibrio. 

d. Cuerpo calloso/comunicacion entre las cortezas cerebrales iz- 
quierda y derecha. 

e. Hipotalamo/regulacion de temperatura, hambre y sed. 

7. iQue es la neocorteza? 

a. Una region encefalica primitiva comun a reptiles y mamlferos. 

b. Una region en fa profundidad de la corteza que se asocia con la 
formation de re^erdos emocionales. 

c. Una parte centralize la corteza que recibe information olfatoria. 

d. Una capa extern^hdicional de neuronas en la corteza cerebral 
que es unica en Ids mamlferos. 

e. Un area de asociacion del lobulo frontal que participa en las fun- 
ciones cognitivas superiores. 

8. <>Cual de los siguientes hechos proporciona pruebas de que los cir- 
cuitos cerebrales que participan en la emotion se forman al co- 
mienzo del desarrollo humano? 

a. Es mas probable que los seres humanos puedan tener recuerdos 
emocionales de la infancia que recuerdos reales. 

b. Los lactantes pueden comprender el lenguaje antes de que pue¬ 
dan hablar. 

c. Estos circuitos incluyen partes del cerebro que evolucionaron an¬ 
tes de que evolucionara la neocorteza. 

d. Los lactantes pueden sentirse ligados a su cuidador y expresar 
miedo, angustia y enfado. 
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e. Los individuos con dano de la amigdala ya no tienen respuestas 
autonomas a los estimulos estresantes. 

9. ^Cual de las siguientes aflrmaciones describe mejor el modo en que 

un axon crece hacia sus celulas diana? 

a. El axon crece en un camino directo, atraido por moleculas serial 
liberadas por las celulas diana. 

b. Las celulas a lo largo del camino de crecimiento liberan molecu¬ 
las serial que atraen o repelen el axon, y la interaction de las 
CAM con el cono de crecimiento y las celulas vecinas puede pro- 
porcionar caminos que guian el crecimiento axonico. 

c. El factor de crecimiento nervioso liberado por los astrocitos esti- 
mula a una celula progenitora neural a diferenciarse en una neu- 
rona, cuyo axon crece luego hacia una concentration creciente 
de moleculas serial. 

d. El axon produce proteinas promotoras del crecimiento solo en 
su cono axonico, lo que determina que el axon crezca en una di¬ 
rection exterior hacia sus celulas diana. 

e. Las celulas gliales migran primero hasta las celulas diana dejan 
una huella de las CAM a lo largo del camino que sigue el cono 
de crecimiento del axon. 

10. <>Que enfermedad o trastomo es causado por la muerte de las neu- 

ronas cerebrales que liberan dopamina? 

a. Esquizofrenia. 

b. Trastomo bipolar. 

c. Depresion mayor. 

d. Enfermedad de Alzheimer. 

e. Enfermedad de Parkinson. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Interrelacion evolutiva 

Un potencial de accion es un acontecimiento de todo o nada. Esta se¬ 
rialization encendido/apagado es una adaptation evolutiva de los ani- 
males que deben sentir y actuar en un entorno complejo. Es posible 
imaginar un sistema nervioso en el cual los potenciales de accion esten 
graduados y en el que la amplitud dependa del tamano del estimulo. 
^Que ventaja podrfa tener la senalizacion encendido/apagado sobre un 
tipo de senalizacion graduada (continuamente variable)? 


Problemas cientificos 

A partir de lo que usted conoce de los potenciales de accion y las si- 
napsis, proponga dos o tres hipotesis para el modo en que los distintos 
anestesicos podrfan evitar el dolor. 

Ciencia, tecnologia y sociedad 

Los efectos depresores del alcohol sobre el sistema nervioso enturbian 
el juicio y retrasan los reflejos. El consumo de alcohol es un factor que 
participa en la mayoria de los accidentes de coche mortales en los Es- 
tados Unidos. ^Cuales son otros impactos del alcoholismo en la socie¬ 
dad? ^Cuales son algunas de las respuestas de las personas y la socie¬ 
dad al alcoholismo? ^Cree usted que el alcoholismo es fundamental- 
mente un problema individual o un problema social? ^Cree que las 
respuestas de la sociedad al alcoholismo son inapropiadas y proporcio- 
nales a la seriedad del problema? Defienda su posicion. 



* 
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A Fig. 49-1. El murcielago utiliza ultrasonidos, a modo de radar, 
para localizar a su presa. 


Conceptos clave 


49-1 Los receptores sensitivos transducen la energla 
del estimulo y transmiten senales al sistema 
nervioso central 

49-2 Los mecanorreceptores que intervienen en la 
audition y en el equilibrio detectan las partlcu- 
las que se depositan o el llquido en movimiento 

49-3 Los sentidos del gusto y del olfato estan 
estrechamente relacionados en la mayorla 
de los animales 

49-4 La vision se basa en mecanismos similares 
en todo el reino animal 

49-5 Los esqueletos de los animales desempenan 
funciones de sosten, protection y movimiento 

49-6 Los musculos mueven partes del esqueleto 
al contraerse 

49-7 La locomotion requiere energla para superar 
la friction y la gravedad 


Panorama general 


Sentir y actuar 

E n la oscuridad, las antenas de una polilla macho detectan 
la quimiotaxina de una polilla hembra en algun sitio a fa¬ 
vor del viento. El macho levanta el vuelo y sigue el rastro 
en direccion de la hembra. De repente, los sensores de vibration 
del abdomen de la polilla macho detectan los chirridos ultraso- 
nicos de un murcielago que se aproxima rapidamente. El radar 
del murcielago le permite localizar a las polillas y otras presas vo- 
ladoras. En un acto reflejo, el sistema nervioso de la polilla alte¬ 
ra la preferencia motora hacia los musculos de sus alas y envian 


al insecto hacia la tierra en un espiral evasivo. Aunque, probable- 
mente, sea demasiado tarde para la polilla de la figura 49-1, 
muchas polillas pueden escapar de estas situaciones porque son 
capaces de detectar el radar de un murcielago a una distancia de 
hasta 30 m. El murcielago debe hallarse a una distancia no ma¬ 
yor de 3 m para percibir a la polilla, pero como vuela mas rapi- 
do, puede tener tiempo para detectar a su presa, dirigirse a ella y 
atraparla. 

El resultado de esta interaction depende de las capacidades 
del depredador y de la presa para detectar estlmulos ambientales 
importantes y producir el movimiento coordinado apropiado. Es 
posible rastrear los origenes de la capacidad de sentir y actuar 
hasta la aparicion, en los procariontes, de estructuras celulares 
que detectan la presion o sustancias quimicas en el ambiente y 
luego orientan el movimiento en una direccion apropiada. Estas 
estructuras se han transformado durante la evolution en meca¬ 
nismos diversos que detectan distintos tipos de energla y gene- 
ran como respuesta diferentes niveles de movimiento flsico. La 
deteccion y el procesamiento de la informacion sensitiva y la ge¬ 
neration de eferencias motoras son la base fisiologica de todo el 
comportamiento animal. 

Es comun pensar .que el comportamiento animal es una se- 
cuencia lineal de detection, analisis cerebral y action, similar a 
un ordenador que esptia pasivamente las instrucciones antes de 
actuar. En realidad, nS) es asl. Cuando los animales se hallan en 
movimiento sondean el entorno a traves de ese movimiento, de¬ 
tectan los cambios y utilizan la informacion para generar la pro- 
xima action. Este es un ciclo continuo en lugar de una secuencia 
lineal, dado que el cerebro continua con la actividad de fondo 
que se actualiza constantemente a medida que prosiguen la de¬ 
tection y la action. 

En el capitulo 48 examinamos la forma en que los sistemas 
nerviosos transmiten e integran la informacion sensitiva y moto¬ 
ra. Aqul exploraremos en varios grupos de invertebrados y ver- 
tebrados los procesos de deteccion y action. Comenzaremos con 
los procesos sensitivos que transmiten informacion al cerebro so- 
bre el ambiente externo e intemo. Luego consideraremos la es- 
tructura y la funcion de los esqueletos y los musculos que trans¬ 
miten los movimientos segun las instrucciones del encefalo. Por 
ultimo, investigaremos distintos mecanismos del movimiento 
animal. 
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Concepto 


Los receptores sensitivos 
transducen la energia del estimulo 
y transmiten seiiales al sistema 
nervioso central 

La informacion se transmite a traves del sistema nervioso en 
forma de impulsos nerviosos o potenciales de accion, que son fe- 
nomenos del tipo todo o nada (vease fig. 48-12c). Un potencial 
de accion desencadenado por la luz que llega al ojo es igual al 
potencial de accion desencadenado por el aire que vibra en el ol- 
do. La capacidad para, distinguir cualquier tipo de estimulo, co- 
mo la vision o el sonido, depende de la parte del encefalo que re- 
cibe los potenciales de accion. Lo que importa es donde se diri- 
gen los potenciales de accion y no lo que los desencadena. 

Las sensaciones son potenciales de accion que alcanzan el ce- 
rebro a traves de neuronas sensitivas. Una vez que el cerebro es- 
ta consciente de las sensaciones, las interpreta, y genera la per- 
cepcion de los estlmulos. Las percepciones -como colores, olo- 
res, sonidos y sabores- son construcciones formadas en el cere¬ 
bro y no^ existen fuera de el. Si un arbol cae y no hay ningun ani¬ 
mal presente para oirlo, <>hay sonido? La calda indudablemente 
produce ondas de presion en el aire pero si el sonido se define 
como una perception, entonces no existe nada a menos que un 
animal detecte las ondas y su cerebro las perciba. 

Las sensaciones y las percepciones comienzan con la recep- 
cion sensitiva, la detection del estimulo por las celulas sensiti¬ 
vas, que se denominan receptores sensitivos. La mayor parte de 
los receptores sensitivos son neuronas o celulas epiteliales espe- 
cializadas que existen aisladas o en grupos con otros tipos celu- 
lares en los organos sensoriales, como los ojos y los oldos. Los 
exteroceptores son receptores sensitivos que detectan estlmulos 
que provienen del exterior del cuerpo como calor, luz, presion y 
sustancias qulmicas* Los interoceptores detectan estlmulos que 
proceden del interior del cuerpo, como la presion arterial y la po¬ 
sition corporal. 

Funciones de los receptores sensitivos 

Todos los estlmulos representan formas de energia. La sensa- 
cion implica la conversion de esta energia en un cambio en el po¬ 
tencial de membrana de los receptores sensitivos que produce un 
cambio en la frecuencia de potenciales de accion transmitidos al 
sistema nervioso central (SNC). Los receptores sensitivos desem- 
penan cuatro funciones en este proceso: transduccion sensitiva, 
amplificacion, transmision e integration. Estas funciones se 
muestran en la f igura 49-2 para dos tipos de receptores sensiti¬ 
vos: un receptor de estiramiento en un cangrejo y una celula ci- 
liada, que detecta el movimiento en el oldo de los vertebrados y 
en los sistemas lineales laterales de los peces y los anfibios. 

Transduccion sensitiva 

La conversion de la energia del estimulo en un cambio en el po¬ 
tencial de membrana de un receptor sensitivo se denomina trans¬ 
duccion sensitiva y el cambio en el potencial de membrana pro- 
piamente dicho se conoce como potencial del receptor. Observe- 
se en la figura 49-2a que los potenciales del receptor son potencia¬ 
les graduados; su magnitud varia con la intensidad del estimulo. 


Todos los potenciales del receptor son resultado de la apertu- 
ra o del cierre de los canales ionicos de la membrana plasmatica, 
fenomeno que modifica la permeabilidad ionica de la membrana. 
En los ejemplos de la figura 49-2 el estiramiento o la distorsion 
de la membrana es el estimulo que provoca que los canales ioni¬ 
cos se abran o se cierren. En otros receptores sensitivos, los ca¬ 
nales se abren o se cierran cuando las sustancias que se encuen- 
tran fuera de la celula se unen a protelnas en la membrana o 
cuando los pigmentos presentes en el receptor sensitivo absor- 
ben luz. Examinaremos estos mecanismos mas adelante. 

Una caracterfstica asombrosa de muchos receptores sensitivos 
es su sensibilidad extrema: pueden detectar la unidad flsica del 
estimulo mas pequena posible. La mayor parte de los receptores 
de luz pueden detectar un unico cuanto (foton) de luz, los recep¬ 
tores qulmicos pueden detectar una sola molecula y las celulas 
ciliadas del oldo interno pueden detectar un movimiento de ape- 
nas una fraction de nanometro. La sensibilidad de los receptores 
tambien cambia segun las condiciones. Por ejemplo, la sensibili¬ 
dad de los receptores de la glucosa en la boca humana puede mo- 
dificarse en varios ordenes de magnitud de concentration de 
azucar, a medida que cambia el estado general de nutrition y la 
cantidad de azucar de la dieta. 

Amplificacion 

La intensification de la energia del estimulo por las celulas de 
la via sensitiva se denomina amplificacion. Por ejemplo, un po¬ 
tencial de accion conducido desde el ojo hasta el cerebro tiene 
unas 100 000 ve.ces mas energia que los pocos fotones de luz que 
lo desencadenaron. Parte de la amplificacion se desarrolla en los 
receptores sensitivos, y las vlas de transduccion de senales en las 
que participan segundos mensajeros a menudo contribuyen a 
ello. La amplificacion tambien puede tener lugar en las estructu- 
ras accesorias de un organo sensorial complejo, como cuando las 
ondas sonoras aumentan en un factor de mas de 20 antes de al- 
canzar los receptores del oldo interno. 

Transmision 

Una vez que la energia de un estimulo ha sido transducida en 
un potencial de receptor, los potenciales de accion son transmi¬ 
tidos al SNC. Algunos receptores sensitivos, como el receptor de 
estiramiento del cangrejo, son neuronas sensitivas que pueden 
producir potenciales de accion y tienen un axon que se extiende 
en el SNC (vease*fig.,49-2a). Otros, como las celulas ciliadas, ca- 
recen de axon y ndjgueden generar potenciales de accion solos; 
estos receptores litSan neurotransmisores en las sinapsis con 
neuronas sensitivasijvease fig. 49-2b). En casi todas las vlas don¬ 
de los receptores establecen sinapsis con neuronas sensitivas, el 
receptor libera un neurotransmisor excitatorio que determina 
que la neurona sensitiva transmita potenciales de accion al SNC 
(una exception es el sistema visual de los vertebrados, que se ex¬ 
plica en el concepto 49-4). 

La magnitud del potencial de un receptor afecta a la frecuen¬ 
cia de potenciales de accion que viajan como sensaciones hasta 
el SNC. Si un receptor es tambien una neurona sensitiva, un po¬ 
tencial de receptor mayor alcanza mas rapido el umbral y produ¬ 
ce potenciales de accion mas frecuentes (vease fig. 49-2a). Si un 
receptor establece una sinapsis con una neurona sensitiva, un 
potencial de receptor mayor determina que se libere mas neuro¬ 
transmisor en la sinapsis, habitualmente, con el mismo resulta¬ 
do. Muchas neuronas sensitivas generan espontaneamente po¬ 
tenciales de accion con una frecuencia baja. Por tanto, un estl- 
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(a) Los receptores de estiramiento del 
cangrejo tienen dendritas introducidas en 
los musculos abdominales. Cuando el 
abdomen se inclina, los mdsculos y las 


dendritas se estiran, lo que produce un 
potencial de receptor en el receptor de 
estiramiento. El potencial de receptor 
desencadena potenciales de accion en el 


axon del receptor de estiramiento. Un 
estiramiento mas fuerte produce un 
potencial de receptor mas grande y una 
frecuencia mayor de potenciales de accion. 



(b) Las celulas ciliadas de los vertebrados 

tienen cilios especializados o 
microvellosidades ("pelos") que se inclinan 
cuando el liquido circundante se mueve. 
Cada celula ciliada libera un 



neurotransmisor excitatorio en una sinapsis con 
una neurona sensitiva, que conduce 
potenciales de accion hasta el SNC. La 
inclinacion en una direccion despolariza la 
celula ciliada, que libera mas neurotransmisor y 



aumenta la frecuencia de potenciales de accion 
en la neurona sensitiva. La inclinacion en la otra 
direccion tiene efectos opuestos. Por tanto, las 
celulas ciliadas responden a la direccion del 
movimiento y a su fuerza y velocidad. 


A Fig. 49-2. Recepcion sensitiva: dos mecanismos. 


mulo no activa o desactiva la production de potenciales de ac¬ 
cion en estas neuronas; mas bien, modula la frecuencia de los 
potenciales de accion (vease fig. 49-2b). Estas neuronas alertan 
al SNC no solo acerca de la presencia o la ausencia de un esti- 
mulo, sino, tambien, sobre los cambios en la intensidad o la di¬ 
reccion. 


Integration 

El procesamiento o integracion de la informacion sensitiva co- 
mienza cuando se recibe la informacion. Los potenciales de re¬ 
ceptor producidos por los estlmulos enviados a diferentes partes 
de un receptor sensitivo se integran mediante la suma, al igual 
que los potenciales postsinapticos en las neuronas sensitivas que 



,r 


establecen sinapsis con multiples receptores. Otro tipo de inte¬ 
gracion por los receptores es la adaptacion sensitiva, una dimi¬ 
nution de la capacidad de respuesta durante la estimulacion con- 
tinua (que no se debe confundir con el sentido evolutivo del ter- 
mino adaptacion ). Algunos receptores se adaptan a los estlmulos 
mas rapidamente que otros. Sin adaptacion sensitiva usted senti- 
ria cada latido de su corazon y cada trozo de ropa sobre su cuer- 
po. Los receptores son selectivos en la informacion que envian al 
SNC, y la adaptacion reduce la probabilidad de que el manteni- 
miento de un estlmulo conduzca a una sensation continua. 

La integracion de la informacion sensitiva se produce en to- 
dos los niveles del sistema nervioso y las acciones celulares que 
acabamos de describir son solo los primeros pasos. Las estruc- 
turas sensoriales complejas, como los ojos, tienen niveles mas 
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altos de integration y el SNC procesa, aun mas todas las sena¬ 
tes entrantes. 

Tipos de receptores sensitivos 

En funcion de la energla que transducen, los receptores sensi¬ 
tivos pertenecen a cinco categorlas: mecanorreceptores, quimio- 
rreceptores, receptores electromagneticos, termorreceptores y re¬ 
ceptores del dolor. 

Mecanorreceptores 

Los mecanorreceptores detectan la deformation fisica causa- 
da por estlmulos como la presion, el tacto, el estiramiento, el mo- 
vimiento y el sonido, todas formas de energla mecanica. La dis- 
torsion o el estiramiento de la membrana plasmatica de un me- 
canorreceptor aumenta la permeabilidad de la membrana a los 
iones de sodio y potasio. Cuando esto sucede, el potencial de 
membrana se mueve hasta un valor entre E K y E Na y produce la 
despolarizacion (vease cap. 48). 

El receptor de estiramiento del cangrejo y la celula ciliada de 
los vertebrados de la figura 49-2 son mecanorreceptores. Otro 
ejemplo es el receptor de estiramiento de los vertebrados, que 
controla h longitud de los musculos esqueleticos. En este caso, 
los mecanorreceptores son las dendritas de las neuronas sensiti- 
vas que describen una espiral alrededor de la parte media de las 
pequenas fibras musculares esqueleticas. Los husos musculares, 
cada uno con unas 2 a 12 de estas fibras rodeadas por tejido co- 
nectivo, estan distribuidos por todo el musculo, paralelos a otras 
fibras musculares. Cuando el musculo se estira, se estiran las fi¬ 
bras del huso, lo que despolariza a las neuronas sensitivas y de- 
sencadena potenciales de action que se transmiten a la medula 
espinal. Los husos musculares y las neuronas sensitivas que los 
inervan forman parte de circuitos nerviosos que subyacen a los 
reflejos (vease fig. 48-4). 

El sentido del tacto de los mamlferos tambien se basa en me¬ 
canorreceptores, que son las dendritas de las neuronas sensoria- 
les. A menudo estan incrustadas en capas de tejido conectivo 
(fig. 49-3) La estructura del tejido conectivo y la localization de 
los receptores afectan espectacularmente al tipo de energla meca¬ 
nica (tacto leve, vibration o presion intensa) que los estimula 
mejor. Los receptores que detectan el tacto leve se encuentran 
cerca de la superficie de la piel; estos receptores transducen afe- 
rencias muy leves de energla mecanica en potenciales de recep¬ 
tor. Los receptores que responden a la presion intensa y a las vi- 
braciones se encuentran en las capas profundas de la piel. Otros 
receptores detectan el movimiento de los pelos (no se deben con- 
fundir con las celulas ciliadas de la figura 49-2); los que estan si- 
tuados en la base de los bigotes gruesos de mamlferos como los 
gatos y muchos roedores son extremadamente sensibles y permi- 
ten que el animal detecte objetos cercanos en la oscuridad. 

Quimiorreceptores 

Los quimiorreceptores son receptores generates que transmi¬ 
ten information sobre la concentracion total de soluto de una so¬ 
lution y receptores especlficos que responden a tipos individua¬ 
tes de moleculas. Por ejemplo, los osmorreceptores del encefalo 
de los mamlferos son receptores generates que detectan cambios 
en la concentracion total de soluto de la sangre y estimulan la sed 
cuando aumenta la osmolaridad (vease cap. 44). Los receptores 
de agua de las patas de las moscas responden al agua pura o a 
una solution diluida de practicamente cualquier sustancia. La 


▲ Fig. 49-3. Receptores sensoriales en la piel humana. Los recep¬ 
tores presentes en la epidermis son dendritas desnudas, al igual que los 
receptores del movimiento del pelo enrollados alrededor de la base de 
los pelos en la dermis. La mayor parte de los demas receptores de la 
dermis estan encapsulados por tejido conectivo. 


mayoria de los mamlferos tambien tienen receptores para mole- 
culas especlficas, como glucosa, oxlgeno, dioxido de carbono y 
aminoacidos. Dos de los quimiorreceptores mas sensibles y espe¬ 
clficos conocidos estan presentes en las antenas de la polilla del 
gusano de seda macho (fig. 49-4). Estos receptores detectan los 
dos componentes qulmicos de la feromona sexual de la polilla 
hembra. En todos estos ejemplos, la molecula estlmulo se une a 
un sitio especlfico sobre la membrana de la celula receptora e ini- 
cia cambios en la -permeabilidad de la membrana. 



Receptores electromagneticos 

Los receptores* electromagneticos detectan distintas for¬ 
mas de energla electromagnetica, como la luz visible, la elec- 
tricidad y el magnetismo. Los fotorreceptores, receptores 
electromagneticos que detectan la radiation que conocemos 
como luz visible, a menudo se encuentran organizados dentro 
de los ojos. Algunas vlboras poseen receptores infrarrojos muy 
sensibles que detectan el calor corporal de la presa contra un 
fondo mas frlo (fig. 49-5a). Algunos peces generan corrientes 
electricas y utilizan los electrorreceptores para localizar las 
presas, que alteran esas corrientes. El ornitorrinco, un maml- 
fero monotrema, tiene electrorreceptores en su pico que pro- 
bablemente detectan los campos electricos generados por los 
musculos de los crustaceos, las ranas, los peces pequenos y 
otras presas. Muchos animates parecen utilizar las llneas de 
campo magnetico de la Tierra para orientarse cuando migran 
(fig. 49-5b). La magnetita, un mineral que contiene hierro, se 
encuentra en los craneos de muchos vertebrados (por ejemplo, 
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▲ Fig. 49-4. Quimiorreceptores en un insecto. Las antenas de la 
polilla macho del gusano de seda Bombyx mori estan cubiertas por pe- 
los sensitivos, visibles en la ampliacion del MEB. Los pelos tienen qui¬ 
miorreceptores que son sumamente sensibles a la feromona sexual libe- 
rada por la hembra. 

el salmon, palomas, tortugas marinas y seres humanos), en el 
abdomen de las abejas, en los dientes de algunos moluscos y 
en algunos protistas y procariontes que se orientan hacia el 
campo magnetico de la Tierra. Utilizado en otra epoca por los 
marinos como brujula, la magnetita puede formar parte de un 
mecanismo de orientation en muchos animales. 

Termorreceptores 

Los termorreceptores, que responden al calor o al frio, 
ayudan a regular la temperatura corporal al indicar tanto la 
temperatura superficial como la temperatura corporal central. 
La identidad de los termorreceptores en la piel de los marnife- 
ros sigue en discusion. Los posibles candidatos son dos recep- 
tores que consisten en dendritas encapsuladas y ramificadas 
(vease fig. 49-3). Sin embargo, muchos investigadores piensan 
que estas estructuras son receptores de presion modificados y 
que los termorreceptores se componen de dendritas desnudas 
en ciertas neuronas sensitivas. Existe un acuerdo general en 
que los termorreceptores de la piel y del hipotalamo anterior 
envlan informacion hacia el termostato corporal, localizado en 
el hipotalamo posterior. 

Receptores del dolor 

En los seres humanos, los receptores del dolor, tambien de- 
nominados nociceptores (del latln nocere , herir), forman una 
clase de dendritas desnudas en la epidermis (vease fig. 49-3). Es 
probable que la mayoria de los animales experimenten dolor, 
aunque no podemos decir que percepciones asocian otros ani¬ 
males con la estimulacion de los receptores del dolor. El dolor es 
una sensacion importante porque el estimulo habitualmente pro¬ 
duce una reaction de defensa, como huir del peligro. Los raros 



(a) Esta serpiente de cascabel y otras serpientes con fosetas 
(crosalidos) tienen un par de receptores infrarrojos, cada uno 
ubicado entre ojo y fosa nasal. Los organos son lo suficientemente 
sensibles como para detectar la radiacion infrarroja que emite el 
cuerpo tibio de un raton ubicado a un metro de distancia. La 
serpiente mueve la cabeza de un lado a otro hasta que los dos 
receptores detectan la misma cantidad de radiacion, lo que indica 
que el raton esta justo delante de ella. 



(b) Algunos animales migratorios, como estas ballenas beluga 
(Delphinapterus leucar), aparentemente perciben el campo 
magnetico de la Tierra y usan esta informacion, junto con otras 
senates, para orientarse. 

▲ Fig. 49-5. Receptores electromagneticos especializados. 


individuos que nacen sin ninguna sensacion de dolor pueden 
morir por apendicitis porque no pueden percibir el dolor asocia- 
do y no son conscientes del peligro. 

Diferentes grupos $e receptores del dolor responden al ex- 
ceso de calor, presibi^o clases especlficas de sustancias qulmi- 
cas liberadas por los/iejidos danados o inflamados. Algunas 
sustancias quimicas-*que desencadenan dolor son la histamina 
y los acidos. Las prostaglandinas aumentan el dolor al sensibi- 
lizar a los receptores; es decir, al disminuir su umbral (vease 
cap. 45); el acido acetilsalicllico y el ibuprofeno reducen el do¬ 
lor al inhibir la slntesis de prostaglandinas. Aunque la densi- 
dad de los nociceptores es maxima en la piel, algunos se aso¬ 
cian con otros organos. 


Evaluation de conceptos 


1. ^Por que los farmacos que interfieren en la transmision si- 
nap tica bloquean algunas sensaciones pero no todas? 

2. Cuando se aplica un anestesico en la piel, |que sentidos 
se afectan primero? ^Cuales se afectan en ultimo termino 
o no se afectan en absoluto? Explique su respuesta. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 
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Concepto 



Los mecanorreceptores que 
intervienen en la audicion y en el 
equilibrio detectan las particulas 
que se depositan o el liquido 
en movimiento 

La audicion y la perception del equilibrio corporal estan rela- 
cionadas en la mayorla de los animales. En ambas intervienen 
mecanorreceptores que producen potenciales de receptor cuan- 
do alguna parte de la membrana se dobla a causa de las particu¬ 
las que se depositan o del liquido en movimiento. 

Formas de sentir la gravedad y el sonido 
en los invertebrados 

La mayorla de los invertebrados tienen organos sensoriales 
denominados estatocistos que contienen mecanorreceptores y 
funcionan en su sentido del equilibrio (fig. 49-6). Un tipo fre- 
cuente de estatocisto consiste en una capa de celulas receptoras 
ciliadas que rodean una camara que contiene uno o mas estato- 
litos, que son granos de arena u otros granulos densos. La gra¬ 
vedad determina que los estatolitos se depositen en el punto ba- 
jo de la camara y estimulen receptores en ese lugar. Los estatocis¬ 
tos se localizan en diferentes partes del cuerpo de los invertebra¬ 
dos. Por ejemplo, muchas medusas tienen estatocistos en una 
franja de su “cinturon”, lo que les da a los animales una indica¬ 
tion de la position del cuerpo. Las langostas y los cangrejos tie¬ 
nen estatocistos cerca de la base de sus antenulas. En algunos ex- 
perimentos, los cangrejos fueron “enganados” para que nadaran 
con la parte superior hacia abajo cuando se reemplazaron sus es¬ 
tatolitos por virutas'de metal que fueron arrastradas hasta el ex- 
tremo superior de los estatocistos con imanes. 

Muchos invertebrados demuestran una sensibilidad general al 
sonido, aunque las estructuras especializadas en la audicion pa- 
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▲ Fig. 49-6. El estatocisto de un invertebrado. El deposito de es¬ 
tatolitos en el punto bajo de la camara inclina los cilios sobre las celu¬ 
las receptoras de esa localizacion, lo que proporciona al encefalo infor- 
macion acerca de la orientacion del cuerpo con respecto a la gravedad. 

1050 unidad siete Forma y funcion de los animales 



1 mm 


▲ Fig. 49-7. El oido de un insecto. La membrana timpanica, visible 
en esta MEB de la pata delantera de un grillo, vibra en respuesta a las 
ondas sonoras. Las vibraciones estimulan mecanorreceptores fijados al 
interior de la membrana timpanica. 


recen estar menos extendidas que los sensores de la gravedad. 
Las estructuras de la audicion se han estudiado mas extensamen- 
te en insectos terrestres. 

Muchos insectos (tal vez la mayorla) tienen pelos en el cuer¬ 
po que vibran en respuesta a las ondas sonoras. Los pelos de di- 
ferente rigidez y longitud vibran a diferentes frecuencias. Por lo 
general, los pelos estan adaptados para captar las frecuencias de 
los sonidos producidos por otros organismos. Por ejemplo, un 
mosquito macho localiza a una pareja por medio de finos pelos 
en sus antenas. Los pelos vibran en una forma especlfica en res¬ 
puesta al zumbido producido por el batir de las alas de las hem- 
bras que vuelan. Un diapason que vibra a la misma frecuencia 
que las alas del mosquito hembra tambien atrae a los machos. Al- 
gunas orugas (larvas de polillas y mariposas) tienen pelos corpo- 
rales que vibran y pueden detectar las alas de las avispas depre- 
dadoras, lo que advierte a las orugas del peligro. 

Muchos insectos tambien tienen “oldos” localizados, en los 
cuales, la membrana timpanica (timpano) se extiende sobre una 
camara aerea interna (fig. 49-7). Las ondas sonoras hacen vibrar 
la membrana timpanica, lo que estimula a las celulas receptoras 
adheridas a la superficie interna al interior de la membrana y 
produce impulses ? jierviosos que son transmitidos hasta el cere- 
bro. Algunas polill^ pueden olr los sonidos agudos que produ¬ 
cen los murcielagos/uando emplean su sistema de detection por 
radar y la perception de estos sonidos desencadena la maniobra 
de huida de las polillas, como se menciono al comienzo de este 
capltulo. Esto tambien explica por que es tan diflcil pisar una cu- 
caracha; el insecto detecta el pie que desciende y se mueve rapi- 
damente para evitarlo. 

Audicion y equilibrio en los mamiferos 

En los mamiferos, como en la mayorla de los otros vertebra- 
dos terrestres, los organos sensitivos de la audicion y el equilibrio 
estan estrechamente asociados en el oldo. En la figura 49-8 se 
explora la estructura de estos organos en el oldo humano. 


Audicion 

iComo convierte el oldo la energla de las ondas de presion 
que viajan a traves del aire en impulsos nerviosos que el cerebro 
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Panorama general de la estructura del ofdo. El ofdo de los 
mamfferos se puede dividir en tres regiones: el ofdo externo, el 
ofdo medio y el oido interno. El ofdo externo se compone del 
pabellon auricular del conducto auditivo, que recogen las ondas 
sonoras y las canalizan hasta la membrana timpanica (timpano) 
que separa el ofdo externo del ofdo medio. 
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0 Ofdo medio y ofdo interno. En el ofdo medio, tres huesos 
pequenos -el martillo, el yunque y el estribo- transmiten 
vibraciones hasta la ventana oval, que es una membrana situada por 
debajo del estribo. El ofdo medio tambien se abre a la trompa de 
Eustaquio, que conecta con la faringe e igual la presion entre el ofdo 
medio y la atmosfera, lo que permite destapar los ofdos cuando, por 
ejemplo, cambia la altitud. 

El ofdo interno consiste en un laberinto de camaras Menas de 
Ifquido en el interior del hueso temporal del craneo. Estas camaras 
incluyen los conductos semicirculares, que funcionan en el 
equilibrio, y la coclea espiralada (en latfn, "caracol"), que participa en 
la audicion. 


Estribo 


^ - - J semicirculares 


auditivo, 


Membrana 

tectoria 


Celulas ciliadas 


timpanica 


Trompa de 


Conducto coclear 


Nervio 

auditivo 


Membrana 

basilar 


Axones de las Hacia el nervio 
neuronas sensitivas auditivo 


El organo de Corti. El suelo del conducto coclear, la membrana 
basilar, soporta al organo de Corti, que contiene los 
mecanorreceptores del ofdo, celulas ciliadas con cilios que se 
proyectan al conducto coclear. Muchos de los cilios estan fijados a la 
membrana tectoria, que cuelga sobre el organo de Corti como un 
estante. Las ondas sonoras hacen vibrar a la membrana basilar, lo que 
produce a la inclinacion de los cilios y la despolarizacion de las celulas 
ciliadas. 


de Corti 


(0 La coclea. La coclea tiene dos conductos grandes -un conducto 
vestibular superior y un conducto timpanico inferior- separados por 
un conducto coclear mas pequeno. Los conductos vestibular y 
timpanico contienen un Ifquido denominado perilinfa y el conducto 
coclear esta lleno de un Ifquido denominado endolinfa. 
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percibe como sonido? Los objetos que vibran, como la cuerda de 
una guitarra o las cuerdas vocales de una persona que habla, 
crean ondas de percusion en el aire circundante. Estas ondas de- 
terminan que la membrana timpanica vibre con la misma fre- 
cuencia que el sonido. Los tres huesos del oldo medio transmi- 
ten las vibraciones hasta la ventana oval, una membrana situada 
en la superficie de la coclea. Cuando uno de esos huesos, el es- 
tribo, vibra contra la ventana oval crea ondas de presion en el ll- 
quido de la coclea. Las ondas viajan a traves del conducto vesti¬ 
bular, discurren alrededor del apex (extremo) de la coclea y con- 
tinuan a traves del conducto timpanico hasta que se disipan 
cuando impactan en la ventana oval (fig. 49-9). 

Las ondas de presion del conducto vestibular presionan el 
conducto coclear y la membrana basilar. En respuesta, la mem¬ 
brana basilar vibra hacia arriba y hacia abajo y sus celulas cilia- 
das se rozan altemativamente y se separan de la membrana tec- 
toria, lo que determina que los cilios se inclinen primero en una 
direccion y luego en otra con cada vibracion. Como se muestra 
en la figura 49-2b, la inclinacion en una direccion despolariza las 
celulas ciliadas, lo que aumenta la liberacion de neurotransmisor 
y la frecuencia de potenciales de accion en las neuronas sensiti- 
vas con las cuales establecen sinapsis. Estas neuronas transmiten 
sensaciones al cerebro a traves del nervio auditivo. La inclinacion 
de los cilios en la otra direccion hiperpolariza las celulas ciliadas, 
lo que reduce la liberacion del neurotransmisor y la frecuencia de 
sensaciones del nervio auditivo. 

Si el sonido esta representado por cambios en la frecuencia de 
las sensaciones en el nervio auditivo, ^como se transmite la cali- 



▲ Fig. 49-9. Transduction en la coclea. Por simplicidad aquf y en la 
figura 49-10 se muestra la coclea desenrollada, aun cuando no se de- 
senrolla ffsicamente. Las vibraciones del estribo contra la ventana oval 
producen ondas en la perilinfa de la coclea. Las ondas (flechas negras) 
viajan hasta el apex de la coclea a traves del conducto vestibular y nue- 
vamente hacia la base a traves del conducto timpanico. La energfa de 
las ondas determina que la membrana basilar vibre, lo que estimula a 
las celulas ciliadas. 


dad del sonido? Dos variables importantes del sonido son el vo- 
lumen y el tono. El volumen (intensidad) esta determinado por 
la amplitud o altura de la onda sonora. Una onda sonora de gran 
amplitud produce una vibracion mas energica de la membrana 
basilar, una mayor inclinacion de los cilios sobre las celulas cilia¬ 
das y mas potenciales de accion en las neuronas sensitivas. El to¬ 
no es una funcion de la frecuencia de las ondas sonoras o del nu- 
mero de vibraciones por segundo, expresado en hertz (Hz). Las 
ondas de alta frecuencia producen sonidos agudos, mientras que 
las ondas de baja frecuencia producen sonidos graves. Los seres 
humanos sanos pueden oir sonidos en el intervalo de 20-20 000 Hz, 
los perros pueden oir sonidos de hasta 40 000 Hz, y los murcie- 
lagos pueden emitir y oir sonidos (chasquidos) en frecuencias 
por encima de los 100 000 Hz y utilizan esta capacidad para lo- 
calizar objetos. 

La coclea puede distinguir el tono porque la membrana basi¬ 
lar no es uniforme en toda su longitud: es relativamente estrecha 
y rigida en la base de la coclea cerca de la ventana oval y mas an- 
cha y mas flexible en el apex (fig. 49-10). Cada region de la 
membrana basilar esta mas afectada por una frecuencia de vibra¬ 
cion particular. Las neuronas sensitivas asociadas con la region 
que vibra mas energicamente en cualquier instante envlan la fre¬ 
cuencia mas alta de potenciales de accion a lo largo del nervio 
auditivo, pero la percepcion real del tono se produce en el cere¬ 
bro. Los axones del nervio auditivo se proyectan hacia areas au- 
ditivas especlficas de la corteza cerebral segun la region de la 
membrana basilar en la que se origino la serial. Cuando se esti¬ 
mula un sitio particular de nuestra corteza percibimos el sonido 
de un tono particular. 

Equilibrio 

Varios de los organos del oldo intemo de los seres humanos y 
de la mayoria de los demas mamiferos detectan la posicion cor¬ 
poral y el equilibrio. Por detras de la ventana oval existe un ves- 
tlbulo que contiene dos camaras, denominadas utrlculo y sacu- 
lo. El utrlculo se abre en los tres conductos semicirculares que 
completan el aparato del equilibrio (fig. 49-11). 

Las sensaciones relacionadas con la posicion corporal se gene- 
ran de forma muy similar a las sensaciones de sonido en los se¬ 
res humanos y en la mayoria de los demas mamiferos. Las celu¬ 
las ciliadas del utrlculo y el saculo responden a los cambios de la 
posicion cefalica con respecto a la gravedad y al movimiento en 
una direccion. Las. qelulas ciliadas estan dispuestas en grupos y 
todos los cilios se 'g^oyectan en un material gelatinoso que con¬ 
tiene muchas partiqillas pequenas de carbonato de calcio deno¬ 
minadas otolitos. Gpmo este material es mas pesado que la endo- 
linfa del interior del utrlculo y del saculo, la gravedad siempre 
tracciona hacia abajo sobre los cilios de las celulas receptoras, 
que envlan una serie constante de potenciales de accion a lo lar¬ 
go de las neuronas sensoriales de la rama vestibular del nervio 
auditivo. Este mecanismo es similar al modo en que funcionan 
los estatocistos en los invertebrados y, en realidad, el utrlculo y 
el saculo se consideran tipos especializados de estatocistos. 

Los diferentes angulos corporales determinan la estimulacion 
de diferentes celulas ciliadas y sus neuronas sensitivas. Cuando 
cambia la posicion de la cabeza con respecto a la gravedad (co¬ 
mo cuando se inclina la cabeza hacia adelante), cambia la fuerza 
ejercida sobre una celula ciliada y la celula aumenta o disminu- 
ye su liberacion de neurotransmisor. El cerebro interpreta los 
cambios resultantes en la produccion de impulsos por las neuro¬ 
nas sensoriales como un cambio en la posicion de la cabeza. Me- 
diante un mecanismo similar, los conductos semicirculares, dis- 
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► Fig. 49-10. Diferenciacion del to- 
no de un sonido en la coclea. La va- 

riacion en la anchura y la rigidez de la 
membrana basilar (rosa) a lo largo de 
su extension "modula" regiones espe- 
cificas de esa membrana a frecuencias 
especificas. En consecuencia, las dife- 
rentes frecuencias de las ondas de pre- 
sion en la coclea determinan que vi- 
bren diferentes lugares a lo largo de la 
membrana basilar, con estimulacion de 
celulas ciliadas y neuronas sensoriales 
particulares. La estimulacion selectiva 
de las celulas ciliadas se percibe en el 
cerebro como sonido de cierto tono. 
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Cuando la cabeza cambia su velocidad 
de rotacion la inercia impide que la 
endolinfa de los conductos 
semicirculares se mueva con la cabeza 
de modo que la endolinfa presiona 
contra la cupula e inclina los cilios. 


La inclinacion de los cilios aumenta 
la frecuencia de potenciales de 
accion en las neuronas sensitivas 
en proportion directa con el grado 
de aceleracion rotational. 


Los conductos semicirculares, dispuestos 
en tres pianos espaciales, detectan 
movimientos angulares de la cabeza. 


Cada conducto tiene en su base una 
tumefaction denominada ampolla que 
contiene un conjunto de celulas ciliadas. 


nerviosas 
Movimiento del cuerpo 


El utrlculo y el saculo le dicen al cerebro hacia 
donde queda la posicion de "arriba" en el eje 
vertical y le informan la posicion o aceleracion 
lineal del cuerpo. 


Los cilios de las celulas ciliadas"-** 
se proyectan en una capsula 
gelatinosa denominada cupula. 


Nervio vestibular 


▲ Fig. 49-11. Organos del equilibrio en el oido interno 


puestos en los tres pianos espaciales, detectan cambios en la fre¬ 
cuencia de rotacion o los movimientos angulares de la cabeza 
(vease fig. 49-11). Cuando las personas giran, el equilibrio en los 
conductos semicirculares se interrumpe y por eso se marean. 

Audicion y equilibrio en otros vertebrados 

Al igual que otros vertebrados, los peces y los anfibios acuati- 
cos tambien tienen oidos internos localizados cerca del encefalo. 


No existe coclea, pero hay un saculo, un utriculo y conductos se¬ 
micirculares, estructuras homologas a los sensores de equilibrio 
de los oidos humanos. En el interior de estas camaras del oldo 
interno de un pez, el movimiento de los otolitos estimula a las 
celulas sensoriales. A diferencia del aparato auditivo de los ma- 
mlferos, el oldo de un pez no tiene membrana timpanica y no se 
abre hacia el exterior del cuerpo. Las vibraciones del agua causa- 
das por las ondas sonoras se conducen a traves del esqueleto de 
la cabeza hasta los oidos internos, lo que pone en movimiento los 
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otolitos y estimula las celulas ciliadas. La vejiga natatoria llena de 
aire del pez (vease cap. 34) tambien vibra en respuesta al sonido 
y puede contribuir a la transferencia del sonido hasta el oldo in- 
terno. Algunos peces, incluidos los siluros y las carpas comunes, 
tienen una serie de huesos, denominada aparato de Weber, que 
conduce las vibraciones desde la vejiga natatoria hasta el oldo in- 
terno. 

La mayorla de los peces y los anfibios tambien tienen un sis- 
tema de llnea lateral a lo largo de ambos lados de su cuerpo 
(fig. 49-12) El sistema contiene mecanorreceptores que detec- 
tan ondas de baja frecuencia mediante un mecanismo similar a la 
funcion del oldo interno. El agua de los alrededores del animal 
entra en el sistema de llnea lateral a traves de abundantes poros 
y fluye a lo largo de un tubo pasando por los mecanorreceptores. 
Las unidades receptoras, denominadas neuromastos, se asemejan 
a las ampollas de nuestros conductos semicirculares. Cada neu- 
romasto posee un conjunto de celulas ciliadas, cuyos cilios estan 
introducidos en una capsula gelatinosa, la cupula. El movimien- 
to del agua inclina la cupula, lo que despolariza las celulas cilia¬ 
das y produce potenciales de accion que son transmitidos a lo 



A Fig. 49-12. Sistema de linea lateral en un pez. El agua que flu¬ 
ye a traves del sistema inclina las celulas ciliadas. Estas celulas transdu- 
cen la energia en potenciales de receptor, que desencadenan potencia¬ 
les de accion que son transmitidos hasta el encefalo. El sistema de linea 
lateral permite que un pez detecte las corrientes de agua, las ondas de 
presion producidas por los objetos en movimiento y los sonidos de ba¬ 
ja frecuencia transmitidos a traves del agua. 


largo de los axones de las neuronas sensitivas hasta el cerebro. 
Esta information ayuda a los peces a percibir su movimiento a 
traves del agua o la direction y la velocidad del agua que fluye 
sobre su cuerpo. El sistema de llnea lateral tambien detecta mo- 
vimientos o vibraciones del agua que son generados por otros 
objetos en movimiento, que incluyen presas y depredadores. 

En los vertebrados terrestres, el oldo interno es el organo 
principal de la audicion y el equilibrio. Algunos anfibios tienen 
un sistema de llnea lateral cuando son renacuajos, pero no cuan- 
do son adultos que viven sobre la tierra. En el oldo de una rana 
o un sapo terrestre, las vibraciones sonoras del aire se conducen 
hasta el oldo interno por una membrana timpanica sobre la su- 
perficie corporal y un unico hueso del oldo medio. Tambien exis- 
ten pruebas de que los pulmones de una rana vibran en respues¬ 
ta al sonido y transmiten sus vibraciones hasta la membrana tim¬ 
panica a traves del tubo auditivo. Un pequeno bolsillo lateral del 
saculo funciona como el principal organo auditivo de la rana y es 
la evaginacion del saculo lo que dio origen a la coclea mas elabo- 
rada durante la evolution de los mamlferos. Las aves tambien tie¬ 
nen coclea. Sin embargo, al igual que en los anfibios, el sonido 
se conduce desde la membrana timpanica hasta el oldo interno 
por un unico hueso, el estribo. 



1. ^De que modo los estatocistos son adaptativos para los 
animales que viven en madrigueras subterraneas o en la 
profundidad del oceano? 


2. En la ostoesclerosis el estribo se fusiona con los otros 
huesos del oldo medio o con la ventana oval. Explique el 
modo en que este trastomo afecta a la audicion. 

3. Imagine que una serie de ondas de presion en la coclea 
produce una vibration de la membrana basilar que se 
mueve gradualmente desde el apex hacia la base. <>De 
que modo interpretarla su cerebro este estlmulo? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 

r 



Los sentidps del gusto y del olfato 
estan estrethamente relacionados 
en la mayorla de los animales 

Muchos animales utilizan sus sentidos qulmicos para encon- 
trar pareja (como cuando las polillas macho del gusano de seda 
responden a las feromonas emitidas por las hembras), para reco- 
nocer el territorio que ha sido marcado por alguna sustancia qul- 
mica (como sucede cuando los perros y los gatos huelen los llmi- 
tes senalados por otros animales) y como ayuda para viajar du¬ 
rante la migration (como sucede cuando el salmon utiliza el aro¬ 
ma singular de sus corrientes de origen para regresar para la re¬ 
production). La “conversation” quimica es especialmente impor- 
tante para animales como las hormigas y las abejas, que viven en 
grupos sociales grandes. En todos los animales, los sentidos qul- 
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micos son importantes para las conductas de alimentacion. Por 
ejemplo, una hidra comienza a realizar movimientos de ingestion 
cuando detecta el compuesto glutation, que es liberado por la 
presa capturada por los tentaculos de la hidra. 

Tanto la percepcion del gusto como la del olfato dependen de 
quimiorreceptores que detectan sustancias quimicas especlficas 
en el ambiente. En el caso de los animales terrestres, el gusto sir- 
ve para la deteccion de sustancias quimicas que estan presentes 
en una solucion y el olfato para la deteccion de sustancias quimi¬ 
cas transportadas a traves del aire. No existe ninguna distincion 
entre gusto y olfato en los animales acuaticos. 

Los receptores del gusto de los insectos se localizan en el in¬ 
terior de los pelos sensoriales denominados sensilas, que se en- 
cuentran ubicados en las patas y en el aparato bucal. Estos ani¬ 
males utilizan su sentido del gusto para seleccionar el alimento. 
Un pelo gustativo contiene varios quimiorreceptores y cada uno 
de ellos responde especialmente a una clase particular de estlmu- 
lo qulmico, como, por ejemplo, azucar o sal (fig. 49-13). Los in¬ 
sectos tambien son capaces de oler sustancias quimicas transmi- 
tidas por el aire utilizando los pelos olfatorios, habitualmente lo- 
calizados en las antenas (vease la fig. 49-4). 

El gusto en los seres humanos 

Las celulas receptoras del gusto de los seres humanos son 
celulas epiteliales modificadas organizadas en yemas (papi- 
las) gustativas, que estan dispersas en varias zonas de la len- 
gua y la boca, como se muestra en la figura 49-14. La mayor 
parte de las yemas gustativas de la lengua se asocian con pro- 
yecciones en forma de pezon denominadas papilas. Ademas de 
las cuatro percepciones gustativas familiares: (dulce, acido, sa- 
lado y amargo) hay una quinta percepcion, denominada uma- 
mi (vocablo japones que significa “delicioso”), que se produce 
por el aminoacido glutamato y, tal vez, por otros. El glutama- 
to, el componente clave del reforzador del sabor glutamato 
monosodico, es abundante en alimentos como la carne y el 
queso anejo. Cada tipo de receptor gustativo puede ser estimu- 
lado por una amplia gama de sustancias quimicas pero respon¬ 
de mas a un tipo particular de sustancia. Los sabores comple- 
jos se perciben a medida que el cerebro integra las aferencias 
diferenciales provenientes de muchos receptores gustativos. 

La transduccion en los receptores gustativos se desarrolla por 
varios mecanismos. Los quimiorreceptores que detectan la salini- 
dad [principalmente, la presencia de iones sodicos (Na + ) y la aci- 
dez [los hidrogeniones (H + ) generados por los acidos] tienen ca- 
nales en su membrana plasmatica a traves de los cuales pueden 
difundirse estos iones. El influjo de Na + o de EL despolariza la ce- 
lula. El mecanismo de los quimiorreceptores de umami puede 
comprender la fijacion de glutamato a los canales del Na + ; cuan¬ 
do se une el glutamato, los canales se abren, el Na + se difunde en 
la celula y esta se despolariza. En algunos quimiorreceptores que 
detectan sustancias amargas, como la quinina, la sustancia se une 
a los canales del ion potasio (K + ) y los cierra; la disminucion re- 
sultante en la permeabilidad de la membrana al K + despolariza la 
celula. Por ultimo, el gusto dulce se detecta por los quimiorre¬ 
ceptores que tienen protelnas receptoras de azucares; la union de 
una molecula de azucar a una protelna receptora desencadena 
una via de transduccion de senales que conduce a la despolariza- 
cion (vease fig. 49-14). En todos los receptores del gusto, la des- 
polarizacion determina que la celula libere neurotransmisor en 
una neurona sensorial, la que transmite potenciales de accion al 
encefalo. 


Figtura 49-13 

^De que modo detectan los insectos los 
diferentes sabores? 


EXPERIMENTO 


Los insectos perciben el gusto con sensilas 
gustativas (pelos) ubicadas en sus patas y aparatos bucales. Cada 
sensila contiene cuatro quimiorreceptores con dendritas que se ex- 
tienden hast a un poro en el extremo de la sensila. Para estudiar la 
sensibilidad de cada quimiorreceptor, los investigadores inmoviliza- 
ron una mosca negra (Phormia regina) fijandola a una varilla con 
cera. Luego insertaron el extremo de un microelectrodo en una 
sensila para registrar potenciales de accion en los quimiorrecepto¬ 
res, mientras utilizaban una pipeta para tocar el poro con distintas 
sustancias de prueba. 


Hacia el encefalo 


Quimio¬ 

rreceptores 



Hacia el 
=-=y " voltimetro 


Poro en el 
extremo 


- Pipeta con la 
sustancia de 
prueba 


RESUITADOS 


Cada quimiorreceptor es especialmente sensible 
a una clase particular de sustancia, pero esta especificidad es relati- 
va; cada celula puede responder en cierta medida a una amplia ga¬ 
ma de estmnulos qu#r)'icos diferentes. 



Es probable que cualquier alimento natural esti- 
mule multiples quimiorreceptores. Al integrar las sensaciones, el 
cerebro del insecto aparentemente puede distinguir una cantidad 
muy grande de gustos. ■ 
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0 La despolari^ion 
abre canales de ton 
calcio (Ca 2+ ) regulados 
por voltaje y el Ca 2+ se 
difunde en la celula 
receptora. 


© El aumento de la 
concentracion de Ca 2+ 
determina que las 
vesiculas sinapticas 
liberen neurotransmisor. 


Neurona sensorial 


Azucar Q 

Receptor 
de azuca 


o Una molecula de azucar se 
une a una protefna receptora 
sobre la celula receptora 


Adenililciclasa 


© La proteincinasa 
A activada cierra los 
canales de K + en la 
membrana. 


© La disminucion 
de la permeabilidad 
de la membrana al 
K + despolariza la 
membrana. 


Q La union inicia una 
via de transduccion de 
senales que incluye al 
AMP ciclico y a la 
proteincinasa A. 


▲ Fig. 49-14. Transduccion sensorial en un receptor del sabor dulce. 


El olfato en los 
seres humanos 

Las celulas receptoras olfativas 
son neuronas que revisten la por- 
cion superior de la cavidad nasal y 
envian impulsos a lo largo de sus 
axones, directamente, hacia el 
bulbo olfatorio del encefalo (fig. 
49-15). Las terminaciones recep- 
tivas de las celulas contienen cilios 
que se extienden en la capa de 
moco que reviste la cavidad nasal. 
Cuando una sustancia odorifera se 
difunde en esta region, se une a 
protelnas especlficas denominadas 
receptores odorlferos sobre la 
membrana plasmatica de los cilios 
olfatorios. La union desencadena 
una via de transduccion de senales 
que comprende una protelna G, la 
enzima adenililciclasa y el segun- 
do mensajero AMP ciclico. El se- 
gundo mensajero abre canales en 
la membrana plasmatica que son 
permeables a iones Na + y Ca 2+ . La 
entrada de estos iones despolariza 
la membrana, lo que determina 
que la celula receptora genere po- 
tenciales de accion. 

Los seres humanos pueden dis- 
tinguir miles de olores diferentes, 
cada uno causado por una sustan¬ 
cia odorifera estructuralmente dis- 
tinta. Este nivel de discrimination 
sensitiva requiere muchas sustan- 
cias odorlferas diferentes. Existen 
mas de 1 000 genes para recepto¬ 
res odorlferos -alrededor del 3% 
de todos los genes humanos-. Ca¬ 
da celula receptora olfativa expre- 
sa solo uno o a lo sumo algunos 
genes de receptores olfatorios. Las 
celulas con diferentes selectivida- 
des para sustancias odorlferas es- 
tan dispersas en la cavidad nasal, 
pero sus axones se organizan en el 
bulbo olfatorio. Las celulas que 
expresan el mismo gen de recep¬ 
tor odorlfero transmiten potencia- 
les de accion a la misma region pe- 
quena del bulbo olfatorio. En 
2004, Richard Axel, de la Colum¬ 
bia University, y Linda Buck, del 
Fred Hutchinson Cancer Research 
Center de Seattle, compartieron 
un Premio Nobel por sus estudios 
de la familia de genes y receptores 
que funcionan en el olfato. 

Si bien los receptores y las vlas 
cerebrales para el gusto y el olfato 
son independientes, los dos senti- 
dos interactuan. En efecto, gran 
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▲ Fig. 49-15. El olfato en los seres humanos. Las moleculas odorfferas se unen a protefnas receptoras especificas en la mem¬ 
brana plasmatica de los quimiorreceptores, lo que desencandena potenciales de accion. 


parte de lo que denominamos gusto es, en realidad, olfato. Si se 
bloquea el sistema olfatorio, como sucede a causa' de un resfria- 
do, se reduce bruscamente la percepcion del gusto. 


Evaluacion de conceptos 


1. £ De que manera la localizacion de las sensilas gustativas 
en una mosca constituye una adaptacion a la conducta 
alimentaria de la mosca? 

2. Compare la transduccion sensitiva en los quimiorrecep¬ 
tores gustativos para lo dulce y los quimiorreceptores 
olfatorios. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


La vision se basa en mecanismos 
similares en todo el reino animal 

Se han desarrollado muchos tipos de detectores de la luz en el 
reino animal, desde grupos simples de celulas que solo detectan 
la direccion y la intensidad de la luz hasta organos complejos que 
forman imagenes. A pesar de su diversidad, todos los fotorrecep- 
tores contienen moleculas de pigmento similares que absorben 
luz y, en los animales, la mayor parte de ellos (o todos) pueden 
ser homologos. Animales tan diversos como platelmintos, aneli- 
dos, artropodos y vertebrados comparten genes asociados con el 


desarrollo embrionario de los fotorreceptores. Por tanto, las 
bases geneticas de todos los fotorreceptores podrlan haber 
evolucionado en los primeros animales bilaterales. Los tipos es- 
peclficos de ojos que se forman en un animal dependen de los 
patrones de desarrollo regulados por mecanismos geneticos que 
surgieron mas tarde y los efectos de esos mecanismos parecen 
superponerse al mecanismo ancestral comun. 

Vision en los invertebrados 

La mayorla de los invertebrados tiene algun tipo de organo 
para detectar la luz f Uno de los mas simples es el ocelo de las pla- 
narias, que proporciojaa informacion acerca de la intensidad y la 
direccion de la luz, p&ro no forma imagenes (fig. 49-16). A ve- 
ces denominado manpha ocular o copa ocular, un ocelo rodea a 
los fotorreceptores y^esta formado por una capa de celulas que 
contienen un pigmento pantalla que bloquea la luz. La luz solo 
puede entrar en el ocelo y estimular a los fotorreceptores a traves 
de una abertura de un lado en el que no existe ningun pigmen¬ 
to pantalla. La abertura de un ocelo se abre hacia la izquierda y 
ligeramente hacia adelante y la abertura del otro ocelo se abre ha¬ 
cia la derecha y adelante. Por ese motivo, la luz que brilla a un 
lado de la planaria solo puede entrar en el ocelo de ese lado. El 
cerebro compara la frecuencia de potenciales de accion que pro- 
vienen de los dos ocelos y el animal gira hasta que las frecuen- 
cias son iguales y mlnimas. El resultado es que el animal se mue- 
ve directamente para alejarse de la fuente luminosa hasta que al- 
canza un lugar sombreado debajo de una roca o algun otro obje- 
to, una adaptacion conductual que ayuda a la planaria a ocultar- 
se de los depredadores. 

Dos tipos importantes de ojos formadores de imagenes han 
evolucionado en los invertebrados: el ojo compuesto y el ojo de 
lente unica. Los ojos compuestos se encuentran en insectos y 
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▲ Fig. 49-16. Ocelos y el comportamiento de orientacion de una 
planaria. El cerebro dirige al cuerpo para que gire hasta que las sensa- 
ciones de los dos ocelos sean iguales y minimas, lo que determina que 
el animal se aleje de la luz. 


crustaceos (filo Arthropoda) y en algunos gusanos poliquetos (fi- 
lo Annelida). Un ojo compuesto se compone de hasta varios mi¬ 
les de detectores de luz denominados omatidios (las “facetas” del 
ojo), cada uno con su propia lente que enfoca la lu’z (fig. 49-17). 
Cada omatidio detecta luz de una pequena porcion del campo vi¬ 
sual. Las diferencias en la intensidad de la luz que entra en los 
numerosos omatidios produce una imagen en mosaico. El cere¬ 
bro del animal puede perfeccionar la imagen cuando integra la 
informacion visual. El ojo compuesto es extremadamente capaz 
de detectar el movimiento, una adaptacion importante para los 
insectos voladores y los animales pequenos amenazados constan- 
temente por la depredacion. En comparacion, observese que el 
ojo humano puede distinguir hasta 50 destellos de luz por se- 
gundo, mientras que los ojos compuestos de algunos insectos 
pueden detectar el parpadeo de una luz que emite destellos 
330 veces por segundo. Si uno de estos insectos observara una 
pellcula podria resolver facilmente cada marco de la pellcula co- 
mo una imagen congelada separada. Los insectos tambien tienen 
una vision excelente de los colores y algunos (incluidas las abe- 
jas) pueden ver en la banda de la luz ultravioleta del espectro 
electromagnetico, que es invisible para nosotros. Al estudiar el 
comportamiento animal no podemos extrapolar nuestro mundo 
sensorial a otras especies; los animales tienen diferentes sensibi- 
lidades y diferentes organizaciones encefalicas. 

Entre los invertebrados, los ojos de lente unica se encuentran 
en algunas medusas, poliquetos, aranas y muchos moluscos. Un 
ojo de lente unica funciona con un principio similar al de una ca- 
mara. El ojo de un pulpo o un calamar, por ejemplo, tiene una 
abertura pequena, la pupila, a traves de la cual entra la luz. Ana- 
logo a la apertura ajustable de una camara, el iris modifica el dia- 
metro de la pupila; por detras de la pupila, una lente unica enfo¬ 
ca la luz sobre una capa de fotorreceptores. Tambien de manera 
similar a la accion de una camara, los musculos del ojo de lente 
unica de un invertebrado mueven el cristalino hacia adelante o 
hacia atras y se enfocan sobre objetos situados a diferentes dis¬ 
tances. 



(a) Los ojos facetados en la cabeza de una mosca, 
fotografiados con un estereomicroscopio. 



(b) La cornea y el cono cristalino de cada omatidio funcionan como 
una lente que enfoca la luz sobre el rabdoma, un tallo de placas 
pigmentadas en el interior de un cfrculo de fotorreceptores. El 
rabdoma atrapa la luz y la gufa hasta los fotorreceptores. La 
imagen formada por un ojo compuesto es un mosaico de puntos 
producidos por diferentes intensidades de luz que entran en los 
numerosos omatidios desde diferentes angulos. 


A Fig. 49-17. Ojos compuestos. 


El sistema visual de los vertebrados 

Como los ojos detente unica de muchos invertebrados, los 
ojos de los vertebrados tambien son similares a una camara pero 
evolucionaron de forma independiente en el linaje de los verte¬ 
brados y difieren de los ojos de lente unica de los invertebrados 
en varios detalles. Aunque el ojo es la primera etapa en la vision, 
recuerdese que, en realidad, es el cerebro el que “ve”. Por tanto, 
para comprender la vision debemos examinar el modo en que el 
ojo de los vertebrados genera sensaciones (potenciales de accion) 
y luego seguir esas senales hasta los centros visuales del cerebro, 
donde se perciben las imagenes. 


Estmctura del ojo 

El globo ocular de los vertebrados se compone de una capa 
externa blanca y resistente de tejido conectivo denominada es¬ 
clerotica y una capa interna pigmentada y delgada que se deno- 
mina coroides (fig. 49-18). Una capa delicada de celulas epite- 
liales forma una membrana mucosa, la conjuntiva, que cubre la 
superficie externa de la esclerotica y ayuda a mantener el ojo hu- 
medo. En la parte anterior del ojo, la esclerotica se convierte en 
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borde de la coroides 
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la cornea transparente, que deja entrar luz en el ojo y actua co- 
mo una lente fija. La conjuntiva no cubre la cornea. La parte an¬ 
terior de la coroides constituye el iris, con forma anular, que da 
color al ojo. A1 cambiar el tamano, el iris regula la cantidad de 
luz que entra en la pupila, el orificio situado en el centro del ojo. 
Inmediatamente en el interior de la coroides, la retina forma la 
capa mas interna del globo ocular y contiene los fotorreceptores. 
La informacion proveniente de los fotorreceptores abandona el 
ojo en el disco optico, donde el nervio optico se une al ojo. Co¬ 
mo no existen fotorreceptores en el disco optico, este punto ubi- 
cado en la parte inferoextema de la retina es un “punto ciego”. La 
luz que se enfoca sobre esa parte de la retina no se detecta. 

El cristalino y el cuerpo ciliar dividen el ojo en dos cavida- 
des, una cavidad anterior entre el cristalino y la cornea y una ca- 
vidad posterior mucho mayor por detras del cristalino en el inte¬ 
rior del propio globo ocular. El cuerpo ciliar constantemente 
produce el humor acuoso claro que llena la cavidad anterior. El 
bloqueo de los conductos que drenan el humor acuoso puede 
producir glaucoma, un trastorno en el cual el aumento de la pre- 
sion comprime la retina y produce ceguera. La cavidad posterior, 
ocupada por el humor vitreo gelatinoso, constituye la mayor 
parte del volumen del ojo. Los humores acuoso y vitreo funcio- 
nan como cristalinos llquidos que ayudan a enfocar la luz sobre 
la retina. El cristalino propiamente dicho es un disco proteico 
transparente. Al igual que los calamares y los pulpos, muchos pe- 
ces enfocan, moviendo el cristalino hacia adelante o hacia atras, 
como en una camara. En cambio, los 
seres humanos y otros mamlferos enfo¬ 
can cambiando la forma del cristalino 
(fig. 49-19). Cuando enfoca un objeto 
cercano, el cristalino se vuelve casi es- 
ferico en un cambio denominado aco- 
modacion. Cuando se visualiza un ob¬ 
jeto a distancia, el cristalino se aplana. 

La retina humana contiene unos 
125 millones de has tones y alrededor 
de 6 millones de conos, dos tipos de 
fotorreceptores que reciben este nom- 
bre por su forma. Estas celulas repre- 
sentan alrededor del 70% de todos los 
receptores sensoriales del cuerpo, he- 
cho que destaca la importancia de los 
ojos y la informacion visual en el mo- 
do en que los seres humanos perciben 
su entorno. 

Los conos y los bastones cumplen 
diferentes funciones en la vision y la 
cantidad relativa de estos dos fotorre¬ 
ceptores de la retina se correlaciona, en 
parte, con el hecho de que un animal 
sea mas activo durante el dla o por la 
noche. Los bastones son mas sensibles 
a la luz pero no distinguen los colores; 
nos permiten ver por la noche, pero 
solo en bianco y negro. Como los co¬ 
nos son menos sensibles, contribuyen 
muy poco a la vision noctuma, pero 
pueden distinguir los colores en la luz 
diurna. Hay vision de los colores en to- 
das las clases de vertebrados, aunque 
no en todas las especies. La mayorla de 
los peces, anfibios y reptiles, incluidas 
las aves, tienen una vision nltida de los 
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A Fig. 49-18. Estructura del ojo de los vertebrados. En este corte 
longitudinal del ojo solo se muestra el humor vitreo gelatinoso en la mi- 
tad inferior del globo ocular. No se muestra la conjuntiva, una membra- 
na mucosa que rodea a la esclerotica. 
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A Fig. 49-19. Enfoque del ojo de los mamiferos. Los musculos ciliares controlan la forma del cris¬ 
talino, que inclina la luz y la enfoca sobre la retina. Cuanto mas grueso es el cristalino mas aguda es la 


inclinacion de la luz. 
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colores; en cambio, los seres humanos y otros primates se en- 
cuentran entre los pocos mamiferos con esta capacidad. Muchos 
mamlferos son noctumos; el hecho de que cuenten con una can- 
tidad maxima de bastones en la retina es una adaptation que les 
permite una vision nltida durante la noche. Los gatos, por ejem- 
plo, suelen ser mas activos por la noche; tienen una vision limi- 
tada de los colores y es probable que vean un mundo de color 
pastel durante el dla. 

En el ojo humano, los bastones se encuentran en su maxima 
densidad en las regiones perifericas de la retina y estan totalmen- 
te ausentes de la fovea, el centro del campo visual (vease fig. 49- 
18). No es posible ver una estrella borrosa por la noche si se mi- 
ra directamente porque la imagen de la estrella esta enfocada so- 
bre la fovea; sin embargo, si se observa la estrella en un angulo, 
enfocando la imagen sobre una region de la retina que contenga 
bastones, se podra ver. Con la luz diuma se logra la vision mas 
aguda mirando directamente un objeto porque los conos son 
mas densos en la fovea, donde existen alrededor de 150 000 co¬ 
nos por millmetro cuadrado. Algunas aves tienen mas de un mi- 
llon de conos por millmetro cuadrado, lo que permite que espe- 
cies como los halcones vean a los ratones y otras presas peque- 
nas desde lo alto del cielo. Las variaciones en la retina, como en 
todas las estructuras biologicas, las variaciones representan adap- 
taciones evolutivas. 


Transduction sensitiva en el ojo 

Cada baston o cada cono de la retina de los vertebrados con- 
tiene pigmentos visuales que se componen de una molecula que 
absorbe la luz denominada retinol (un derivado de la vitamina 
A) unida a una protelna de membrana denominada opsina. Las 
opsinas varlan en estructura de un tipo de fotorreceptor a otro y 
la capacidad del retinol para absorber luz esta afectada por la 
identidad especlfica de su companera la opsina. Los bastones tie¬ 
nen un tipo de opsina que, combinada con retinal, constituye el 
pigmento visual rodopsina. En la figura 49-20 se ilustra la re¬ 
lation entre la estructura de los bastones y la absorcion de luz. 

Como se explica en dicha figura, la rodopsina cambia la for¬ 
ma cuando absorbe luz, en un proceso denominado “blanquea- 
miento”. La luz brillante mantiene a la rodopsina blanqueada y 
los bastones dejan de responder. Cuando una persona pasa de un 
ambiente luminoso a otro oscuro, por ejemplo, cuando se entra 
en un cine en una tarde soleada, inicialmente, se encuentra casi 
ciega ante la luz debil. La luz es demasiado tenue como para es- 
timular los conos, y los bastones “blanqueados” tardan al menos 
algunos minutos en volverse totalmente reactivos otra vez. 

La vision de los colores implica un procesamiento incluso mas 
complejo de las senales que el mecanismo de la rodopsina en los 
bastones. Existen tres clases de conos en la retina (rojos, verdes 
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(a) Los bastones contienen el pigmento visual rodopsina, que esta 
introducido en una pila de discos membranosos en el segmento 
externo del baston. La rodopsina se compone de la molecula absorbente 
de luz retinol unida a la opsina, una proteina. La opsina tiene siete 
helices que se extienden en la membrana del disco. 


▲ Fig. 49-20. Estructura de los bastones y absorcion de la luz. 
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(b) El retinol existe como dos isomeros. La absorcion 
de luz convierte el isomero c/s en el isomero 
trans, lo cual determina que la opsina cambie 
su conformacion (forma). Despues de algunos 
minutos, el retinol se separa de la opsina. En la 
oscuridad, las enzimas nuevamente convierten el 
retinol en su forma c/s, que se recombina 
con la opsina para formar rodopsina. 
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y azules), cada uno con su propio tipo de opsina asociada con re¬ 
tinal en un pigmento visual. Los tres pigmentos visuales de los 
conos se denominan, en conjunto, fotopsinas. El nombre de ca¬ 
da clase de cono se refiere al color que absorbe mejor su tipo de 
fotopsina. Estos pigmentos visuales tienen espectros de absor- 
cion superpuestos y la percepcion cerebral de los matices inter- 
medios depende de la estimulacion diferencial de dos o mas cla- 
ses de conos. Por ejemplo, cuando se estimulan tanto los conos 
rojos como los verdes, se puede ver el amarillo o el anaranjado, 
segun que clase se estimule con mas intensidad. La ceguera para 
los colores, que es mas frecuente en los hombres porque, gene- 
ralmente, se hereda como un rasgo ligado al sexo (vease fig. 15- 
9), es resultado de la deficiencia o de la ausencia de uno o mas 
tipos de fotopsina. 


Procesamiento de la informacion visual 

El procesamiento de la informacion visual comienza en la re¬ 
tina propiamente dicha, donde tanto los bastones como los co¬ 
nos establecen sinapsis con neuronas denominadas celulas bipo- 
lares. En la oscuridad, los bastones y los conos se despolarizan y 
en esas sinapsis liberan continuamente el neurotransmisor gluta- 
mato (vease cuadro 48-1). Esta liberacion constante de glutama- 
to en la oscuridad despolariza algunas celulas bipolares e hiper- 
polariza otras, segun el tipo de moleculas receptoras postsinapti- 
cas que contengan (fig. 49-21). En la luz, los bastones y los co¬ 
nos se hiperpolarizan, lo que anula su liberacion de glutamato. 
En respuesta, las celulas bipolares que son despolarizadas por el 
glutamato se hiperpolarizan y las que son hiperpolarizadas por el 
glutamato se despolarizan (fig. 49-22). Otros tres tipos de neu¬ 
ronas contribuyen al procesamiento de la informacion en la reti¬ 
na: las celulas ganglionares, las celulas horizontales y las celulas 
amacrinas (fig. 49-23). Las celulas ganglionares forman sinap¬ 
sis con celulas bipolares y transmiten potenciales de action has- 
ta el cerebro a traves de axones en el nervio optico. Las celulas 
horizontales y las celulas amacrinas ayudan a integrar la infor¬ 
macion antes de que sea enviada al cerebro. 
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▲ Fig. 49-22. Efecto de la luz sobre las sinapsis entre los basto¬ 
nes y las celulas bipolares. 


Las senales provenientes de los bastones y los conos pueden 
seguir una via vertical o lateral en la retina. En la via vertical la 
informacion pasa directamente de los fotorreceptores a las celu¬ 
las bipolares y de estas a las celulas ganglionares. En la via late¬ 
ral, las celulas horizontales transportan senales de un baston o de 
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▲ Fig. 49-21. Production de un potencial de receptor 
en un baston. Observese que, en este caso, el potencial de 
receptor es una hiperpolarizacion, no una despolarizacibn. 
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un cono a otros fotorreceptores y a varias celulas bipolares, y las 
celulas amacrinas distribuyen la informacion desde una celula bi¬ 
polar hasta varias celulas ganglionares. Cuando un baston o un 
cono iluminado estimula a una celula horizontal, esta inhibe a 
los fotorreceptores y a las celulas bipolares mas distantes que no 
son iluminados, lo que determina que el punto de luz parezca 
mas claro y los alrededores oscuros aun mas oscuros. Esta forma 
de integracion, denominada inhibicion lateral, vuelve mas nlti- 
dos los bordes y aumenta el contraste en la imagen. La inhibicion 
lateral se repite por las interacciones de las celulas amacrinas con 
las celulas ganglionares y se desarrolla en todos los niveles del 
procesamiento visual en el cerebro. 
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A Fig. 49-23. Organizacion celular de la retina de los vertebra- 
dos. La luz debe atravesar varias capas relativamente transparentes de 
celulas antes de alcanzar los bastones y los conos. Estos fotorrecepto¬ 
res se comunican a traves de las celulas bipolares con celulas ganglio¬ 
nares, que tienen axones que transmiten sensaciones visuales (poten- 
ciales de accion) hasta el cerebro. Cada celula bipolar recibe informa¬ 
cion de varios bastones o conos y cada celula ganglionar la recibe de 
varias celulas bipolares. Las celulas horizontales y amacrinas integran la 
informacidn a traves de la retina. Las flechas negras indican la via de in¬ 
formacion visual desde los fotorreceptores hasta el nervio optico. 


Todos los bastones o conos que alimentan con informacion a 
una celula ganglionar forman el campo receptivo de esa celula. Un 
campo receptivo mas grande (en el cual, mas bastones o mas co¬ 
nos inervan a una celula ganglionar) produce una imagen menos 
nltida que un campo receptivo mas pequeno porque el campo 
mas grande proporciona menos informacion sobre el lugar exac- 
to de donde llega la luz a la retina. Las celulas ganglionares de la 
fovea tienen campos receptivos muy pequerios, de modo que la 
agudeza visual es alta en la fovea. 

Los axones de las celulas ganglionares forman los nervios op- 
ticos que transmiten sensaciones desde los ojos hasta el cerebro 
(fig. 49-24). Los dos nervios opticos se encuentran en el quias- 
ma optico cerca del centra de la base de la corteza cerebral. En 
el quiasma optico, los axones de los nervios opticos se dirigen de 
modo que las sensaciones provenientes del campo visual izquier- 
do de ambos ojos se transmiten hacia el lado derecho del cerebro 
y las sensaciones provenientes del campo visual derecho se trans¬ 
miten hacia el lado izquierdo del cerebro. La mayor parte de los 
axones de las celulas ganglionares conducen a los nucleos geni- 
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A Fig. 49-24. Vias neurales para la vision. Cada nervio optico con¬ 
vene, aproximadamente, un millon de axones que establecen sinapsis 
con interneuronas en los nucleos geniculados laterales. Los nucleos 
transmiten las sensaciones hasta la corteza visual primaria, uno de los 
muchos centros cerebrales que cooperan para construir nuestras per- 
cepciones visuales. 
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culados laterales del talamo. Las neuronas de los nucleos geni- 
culados laterales tienen axones que se extienden hacia la corteza 
visual primaria en el lobulo occipital del cerebro. Otras inter- 
neuronas transmiten la informacion hacia los centros de procesa- 
miento o integradores visuales de orden superior en otros sitios 
de la corteza. 

La informacion puntual en el campo visual se proyecta a lo 
largo de las neuronas en la corteza visual. <>De que modo la cor¬ 
teza convierte un conjunto complejo de potenciales de accion 
que representan imagenes bidimensionales enfocadas sobre 
nuestras retinas en percepciones tridimensionales de nuestro al- 
rededor? Los investigadores calculan que, al menos el 30% de la 
corteza cerebral -cientos de millones de interneuronas en doce- 
nas de centros integradores- toman parte en la formulation de lo 
que realmente “vemos”. El objetivo de un esfuerzo de investiga¬ 
tion excitante y en rapido movimiento es determinar como estos 
centros integran los componentes de nuestra vision, como el co¬ 
lor, el movimiento, la profundidad, la forma y el detalle. 


Evaluacion de coneeptos 


1. Compare los organos de detection de la luz de las 
planarias y de las moscas. <>C6mo se adapta cada organo 
al estilo de vida del animal? 

2. En un trastomo denominado presbiopla el cristalino 
del ojo pierde su elasticidad y mantiene una forma plana 
constante. Explique como ese trastomo afectaria a la 
vision de una persona. 

3. Concentrandose en la via vertical que atraviesa la retina, 
explique como la iluminacion de un fotorreceptor puede 
producir un aumento de la frecuencia de potenciales de 
accion en las celulas ganglionares. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


Los esqueletos de los animates 
desempenan funciones de sosten, 
proteccion y movimiento 

En todas las explicaciones de los mecanismos sensitivos he- 
mos visto varios ejemplos del modo en que las aferencias sensi- 
tivas del sistema nervioso conducen a comportamientos especlfi- 
cos: la maniobra de huida de una polilla que oye los chirridos de 
un murcielago, la natacion en position invertida de un cangrejo 
con manipulation de los estatocistos, los movimientos de ali¬ 
mentation de una hidra cuando saborea el glutation y el movi¬ 
miento de las planarias para alejarse de la luz. El comportamien- 
to del animal fluye en un ciclo continuo que incluye funciones 
cerebrales constantes que generan acciones, advierten las conse- 
cuencias de esas acciones a traves de aferencias procedentes de 
receptores sensitivos y utilizan esas aferencias para determinar la 
siguiente accion. Las diversas formas de comportamiento de los 
animales se basan en mecanismos fundamentales comunes. La 
natacion, la capacidad de reptar, la carrera, el salto y el vuelo son 
el resultado de musculos que trabajan contra algun tipo de es- 
queleto. 


Tipos de esqueletos 

Las tres funciones principales de un esqueleto son sosten, 
proteccion y movimiento. La mayorfa de los animales terrestres 
se hundirian por su propio peso si no tuvieran un esqueleto que 
los sostuviera. Incluso los animales que viven en el agua serfan 
una masa amorfa sin ningun sosten para mantener su forma. En 
muchos animales, hay un esqueleto duro que proporciona pro¬ 
teccion a los tejidos blandos. Por ejemplo, el craneo de los verte- 
brados protege al encefalo y las costillas de los vertebrados terres¬ 
tres forman una jaula alrededor del corazon, los pulmones y 
otros organos intemos. Los esqueletos tambien ayudan al movi¬ 
miento porque proporcionan a los musculos algo firme contra lo 
cual trabajar. Hay tres tipos principales de esqueletos: esqueletos 
hidrostaticos, exoesqueletos y endoesqueletos. 

Esqueletos hidrostaticos 

Un esqueleto hidrostatico consiste en llquido mantenido bajo 
presion en un compartimento corporal cerrado. Es el tipo principal 
de esqueleto en la mayoria de los cnidarios, platelmintos, nemato- 
dos y anelidos (vease cap. 33). Estos animales controlan su forma y 
su movimiento, utilizando musculos para modificar la forma de los 
compartimentos llenos de liquido. 

Entre los cnidarios, por ejemplo, una hidra puede alargarse ce- 
rrando su boca y utilizando celulas contractiles en la pared corpo¬ 
ral para contraer la cavidad gastrovascular central. Como el agua no 
se puede comprimir mucho, la diminution del diametro de la ca- 
vidad fuerza a esta a aumentar de longitud. 

En las planarias y otros platelmintos, el llquido intersticial se 
mantiene bajo presion y funciona como el principal esqueleto hi¬ 
drostatico. El movimiento de las planarias resulta, principalmente, 
de los musculos de la pared corporal que ejercen fuerzas localiza- 
das contra el esqueleto hidrostatico. 

Los nematodos (gusanos redondos) mantienen llquido en su ca¬ 
vidad corporal, que es un seudoceloma (vease fig. 32-8b). El llqui¬ 
do se encuentra bajo una presion elevada, y las contracciones de los 
musculos longitudinales producen movimientos de agitation. 

En los gusanos de tierra y otros anelidos, el llquido celomico 
funciona como un esqueleto hidrostatico. En muchos anelidos, la 
cavidad celomica esta dividida por tabiques entre los segmentos, lo 
que permite que el animal modifique la forma de cada segmento in- 
dividualmente usando musculos circulares y longitudinales. Estos 
anelidos utilizan su esqueleto hidrostatico para el peristaltismo, un 
tipo de movimiento* sgb re la tierra producido por las ondas ritmi- 
cas de contracciones niusculares que se desplazan desde adelante 
hacia atras (fig. 49-25): 

Los esqueletos hidi^staticos son muy apropiados para la vida en 
medios acuaticos. Tambien pueden amortiguar los golpes de los or¬ 
ganos intemos y brindan sosten para la capacidad de reptar y para 
cavar en los animales terrestres. Sin embargo, un esqueleto hidros¬ 
tatico no puede sostener las actividades terrestres, en las cuales, el 
cuerpo del animal se mantiene separado de la tierra, como caminar 
y correr. 

Exoesqueletos 

Un exoesqueleto es una cubierta dura depositada en la su- 
perficie de un animal. Por ejemplo, la mayoria de los moluscos 
estan encerrados en una concha calcarea (carbonato de calcio) 
secretada por el manto, una extension laminar de la pared corpo¬ 
ral (vease fig. 33-16). A medida que el animal crece, la concha se 
agranda a partir de agregados a su borde extemo. Las almejas y 
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(a) Los segmentos corporales de la cabeza e inmediatamente por delante 
de la parte posterior son cortos y gruesos (musculos longitudinals 
contraidos; musculos circulares relajados) y estan fijados a la tierra 
por cerdas. Los otros segmentos son delgados y alargados (musculos 
circulares contraidos; musculos longitudinals relajados). 



(b) La cabeza se ha movido hacia adelante porque los musculos circulares de 
los segmentos cefalicos se han contraido. Los segmentos situados detras 
de la cabeza y los que se encuentran en la parte posterior ahora son 
gruesos y estan fijados, lo que impide que el gusano se deslice hacia atras. 



(c) Los segmentos cefalicos son gruesos nuevamente y estan fijados en 
sus nuevas posiciones. Los segmentos posteriores se han liberado de 
su sosten sobre la tierra y han sido traccionados hacia adelante. 


▲ Fig. 49-25. Locomocion peristaltica en una lombriz de tierra. 

La contraccion de los musculos longitudinales hace mas gruesa a la 
lombriz y la acorta; la contraccion de los musculos circulares la contrae 
y la alarga. 


otros bivalvos cierran su concha con una bisagra, utilizando 
musculos fijados al interior de este exoesqueleto. 

El exoesqueleto articulado de los artropodos es una cutlcu- 
la, un revestimiento sin vida secretado por la epidermis. Los 
musculos estan fijados a botones y placas de la cutlcula, que se 
extienden en el interior del cuerpo. Alrededor del 30-50% de 
la cutlcula se compone de quitina, un polisacarido similar a la 
celulosa. Las fibrillas de quitina estan embebidas en una ma- 
triz proteica y forman un material compuesto que combina 
fuerza y flexibilidad. En el lugar donde la proteccion es mas 
importante, la cutlcula esta endurecida con compuestos orga- 
nicos que forman uniones cruzadas con las protelnas del 
exoesqueleto. Algunos crustaceos, como las langostas, endure- 
cen aun mas porciones de su exoesqueleto agregando sales de 
calcio. Por el contrario, existen pocas uniones cruzadas 
de protelnas o deposito de sales inorganicas en los lugares 
donde la cutlcula debe ser fina y flexible, como las articulacio- 
nes de las patas. Un artropodo debe eliminar su exoesqueleto 


(muda) y producir otro mas grande en cada fase de crecimien- 
to (vease fig. 5-10). 

Endoesqueletos 

Un endoesqueleto se compone de elementos de sosten du- 
ros, como, por ejemplo, huesos, ocultos dentro de los tejidos 
blandos de un animal. Las esponjas estan reforzadas por esplcu- 
las duras de material inorganico o por fibras mas blandas forma- 
das por protelnas (vease fig. 33-4). Los equinodermos tienen un 
endoesqueleto de placas duras, denominadas oslculos, por deba- 
jo de la piel. Los oslculos estan compuestos por cristales de car- 
bonato de magnesio y carbonato de calcio y, habitualmente, se 
hallan unidos entre si por fibras proteicas. Mientras que los osl¬ 
culos de los erizos de mar estan unidos con mucha fuerza, los 
oslculos de las estrellas de mar tienen conexiones mas laxas, lo 
que permite que la estrella de mar modifique la forma de sus bra- 
zos. 

Los cordados poseen un endoesqueleto compuesto de cartlla- 
go, hueso o una combination de estos materiales (vease fig. 40- 
5). El esqueleto de los mamlferos esta formado por mas de 200 
huesos, algunos fusionados entre si y otros conectados a las arti- 
culaciones por ligamentos que permiten la libertad de movi- 
miento (fig. 49-26). Los anatomistas dividen el esqueleto de los 
vertebrados en dos partes principales: el esqueleto axial (craneo. 
columna vertebral y parrilla costal); y el esqueleto apendicular 
(formado por los huesos de las extremidades y las cinturas esca- 
pular y pelviana que fijan los apendices al esqueleto axial). En ca¬ 
da apendice, varios tipos de articulaciones proporcionan flexibi¬ 
lidad a los movimientos corporales. 

Soporte fisico en la tierra 

Un ingeniero que disena un puente o un edificio alto debe 
tener en cuenta los efectos de los cambios de tamano o escala. 
Un aumento de tamano desde un modelo a pequena escala 
hasta el tamano real tiene un impacto importante sobre el di- 
seno del edificio. Por ejemplo, la resistencia del soporte de un 
edificio depende de su area de corte transversal, que aumenta 
con el cuadrado de su diametro. En constraste, la fuerza ejer- 
cida sobre ese soporte depende del peso del edificio, que au¬ 
menta con el cubo de su altura u otra dimension lineal. Al 
igual que la estructura de un puente o de un edificio, la estruc- 
tura corporal de un animal debe soportar su tamano. En con- 
secuencia, un animal grande tiene proporciones corporales 
muy diferentes d^Jas de un animal pequeno. Si se aumentara 
el tamano de un r£jpn hasta el tamano de un elefante, sus fi- 
nas patas se doblylan bajo su peso. 

Si se aplica sifkplemente la analogla del edificio se puede 
predecir que el tamano de los huesos de las patas de un ani¬ 
mal es directamente proporcional al esfuerzo impuesto por su 
peso corporal. Sin embargo, esa prediction seria inexacta; los 
cuerpos de los animales son complejos y no rlgidos y la analo¬ 
gla del edificio solo explica parcialmente la relacion entre es¬ 
tructura corporal y soporte. El tamano de las patas de un ani¬ 
mal en relacion con su tamano corporal es solo una parte de la 
historia. Es evidente que la postura del cuerpo -la position de 
las patas en relacion con el cuerpo- es una caracterlstica es- 
tructural muy importante para sostener el peso corporal, al 
menos, en los mamlferos y las aves. Los musculos y los tendo- 
nes (el tejido conectivo que une el musculo con el hueso), que 
sostienen las patas de los mamlferos grandes, relativamente 
rectas y posicionadas debajo del cuerpo, soportan la mayor 
parte del peso. 
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Ejemplos de 
articulaciones 



Tibia 


Perone 


Huesos del tarso 
Metatarsianos 
Falanges 



C Las articulaciones esferoides, donde el humero 
establece contacto con la cintura escapular y el 
femur establece contacto con la cintura pelviana, nos 
permiten girar los brazos y las piernas y moverlos en 
varios pianos. 


Cabeza 

humero 



Humero 


0 Las trocleas, como la que se encuentra entre el 
humero y la cabeza del cubito, restringen el 
movimiento a un unico piano. 



k 

d 


Cubito 


© Las articulaciones trocoides nos permiten girar el 
antebrazo en el codo y mover la cabeza de un lado a 
otro. 


▲ Fig. 49-26. Huesos y articulaciones del esqueleto humano. 


capitulo 49 Mecanismos sensitivos y motores 


1065 


















































Evaluation de conceptos 


1. Explique como una lombriz de tierra utilizaria sus 
musculos para estirar su cuerpo totalmente. 

2. Compare las propiedades del exoesqueleto de una 
langosta en las superficies de agarre de sus patas (pinzas) 
y en las articulaciones tipo bisagra de las patas. 

3. Compare los movimientos permitidos por los dos tipos 
de articulaciones que se encuentran en el codo. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


Los musculos mueven partes 
del esqueleto al contraerse 

A nivel celular, todo movimiento animal se basa en uno de 
dos sistemas contractiles basicos y ambos sistemas consumen 
energia al mover las cadenas proteicas unas contra otras. Estos 
dos sistemas de motilidad celular -uno que afecta a los microtu- 
bulos y otro a los microfilamentos-, se explican en el capitulo 7. 
Los microtubulos son responsables del 
batido de los cilios y de las ondulaciones 
de los flagelos. Los microfilamentos de- 
sempenan un papel importante en el mo¬ 
vimiento ameboide y tambien son los ele- 
mentos contractiles de las celulas muscu- 
lares. 

La action de un musculo siempre es 
contraerse; los musculos solo se pueden 
extender pasivamente. Por tanto, la capa- 
cidad de mover partes del cuerpo en 
direcciones opuestas requiere que los 
musculos esten fijados al esqueleto en pa¬ 
res antagonicos y que cada miembro del 
par funcione en oposicion al otro (fig. 

49-27). Por ejemplo, se flexiona un bra- 
zo al contraer el biceps, con la articula¬ 
tion de bisagra del codo que actua como 
el punto de apoyo de una palanca. Para 
extender el brazo se relaja el biceps mien- 
tras se contrae el triceps del lado opuesto. 

Para comprender como se contrae un 
musculo es necesario analizar su estruc- 
tura. En primer lugar se examinaran la es- 
tructura y el mecanismo de contraction 
del musculo esqueletico de los vertebra- 
dos y luego se analizaran otros tipos de 
musculo. 


Musculo esqueletico de los 
vertebrados 

El musculo esqueletico de los verte¬ 
brados, que esta unido a los huesos y es 


responsable de su movimiento, se caracteriza por una jerarquia 
de unidades cada vez mas pequenas (fig. 49-28). Un musculo 
esqueletico esta compuesto de un haz de fibras largas que discu- 
rren paralelas a la longitud del musculo. Cada fibra es una celu- 
la unica con multiples nucleos, lo que refleja su formation por la 
fusion de muchas celulas embrionarias. Una fibra muscular es, 
por si misma, un haz de miofibrillas mas pequenas dispuestas 
longitudinalmente. Por su parte, las miofibrillas estan compues- 
tas por dos tipos de miofilamentos: los filamentos delgados y los 
filamentos gruesos. Los filamentos delgados estan compuestos 
de dos cadenas de actina y una cadena de proteina reguladora 
enrolladas una alrededor de la otra. Los filamentos gruesos son 
series escalonadas de moleculas de miosina. 

El musculo esqueletico tambien se denomina musculo estria- 
do porque la disposition regular de los miofilamentos crea un 
patron de bandas claras y oscuras. Cada unidad de repetition es 
un sarcomero, la unidad contractil basica del musculo. Los hor¬ 
des de los sarcomeros, las lineas Z, estan alineados en las miofi¬ 
brillas adyacentes y contribuyen a formar estriaciones visibles 
con el microscopio optico. Los filamentos delgados estan fijados 
a las lineas Z y se proyectan hacia el centra del sarcomero, mien- 
tras que los filamentos gruesos estan centrados en el sarcomero. 
En una fibra muscular en reposo, los filamentos gruesos y delga¬ 
dos no se superponen de forma completa y el area cercana al hor¬ 
de del sarcomero donde solo existen filamentos delgados se de¬ 
nomina banda I. La banda A es la region ancha que correspon- 
de a la longitud de los filamentos gruesos. Los filamentos delga¬ 
dos no se extienden totalmente a traves del sarcomero, de modo 


Ser humano 


Saltamontes 



El musculo 
extensor 
se relaja 



La tibia 
se flexiona 


"El musculo 
flexor se 
contrae 


El musculo 
extensor 
se contrae 


La tibia se 
extiende 


'El musculo 
flexor 
se relaja 


▲ Fig. 49-27. Interaccion de los musculos y los esqueletos en el movimiento. En general, el 
movimiento hacia atras y adelante de una parte del cuerpo depende de musculos antagdnicos. Es¬ 
ta disposicidn funciona con un endoesqueleto o con un exoesqueleto. 
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▲ Fig. 49-28. Estructura del musculo esqueletico. 
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—Sarcomero - 


(a) Fibra muscular relajada. En una fibra muscular relajada, 
bandas I y la zona H son relativamente anchas. 


(b) Fibra muscular en contraccion. Durante la contraccibn los 
filamentos gruesos y delgados se deslizan unos sobre otros, lo que 
reduce el ancho de las bandas I y la zona H, y acorta el sarcomero. 



(c) Fibra muscular completamente contraida. En una fibra 
muscular completamente contraida, el sarcomero es aun mas 
corto. Los filamentos delgados se superponen, lo que elimina la 
zona H. Las bandas 1 desaparecen a medida que los extremos de 
los filamentos grueips establecen contacto con las li'neas Z. 


4 49-29. Modelo de los filamentos deslizantes de la con¬ 

traccion muscular. Estas fotomicrograffas electronicas de transmision 
demuestran que las longitudes de los filamentos gruesos (miosina) (en 
violeta) y los filamentos delgados (actina) (en anaranjado) siguen sien- 
do iguales a medida que se contrae una fibra muscular. 


que la zona H del centra de la banda A contiene solo filamentos 
gruesos. Esta disposition de filamentos gruesos y delgados es la 
clave del modo en que se contrae el sarcomero y, en consecuen- 
cia, la totalidad del musculo. 

El modelo de los filamentos de la contraccion muscular 
deslizantes 

Es posible explicar gran parte de lo que sucede durante la 
contraccion de la totalidad de un musculo basandose en lo que 


sucede en una fibra muscular unica (fig. 49-29). Segun el mo¬ 
delo de los filamentos deslizantes de la contraccion muscu¬ 
lar, ni los filamentos delgados ni los filamentos gruesos cam- 
bian de longitud cuando el sarcomero se acorta; por el contra - 
rio, los filamentos se deslizan unos sobre otros longitudinal- 
mente, lo que produce mayor superposition entre los filamen¬ 
tos delgados y gruesos. En consecuencia, se retrae tanto la re¬ 
gion ocupada solamente por filamentos delgados (la banda I) 
como la region ocupada solo por filamentos gruesos (la 
zona H). 
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Filamento grueso 


0 



Filamento delgado 


Filamentos 

delgados 


© A partir de aqui, la cabeza de miosina 
esta unida al ATP y se encuentra en su 
configuracidn de baja energia. 


La union de una nueva 
mol£cula de ATP libera la 
cabeza de miosina de la actina 
y comienza un nuevo ciclo. 




El filamento grueso se mueve 
■ hacia el centra del sarcbmero. 



Cabeza de miosina (confi- 
guracion de baja energia) 



© Al liberar ADP y (p), la miosina se 
relaja hasta su configuracion de baja 

energia, lo que determina el deslizamiento ■ - - •- ^ - •-— 

del filamento delgado. 



Sitio de union de 
cruzado 


Cabeza de miosina 
(configuracion de alta 
energia) 


Actina 



La cabeza de miosina se une 
a la actina y forma un puente 
cruzado. 


▲ Fig. 49-30. Interacciones miosina-actina que subyacen a la contraccion de la fibra muscular. 


El deslizamiento de los filamentos se basa en la interaction 
entre las moleculas de actina y de miosina que forman los fila¬ 
mentos gruesos y delgados. Cada molecula de miosina se corn- 
pone de una “cola” larga y de una “cabeza” globular que se ex- 
tiende hacia el costado. La cola se adhiere a las colas de otras mo¬ 
leculas de miosina que forman el filamento grueso. La cabeza es 
el centra de las reacciones bioenergeticas que impulsan las con- 
tracciones musculares. La cabeza puede fijar ATP e hidrolizarlo 
para dar ADP y fosfato inorganico. Como se muestra en la fig li¬ 
ra 49-30, la hidrolisis de ATP desencadena pasos en los que la 
miosina se une a la actina, forma un puente cruzado y tracciona 
el filamento delgado hacia el centra del sarcomero. El puente 
cruzado se rompe cuando una nueva molecula de ATP se une a 
la cabeza de miosina. En un ciclo que se repite, la cabeza libre es- 
cinde el nuevo ATP y se une a un nuevo sitio de fijacion sobre 
otra molecula de actina mas alejado en el filamento delgado. Ca¬ 
da una de las aproximadamente 350 cabezas de un filamento 
grueso forma y vuelve a formar alrededor de cinco puentes cru¬ 
zados por segundo, lo que determina que los filamentos se des- 
licen unos sobre otros. 


Una fibra muscular tlpica en reposo solo contiene el ATP su- 
ficiente para realizar algunas contracciones. La energia necesaria 
para contracciones^petidas se almacena en otros dos compues- 
tos: el fosfato de crffgtina y el glucogeno. El fosfato de creatina 
puede formar ATP fSpidamente transfiriendo un grupo fosfato al 
ADP. El aporte de fdsfato de creatina en reposo es suficiente pa¬ 
ra sostener las contracciones durante unos 15 segundos. El glu¬ 
cogeno se degrada a glucosa, que puede ser utilizada para gene- 
rar ATP a traves de la glucolisis o la respiracion aerobia (vease 
cap. 9). Con la glucosa de un deposito de glucogeno de una fi- 
bra muscular tlpica, la glucolisis puede mantener una contrac¬ 
cion sostenida durante 1 minuto; mientras que, la respiracion ae¬ 
robia puede impulsar las contracciones durante casi una hora. 

Papel del calcio y de las proteinas reguladoras 

Una fibra de musculo esqueletico solo se contrae cuando es 
estimulada por una neurona motora. Cuando la fibra muscular 
esta en reposo, los sitios de union de la miosina sobre el filamen¬ 
to delgado son bloqueados por la protelna reguladora tropomio- 
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Tropomiosina Sitios de union de Ca 2+ 



(a) Sitios de union de miosina bloqueados. 



(b) Sitios de union de miosina expuestos. 


▲ Fig. 49-31, Papel de las proteinas reguladoras y del calcio en 
la contraccion de la fibra muscular. Cada filamento delgado se com- 
pone de dos cadenas de actina enroscadas en una helice. 


sina (fig. 49-31a). Para que se contraiga la fibra muscular, esos 
sitios de fijacion deben ser descubiertos. Esto ocurre cuando los 
iones de calcio (Ca 2+ ) se unen a otro conjunto de proteinas regu¬ 
ladoras, el complejo troponina, que controla la position de la 
tropomiosina sobre el filamento delgado. La union del calcio 
reorganiza el complejo tropomiosina-troponina y expone los si¬ 
tios de fijacion de la miosina sobre el filamento delgado (fig. 49- 
SI b). Cuando el Ca 2+ esta presente en el citoplasma, los filamen- 
tos delgados y gruesos se deslizan unos sobre otros y la fibra 
muscular se contrae. Cuando desciende la concentration de Ca 2+ 
se cubren los sitios de fijacion y se detiene la contraccion. 

El estimulo que origina la contraccion de una fibra de muscu¬ 
lo esqueletico es un potencial de accion de una neurona motora 
que forma una sinapsis con la fibra muscular (fig. 49-32). La 
terminacion sinaptica de la neurona motora libera el neurotrans- 
misor acetilcolina, que despolariza la fibra muscular y determina 
que produzca un potencial de accion. Ese potencial de accion se 
propaga a la profundidad de la fibra muscular a lo largo de los 
pliegues de la membrana plasmatica denominados tubulos 
transversos (tubulos T). Los tubulos T tienen un contacto es- 
trecho con el retlculo sarcoplasmatico (RS), un retlculo endo- 
plasmatico especializado. Cuando la fibra muscular se encuentra 
en reposo, la membrana del RS bombea Ca 2+ desde el citosol al 
interior del RS, que, por consiguiente, es un deposito intracelu- 
lar del Ca 2+ . Sin embargo, cuando la fibra muscular produce un 
potencial de accion, ese potencial abre los canales del Ca 2+ en el 
RS, lo que permite que el Ca 2+ entre en el citosol. Los iones de 
calcio se unen al complejo troponina, desencadenando la con¬ 
traccion de la fibra muscular. La contraccion se detiene cuando 
el RS bombea nuevamente el Ca 2+ fuera del citosol y la tropomio¬ 
sina vuelve a bloquear los sitios de union de la miosina sobre los 
filamentos delgados. En la f igura 49-33 se revisan los pasos que 
tienen lugar en la contraccion de una fibra de musculo esquele¬ 
tico. 

Varias enfermedades producen paralisis porque afectan a la 
excitation de las fibras de musculo esqueletico por las neuronas 


Axon de neurona 



Membrana plasmatica 
de la fibra muscular 


▲ Fig. 49-32. Papeles del retlculo sarcoplasmatico y los tubulos 
T en la contraccion de la fibra muscular. La terminacion sinaptica de 
una neurona motora libera acetilcolina, que despolariza la membrana 
plasmatica de la fibra muscular. La despolarizacibn determina que los 
potenciales de accion (flechas azules) recorran toda la fibra muscular en 
profundidad a lo largo de los tubos transversales (T). Los potenciales de 
accion desencadenan la liberacion de calcio (puntos verdes) desde el re¬ 
tlculo sarcoplasmatico en el citoplasma. El calcio inicia el deslizamiento 
de los filamentos, permitiendo que la miosina se una a la actina. 


motoras. En la esclerosis lateral amiotrofica (ELA), antes denomi- 
nada enfermedad de Lou Gehrig, se degeneran las neuronas mo¬ 
toras de la medula espinal y del tronco encefalico y se atrofian las 
fibras musculares con las que establecen sinapsis. La ELA es pro- 
gresiva y, habitualmente, mortal dentro de los cinco anos poste- 
riores a la aparicion de los sintomas; en la actualidad no hay cu- 
racion ni tratamiento. El botulismo es resultado de la ingestion 
de una exotoxina seggtada por la bacteria Clostridium botulinum 
en alimentos mal conservados (vease cap. 27). La toxina, que pa- 
raliza los musculos al-Jyfoquear la liberacion de acetilcolina de las 
neuronas motoras, ta^ibien se inyecta en ciertos musculos facia- 
les para eliminar las llneas de las arrugas en los tratamientos es- 
teticos con “Botox”. La miastenia grave es una enfermedad au- 
toinmunitaria en la cual se producen anticuerpos contra los re- 
ceptores de acetilcolina sobre las fibras de musculo esqueletico. 
Disminuye la cantidad de estos receptores y la transmision sinap¬ 
tica entre las neuronas motoras y las fibras musculares pierden 
eficacia. 

Control neural de la tension muscular 

Cuando un potencial de accion en una neurona motora libe¬ 
ra acetilcolina sobre una fibra de musculo esqueletico, la fibra 
muscular responde produciendo una contraccion breve de tipo 
todo o nada. Sin embargo, la experiencia cotidiana muestra que 
la contraccion de la totalidad de un musculo, como el biceps, es 


capitulo 49 Mecanismos sensitivos y motores 1069 












Terminacion 
sinaptica de 
neurona 
motora 


O La acetilcolina (ACh) liberada por la terminacion sinaptica se 
difunde a traves de la hendidura sinaptica y se une a proteinas 
receptoras sobre la membrana plasmatica de la fibra muscular, 
lo que desencadena un potencial de accibn en la fibra. 
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El potencial de accibn 
desencadena la 
liberacibn de Ca 2+ 
del reticulo sarco- 
plasm^tico (RS). 











▲ Fig. 49-33. Revision de la contraccion de una fibra de musculo esqueletico. 
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Los puentes cruzados de la miosina 
alternativamente se unen a la actina 
y se separan de ella, lo que lleva los 
filamentos de actina hacia el centro 
del sarcomero; el ATP impulsa el 
deslizamiento de los filamentos. 


gradual; es posible alterar voluntariamente la magnitud y la fuer- 
za de su contraccion. Algunos estudios experimentales confir- 
man esta observacion. Existen dos mecanismos basicos por los 
cuales el sistema nervioso produce contracciones graduales de la 
totalidad del musculo: 1) mediante la modificacion de la canti- 
dad de fibras musculares que se contraen y 2) mediante la modi- 
ficacion de la frecuencia de estimulacion de las fibras muscula¬ 
res. Consideremos cada mecanismo por separado. 

En el musculo esqueletico de un vertebrado, cada fibra mus¬ 
cular esta inervada por una sola neurona motora, pero cada neu¬ 
rona motora ramificada puede establecer sinapsis con muchas fi¬ 
bras musculares (fig. 49-34) Puede haber centenares de neuro- 
nas motoras que controlen un musculo, cada una con su propio 
conjunto de fibras musculares dispersas en todo el musculo. Una 


unidad motora se compone de una unica neurona motora y to- 
das las fibras musculares que controla. Cuando una neurona mo¬ 
tora produce un potencial de accion, todas las fibras musculares 
de su unidad motora se contraen como grupo. Por tanto, la fuer- 
za de la contraccion resultante depende de la cantidad de fibras 
musculares que controla la neurona motora. En la mayor parte 
de los musculos, la cantidad de fibras musculares de las diferen- 
tes unidades motoras varfa desde algunas a centenares. Por con- 
siguiente, el sistema nervioso puede regular la fuerza de la con- 
traccion en la totalidad de un musculo al determinar cuantas uni¬ 
dades motoras son activadas en un instante dado y al seleccionar 
unidades motoras grandes o pequenas para activar. La fuerza 
(tension) desarrollada por un musculo aumenta progresivamen- 
te a medida que se activan mas neuronas motoras que controlan 
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Cuerpo celular de 
la neurona motora 

Axon de la neurona 
motora 


Tendon 


Unidad 
motora 1 


Unidad 
motora 2 

Terminaciones 


Musculo 


A Fig. 49-34. Unidades motoras en el musculo esqueletico de un 
vertebrado. Cada fibra (celula) muscular tiene una sinapsis unica con 
una neurona motora, pero cada neurona motora establece sinapsis con 
algunas o muchas fibras musculares. Una neurona motora y todas las 
fibras musculares que controla constituyen una unidad motora. 


el musculo, en un proceso denominado reclutamiento de neu- 
ronas motoras. Segun la cantidad de neuronas motoras que re- 
cluta el cerebro y el tamano de las unidades motoras, una perso¬ 
na puede levantar un tenedor o algo mucho mas pesado, como, 
por ejemplo, su libro de biologla. 

Algunos musculos, especialmente aquellos que levantan el 
cuerpo y mantienen la postura, se encuentran casi siempre en 
contraccion parcial. La contraccion prolongada puede conducir a 
la fatiga muscular causada por la depletion de ATP, la disipacion 
de los gradientes ionicos necesarios para la serialization electrica 
normal y la acumulacion de lactato (vease fig. 9-17). La investi¬ 
gation reciente sugiere que aunque el lactato puede contribuir a 
la fatiga muscular, ejerce un efecto beneficioso sobre el funciona- 
miento de los musculos. En un mecanismo que reduce la fatiga, 
el sistema nervioso altema la activation entre las unidades moto¬ 
ras de un musculo, lo que permite que diferentes unidades mo¬ 
toras se turnen para mantener la contraccion prolongada. 

El segundo mecanismo por el cual el sistema nervioso produ¬ 
ce contracciones graduales de la totalidad del musculo consiste 
en la modification de la frecuencia de estimulacion de la fibra 
muscular. Un unico potencial de accion producira una contrac¬ 
cion que durara unos 100 milisegundos (ms) o menos. Si llega 
un segundo potencial de accion antes de que la fibra muscular se 
encuentre completamente relajada, las dos contracciones se su- 
maran, lo que producira mayor tension (fig. 49-35). La suma 



de accion 


frecuencia 


A Fig. 49-35. Suma de contracciones breves. Este grafico compa- 
ra la tension desarrollada en una fibra muscular en respuesta a un uni¬ 
co potencial de accion en una neurona motora, un par de potenciales 
de accion y una serie de potenciales de accion. Las lineas discontinuas 
muestran la tension que se hubiera desarrollado si sdlo se hubiera pro- 
ducido el primer potencial de accion. 


aumenta a medida que se incrementa la frecuencia de estimula¬ 
cion. Cuando la frecuencia es suficientemente alta como para 
que la fibra muscular no se pueda relajar en absoluto entre los es- 
tlmulos, las contracciones breves se fusionan en una contraccion 
sostenida y regular denominada tetania (que no debe confundir- 
se con la enfermedad llamada tetanos). Por lo general, las neuro¬ 
nas motoras envian sus potenciales de accion en salvas de des- 
carga rapida y la suma resultante de tension origina una contrac¬ 
cion regular tlpica del tetanos mas que a las acciones en sacudi- 
das de las contracciones individuales. 

El aumento de la tension durante la suma y el tetanos se de- 
sarrolla porque las fibras musculares no estan unidas directa- 
mente a los huesos, sino que estan conectadas a traves de tendo- 
nes y tejidos conectivos. Cuando una fibra muscular se contrae, 
estira estas estructuras elasticas, que transmiten la tension a los 
huesos. En una contraccion aislada, la fibra muscular comienza 
a relajarse antes de que las estructuras elasticas se encuentren to- 
talmente estiradas. Sin embargo, durante la suma, los potencia¬ 
les de accion de alta frecuencia mantienen una concentration 
elevada de calcio en el citoplasma de la fibra muscular, que pro- 
longa el reciclado d£ jpuentes cruzados y produce mayor estira- 
miento de las estructuras elasticas. Durante el tetanos, las estruc¬ 
turas elasticas se estigah completamente y toda la tension genera- 
da por la fibra musdifar se transmite a los huesos. 


Tipos de fibras musculares 

Todas las fibras musculares esqueleticas se contraen cuando 
son estimuladas por un potencial de accion en una neurona mo¬ 
tora, pero la velocidad con la que se contraen difiere entre ellas. 
Esta diferencia se debe principalmente a la velocidad con la que 
sus cabezas de miosina hidrolizan el ATP. En funcion de la velo¬ 
cidad de contraccion, las fibras musculares pueden clasificarse en 
rapidas o lentas. Las fibras rapidas se utilizan para las contraccio¬ 
nes breves, rapidas y potentes. Por el contrario, las fibras lentas, 
que a menudo se encuentran en musculos que mantienen la pos¬ 
tura, pueden sufrir contracciones prolongadas. Una fibra lenta 
tiene menos retlculo sarcoplasmatico y bombas de calcio mas 
lentas que una fibra rapida, de modo que el calcio se mantiene 
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Cuadro 49-1. Tipos de fibras musculares esqueleticas 


Oxidativas lentas Oxidativas rapidas Glucoliticas rapidas 


Velocidad de contraccion 

Actividad ATPasa de la miosina 

Principal via para la sintesis de ATP 

Indice de fatiga 

Diametro de la fibra 

Mitocondrias 

Capilares 

Contenido de mioglobina 
Color 




Lenta 

Rapida 

Rapida 

Lenta 

Rapida 

Rapida 

Respiracion aerobia 

Respiracion aerobia 

Glucolisis 

Lento 

Intermedio 

Rapido 

Pequeno 

Intermedio 

Grande 

Muchas 

Muchas 

Pocas 

Muchos 

Muchos 

Pocos 

Alto 

Alto 

Bajo 

Rojo 

Rojo a rosado 

Blanco 


en el citoplasma durante mas tiempo. Esto determina que una 
contraccion en una fibra lenta dure aproximadamente cinco ve- 
ces mas que en una fibra rapida. 

Otro criterio para clasificar las fibras musculares es la princi¬ 
pal via metabolica que utilizan para producir ATP. Las fibras que 
depended, principalmente, de la respiracion aerobia se denomi- 
nan fibras oxidativas, mientras que las que fundamentalmente 
utilizan la glucolisis se denominan fibras glucoliticas. Las fibras 
oxidativas se especializan en utilizar un suministro constante de 
energia: tienen muchas mitocondrias, una irrigation rica y una 
gran cantidad de una proteina almacenadora de oxigeno denomi- 
nada mioglobina. La mioglobina, el pigmento rojo pardusco de 
la carne oscura de las aves y los peces, se une al oxigeno con ma¬ 
yor fuerza que la hemoglobina, de modo que puede extraer efi- 
cazmente el oxigeno de la sangre. Todas las fibras glucoliticas son 
rapidas, mientras que las fibras oxidativas pueden ser rapidas o 
lentas. Por tanto, si se consideran tanto la velocidad de contrac¬ 
cion como la sintesis de ATP, se pueden identificar tres tipos 
principales de fibras musculares esqueleticas: oxidativas lentas, 
oxidativas rapidas y glucoliticas rapidas. En el cuadro 49-1 se 
comparan algunas de sus caracteristicas. 

La mayor parte de los mrisculos esqueleticos humanos contie- 
nen los tres tipos de fibras, aunque los musculos del ojo y de la 
mano carecen de fibras oxidativas lentas. En los musculos que 
presentan una mezcla de fibras lentas y rapidas, las proporciones 
relativas de cada una de ellas estan determinadas geneticamente. 
Sin embargo, si uno de estos musculos se utiliza repetidas veces 
para actividades que requieren gran resistencia, algunas fibras 
glucoliticas rapidas pueden evolucionar a fibras oxidativas rapi¬ 
das. Como las fibras oxidativas rapidas se fatigan mas lentamen- 
te que las fibras glucoliticas rapidas, el musculo en su totalidad 
se vuelve mas resistente a la fatiga. 

Otros tipos de musculos 

Existen muchos tipos de musculos en el reino animal. Sin em¬ 
bargo, como comentamos antes, todos comparten el mismo me- 
canismo fundamental de contraccion: el deslizamiento de los fi- 
lamentos de actina y miosina unos sobre otros. Ademas del 
musculo esqueletico, los vertebrados tienen musculo cardiaco 
y musculo liso (vease la fig. 40-5). 

En los vertebrados, solo hay musculo cardiaco en un lugar: 
el corazon. Al igual que el musculo esqueletico, el musculo car¬ 
diaco es estriado. Sin embargo, las diferencias estructurales entre 


las fibras del musculo esqueletico y el musculo cardiaco produ- 
cen diferencias en sus propiedades electricas y de membrana. 
Mientras que las fibras del musculo esqueletico no producen po¬ 
tentiates de action, a menos que sean estimuladas por una neu- 
rona motora, las celulas musculares cardiacas tienen canales io- 
nicos en su membrana plasmatica que producen despolarizacio- 
nes ritmicas, que desencadenan potenciales de action sin aferen- 
cias desde el sistema nervioso. Los potentiates de action de las 
celulas musculares cardiacas duran hasta 20 veces mas que los de 
las fibras musculares esqueleticas y desempenan un papel funda¬ 
mental en el control de la duration de la contraccion. Las mem- 
branas plasmaticas de las fibras musculares cardiacas adyacentes 
se entrelazan en regiones especializadas denominadas discos in- 
tercalares, donde las uniones en hendidura (vease fig. 6-30) pro- 
porcionan el acoplamiento electrico directo entre las celulas. Por 
tanto, un potencial de action generado por una celula en una 
parte del corazon se propaga a todas las demas celulas muscula¬ 
res cardiacas y se contrae la totalidad del corazon. 

El musculo liso se encuentra, principalmente, en las paredes 
de los organos huecos, como los vasos sanguineos y los organos 
del tracto digestivo. Las celulas de musculo liso carecen de estria- 
ciones porque sus filamentos de actina y de miosina no estan dis- 
puestos regularmente a lo largo de la celula. En cambio, los fila¬ 
mentos gruesos estan dispersos por todo el citoplasma y los fila¬ 
mentos delgados^estan unidos a estructuras denominadas cuer- 
pos densos, algun©d de los cuales estan fijados a la membrana 
plasmatica. Hay mehps miosina que en las fibras de musculo es¬ 
triado y la miosin^ho se asocia con cadenas de actina especifi- 
cas. Ademas, las c^Kilas de musculo liso no tienen complejo tro- 
ponina ni tributes T y su RS no esta bien desarrollado. Durante 
un potencial de action, los iones de calcio entran en el citoplas¬ 
ma, sobre todo, a traves de la membrana plasmatica y la cantidad 
que llega a los filamentos es bastante pequena. Los iones de cal¬ 
cio producen contraccion al unirse a la calmodulina (vease cap. 
11), que activa a una enzima que fosforila la cabeza de miosina. 
Los mrisculos lisos se contraen de forma relativamente lenta, pe- 
ro en una extension mucho mayor que el mrisculo estriado. Al¬ 
gunas celulas musculares lisas se contraen solo cuando son esti¬ 
muladas por neuronas del sistema nervioso autonomo. Otras 
pueden generar potentiates de action sin aferencias neurales y se 
encuentran electricamente acopladas unas con otras. 

Los invertebrados tienen celulas musculares similares a las ce¬ 
lulas del mrisculo esqueletico y del mrisculo liso de los vertebra¬ 
dos. Los mrisculos esqueleticos de los artropodos son casi iden- 
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ticos a los musculos esqueleticos de los vertebrados. Sin embar¬ 
go, los musculos que usan los insectos para volar pueden con- 
traerse de forma rltmica e independiente, de modo que algunos 
insectos, en realidad, pueden batir las alas mas rapido de lo que 
pueden llegar los potenciales de accion desde el sistema nervio- 
so central. Se ha descubierto otra adaptacion evolutiva interesan- 
te en los musculos que mantienen cerradas las conchas de las al- 
mejas. Los filamentos gruesos de estos musculos contienen una 
protelna denominada paramiosina que permite que los musculos 
se mantengan contraldos con una baja tasa de consumo de ener- 
gla, incluso durante un mes. 


Evaluation de conceptos 


1. Resuma las evidencias microscopicas que indican que los 
filamentos gruesos y delgados se deslizan o pasan unos 
sobre otros cuando una fibra de musculo esqueletico se 
contrae. 

2. ^Que mecanismo utiliza el sistema nervioso para lograr 
que un musculo esqueletico produzca la contraccion 
mas poderosa de la que es capaz de realizar? 

3. Compare el papel de los iones de calcio en la contraccion 
de una fibra de musculo esqueletico y una celula 
muscular lisa. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


La locomocion requiere energia 
para superar la friccion y la 
gravedad 

El movimiento es una caracteristica distintiva de los animales. 
Para obtener el alimento, el animal debe moverse a traves de su 
entomo o desplazar el agua o el aire circundante. Aunque todas 
las esponjas son sesiles, utilizan el movimiento de los flagelos pa¬ 
ra generar corrientes de agua que atraen y atrapan pequenas par- 
tlculas de alimento y los cnidarios sesiles capturan presas me- 
diante el movimiento ondulatorio de sus tentaculos (vease cap. 
33). Sin embargo, la mayoria de los animales son moviles y uti¬ 
lizan una porcion considerable de su tiempo y su energia para 
buscar activamente alimento, ademas de para huir del peligro y 
para buscar parejas. Aqul nos concentramos en la locomocion o 
el desplazamiento activo de un lugar a otro. 

Las formas de locomocion de los animales son diversas. La 
mayoria de los filos animales incluyen especies que nadan. En la 
tierra y en los sedimentos del suelo del mar y de los lagos, los 
animales se arrastran, caminan, corren o saltan. El vuelo activo 
(al contrario del planeo hacia abajo desde un arbol o un terreno 
elevado) ha evolucionado solo en algunos grupos de animales: 
los insectos, los reptiles (incluidos los pajaros) y, entre los maml- 
feros, los murcielagos. Un grupo de reptiles voladores grandes 
desaparecio hace millones de anos y solo quedaron las aves y los 
murcielagos como vertebrados voladores. 

En todas sus formas, la locomocion requiere que un animal 
gaste energia para superar dos fuerzas que tienden a mantenerlo 
estacionario: la friccion y la gravedad. Ejercer fuerza requiere un 
trabajo celular que consume energia. 


Natacion 

Como la mayoria de los animales flotan razonablemente bien 
en el agua, superar la gravedad es menos diflcil para los anima¬ 
les nadadores que para las especies que se mueven en la tierra o 
a traves del aire. Por otra parte, el agua es un medio mucho mas 
denso y mas viscoso que el aire y, por tanto, la resistencia aero- 
dinamica (friccion) es un problema importante para los anima¬ 
les acuaticos. La forma fusiforme (como un torpedo) y la piel li¬ 
sa es una adaptacion frecuente de los nadadores rapidos (vease 
fig. 40-2). 

Los animales nadan de muchas maneras. Por ejemplo, mu- 
chos insectos y los vertebrados de cuatro patas utilizan sus extre- 
midades como remos para impulsarse por el agua. Los calamares, 
las vieiras y algunos cnidarios se impulsan por chorros, succio- 
nando agua y expulsandola subitamente. Los tiburones y los pe- 
ces oseos nadan moviendo su cuerpo y su cola de un lado a otro, 
mientras que las ballenas y otros mamiferos acuaticos se mueven 
ondulando el cuerpo y la cola hacia arriba y hacia abajo. 

Locomocion sobre la tierra 

En general, los problemas de locomocion sobre la tierra son 
los opuestos a los del agua. En la tierra, un animal que camina, 
corre, salta o se arrastra debe poder sostenerse y moverse en con¬ 
tra de la gravedad, pero el aire plantea relativamente poca resis¬ 
tencia, al menos, a velocidades moderadas. Cuando un animal 
terrestre camina, corre o salta, los musculos de sus patas consu- 
men energia tanto para impulsarlo como para impedir que se cai- 
ga. Con cada paso, los musculos de la pata del animal deben su¬ 
perar la inercia acelerando una pata desde una posicion inicial y 
en que el animal esta parado. Para moverse sobre la tierra, los 
musculos poderosos y un sosten esqueletico fuerte son mas im- 
portantes que una forma aerodinamica. 

Durante la evolucion los vertebrados han desarrollado diver¬ 
sas adaptaciones para moverse en la tierra. Por ejemplo, los can- 
guros tienen musculos grandes y poderosos en sus patas poste- 
riores, apropiados para la locomocion por saltos (fig. 49-36). 



A Fig. 49-36. Locomocion energeticamente eficaz sobre la tierra. 

Los miembros de la familia de los canguros viajan de un lugar a otro sal- 
tando sobre sus largas patas traseras. La energia cinetica almacenada 
transitoriamente en los tendones despues de cada salto proporciona un 
refuerzo para el salto siguiente. De hecho, un canguro grande que sal¬ 
ta a 30 km/h no utiliza mas energia por minuto que a 6 km/h. La cola 
grande ayuda a equilibrar al canguro cuando salta y cuando se sienta. 
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Cuando un canguro aterriza, los tendones de sus patas posteriores 
almacenan energla momentaneamente. Cuanto mas lejos salta el 
animal, mas energla almacenan los tendones. Analoga a la energla 
en un resorte comprimido de un “saltador” (juego que consiste en 
un eje con un resorte en un extremo y una cruz para apoyar los 
pies, que se usa para saltar), la energla almacenada en los tendones 
esta disponible para el salto siguiente y reduce la cantidad total de 
energla que el animal debe consumir para desplazarse. La analogla 
con el saltador se aplica a muchos animales terrestres; por ejem- 
plo, las patas de un insecto, las patas de un perro y las piemas de 
un ser humano retienen cierta energla durante la marcha o la ca- 
rrera, aunque considerablemente menos que las de un canguro. 

El mantenimiento del equilibrio es otro requisito esencial pa¬ 
ra caminar, correr o saltar. La poderosa cola del canguro ayuda a 
equilibrar su cuerpo durante los saltos y tambien forma un trlpo- 
de estable con sus patas posteriores cuando el animal se sienta o 
se mueve lentamente. Como ilustracion del mismo principio, un 
gato, un perro o un caballo que caminan mantienen tres patas so- 
bre la tierra. Los animales blpedos, como los seres humanos y las 
aves, mantienen al menos parte de un pie sobre la tierra cuando 
caminan. Cuando un animal corre, sus cuatro patas (o ambos 
pies en los blpedos) pueden estar brevemente separadas de la tie¬ 
rra, pero v a velocidades de carrera, es la inercia mas que el con- 
tacto de los pies lo que mantiene erecto el cuerpo. 

Arrastrarse plantea una situation muy diferente. Como gran 
parte del cuerpo esta en contacto con la tierra, un animal que se 
arrastra debe hacer un esfuerzo considerable para superar la fric¬ 
tion. Ya se ha explicado que los gusanos de tierra se arrastran por 
peristaltismo. Muchas vlboras se arrastran ondulando todo su 
cuerpo de un lado a otro. Con la ayuda de grandes escamas mo- 
viles en el lado ventral, el cuerpo de una vlbora presiona contra 
la tierra, lo que impulsa al animal hacia adelante.'Las boas cons- 
trictoras y las pitones se deslizan hacia adelante y en llnea recta, 
impulsadas por musculos que separan las escamas del vientre de 
la tierra, inclinan las escamas hacia adelante y luego las empujan 
hacia atras contra la tierra. 

Vuelo 

La gravedad plantea un problema importante para el vuelo 
porque las alas deben conseguir una elevation suficiente para su¬ 
perar la fuerza descendente de la gravedad. La clave para volar es 
la forma de las alas. Todos los tipos de alas, incluidas las de los 
aeroplanos, son pianos aerodinamicos, estructuras cuya forma al¬ 
tera las corrientes de aire de una manera que las ayuda a mante- 
nerse en lo alto. 

Los animales voladores son relativamente ligeros, con masas 
corporales que varian desde menos de un gramo en algunos in- 
sectos hasta unos 20 kg en las aves voladoras mas grandes. Mu¬ 
chos animales que vuelan tienen adaptaciones estructurales que 
reducen la masa corporal. Por ejemplo, las aves tienen huesos 
huecos y llenos de aire y carecen de dientes (vease cap. 34). La 
estructura fusiforme ayuda a reducir la resistencia aerodinamica 
en el aire como lo hace en el agua. 

Comparacion de los costes de la Iocomocion 

El estudio de la locomotion nos conduce nuevamente al tema 
de la bioenergetica animal, explicado en el capltulo 40. El coste 
energetico de la Iocomocion depende del modo de locomotion y 
del ambiente (fig. 49-37). Por lo general, los animales que co- 
rren consumen mas energla por metro recorrido que los anima¬ 
les de tamano equivalente especializados en nadar, en parte, por- 




Figiira 4S-37 

^Cuales son los costes energeticos de 

la locomotion? 


EXPERIMENTS) 


En los casos tipicos, los fisiblogos determinan 
la tasa de consumo de energla de un animal durante la locomo¬ 
tion midiendo su consumo de oxlgeno o su production de didxido 
de carbono mientras nada en una corriente de agua, corre sobre la 
cinta giratoria o vuela en un tunel de viento. Por ejemplo, el peri- 
quito entrenado que se muestra abajo est3 utilizando una mascara 
facial de plastico conectada a un tubo que recoge el aire que exha- 
la el ave a medida que vuela. 


RESULTADOS 


Este grafico compara el coste energetico, en 
joules por kilogramo, de masa corporal por metro recorrido, en los 
animales especializados en correr, volar y nadar (1 J = 0,24 cal). 
Observese que ambos ejes estan graficados en escalas logarltmicas. 


CONCLUSION 


r Para los animales de una masa corporal dada, la 
natation es el mo'dg.jie locomocidn m3s eficiente en terminos 
energeticos y la carrera, el modo de locomocibn menos eficiente 
en terminos energetkbs. De cualquier modo, un animal pequeno 
consume m^s energfa por kilogramo de masa corporal que un 
animal grande. — 


Nadar 


1 

Masa corporal (g) 


10 - 


10 2 


Correr 


1 

io- 1 


que correr o caminar requiere mas energla para superar la grave¬ 
dad. Nadar es el modo de locomotion mas eficaz en terminos 
energeticos (suponiendo que un animal este especializado en na¬ 
dar). Y si compararamos el consumo de energla por minuto en 
lugar de por metro descubrirlamos que los animales que vuelan 
utilizan mas energla que los animales que nadan o corren con la 
misma masa corporal. 

La pendiente descendente de cada llnea del grafico de la figu- 
ra 49-37 demuestra que un animal mas grande se desplaza mas 
eficientemente que un animal mas pequeno especializado en el 
mismo modo de transporte. Por ejemplo, un caballo de 430 kg 
consume menos energla por kilogramo de masa corporal que un 
gato de 4 kg que corre la misma distancia. Por supuesto, la can- 
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tidad total de energia consumida en la locomocion es mayor pa¬ 
ra el animal mas grande. 

El uso de energia de un animal para moverse determina cuan- 
ta energia del alimento que consume se encuentra disponible pa¬ 
ra otras actividades, como el crecimiento y la reproduction. Por 
tanto, las adaptaciones estructurales y conductuales que aumen- 
tan al maximo la eficiencia de la locomocion aumentan la ade- 
cuacion evolutiva de un animal. 

Aunque en este capltulo analizamos por separado los recepto- 
res sensitivos y los musculos, ellos forman parte de un unico sis- 
tema integrado que vincula el encefalo, el cuerpo y el mundo ex- 
terno. El comportamiento de un animal es el producto de este 
sistema. En la unidad o'cho se explica el comportamiento en el 
contexto mas amplio de la ecologla, el estudio de las interaccio- 
nes entre los organismos y su ambiente. 



Concepto 


Los receptores sensitivos transducen la energia del 
estimulo y transmiten senales al sistema nervioso 
central 

► Funciones de los receptores sensitivos (pp. 1046-1048). Los re¬ 
ceptores sensitivos, por lo general, son neuronas o celulas epiteliales 
especializadas que detectan los estimulos ambientales. Los exterocep- 
tores detectan estimulos extemos; los interorreceptores detectan esti¬ 
mulos intemos. La transduccion sensitiva es la conversion de la ener¬ 
gia del estimulo en un cambio en el potencial de membrana denomi- 
nado potencial de receptor. Las vlas de transduccion de senales en las 
celulas receptoras a menudo amplifican la serial, lo que determina 
que la celula receptora produzca potenciales de accion o libere neu- 
rotransmisor en una sinapsis con una neurona sensitiva. 

► Tipos de receptores sensitivos (pp. 1048-1049). Los mecanorre- 
ceptores responden a estimulos, como la presion, el tacto, el estira- 
miento, el movimiento y el sonido. Los quimiorreceptores detectan 
concentraciones totales de soluto o moleculas especificas. Los re¬ 
ceptores electromagneticos detectan formas diferentes de radiation 
electromagnetica. Distintos tipos de termorreceptores senalan las 
temperaturas de superficie y central del cuerpo. El dolor se detecta 
por un grupo de receptores diversos que responden al exceso de 
calor, a la presion o a determinadas clases de sustancias quimicas. 


Concepto 


Los mecanorreceptores que intervienen en la 
audicion y en el equilibrio detectan las particulas 
que se depositan o el liquido en movimiento 

► Formas de sentir la gravedad y el sonido en los invertebrados 
(p. 1050). La mayoria de los invertebrados detectan su orientation 
con respecto a la gravedad por medio de los estatocistos. Muchos 
artropodos detectan sonidos con los pelos corporales que vibran y 
con “oidos” localizados, que consisten en una membrana timpanica 
y celulas receptoras. 

► Audicion y equilibrio en los mamiferos (pp. 1050-1053). La 

membrana timpanica (timpano) transmite ondas sonoras a tres 
huesos pequenos del oido medio, que transportan las ondas a tra- 
ves de la ventana oval hasta el liquido en la coclea espiralada del 
oido intemo. Las ondas de presion en el liquido hacen vibrar la 


Evaluation de conceptos 


1. Compare la natation y el vuelo en funcion de los 
principales problemas que plantean y las adaptaciones 
que permiten que los animales superen esos problemas. 

2. Segun la figura 49-37, ^que animal utiliza mas energia 
por kilogramo de masa corporal para desplazarse 1 m, 
uno volador que pesa 1 g o uno corredor que pesa 1 kg? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 



membrana basilar, que despolariza las celulas ciliadas en el organo 
de Corti y desencandena potenciales de accion que viajan a traves 
del nervio auditivo hasta el cerebro. Cada region de la membrana 
basilar vibra mas energicamente a una frecuencia particular y con¬ 
duce a la excitation de un area auditiva especifica de la corteza ce¬ 
rebral. El utriculo, el saculo y tres conductos semicirculares del oi¬ 
do intemo funcionan en el balance y el equilibrio. 

Audicion y equilibrio en otros vertebrados (pp. 1053-1054). 

La detection del movimiento del agua en los peces y los anfibios 
acuaticos se logra mediante un sistema lineal lateral que contiene 
celulas ciliadas agmpadas. 



Concepto 


Los sentidos del gusto y del olfato estan estrecha- 
mente relacionados en la mayoria de los animales 

El gusto en los seres humanos (p. 1055). Tanto el gusto como el 
olfato dependen de la estimulacion de quimiorreceptores por pe- 
quenas moleculas disueltas que se unen a proteinas de la membra¬ 
na plasmatica. En los seres humanos, los receptores del gusto estan 
organizados en yemas (papilas) gustativas en la lengua y en la boca. 
Cinco percepciones gustativas -dulce, acido, salado, amargo y uma- 
mi (producida por el glutamato)- conllevan varios mecanismos di¬ 
ferentes de transd&^cion. 

JL 

El olfato en los se?es humanos (pp. 1056-1057). Las celulas re¬ 
ceptoras olfatoria/'revisten la parte superior de la cavidad nasal y 
envian sus axones nasta el bulbo olfatorio del encefalo. Mas de 
1 000 genes codifican a las proteinas de membrana que se unen a 
clases especificas de sustancias odorfferas y cada celula receptora 
expresa solo uno o a lo sumo algunos de esos genes. 


Concepto 


La vision se basa en mecanismos similares en todo 
el reino animal 

► Vision en los invertebrados (pp. 1057-1058). Los detectores de 
luz de los invertebrados incluyen la mancha ocular simple y sensi¬ 
ble a la luz de las planarias, los ojos compuestos formadores de 
imagenes de los insectos, los crustaceos y algunos poliquetos y los 
ojos de lente unica de algunas medusas, poliquetos, aranas y mu¬ 
chos moluscos. 

El sistema visual de los vertebrados (pp. 1058-1063). Las par¬ 
tes principales del ojo de los vertebrados son la esclerotica (que in- 
cluye la cornea), la conjuntiva, la coroides (que incluye el iris), la 
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retina (que contiene los fotorreceptores) y el cristalino (que enfoca 
la luz sobre la retina). Los fotorreceptores (bastones y conos) con- 
tienen un pigmento, el retinal, unido a una proteina (la opsina). La 
absorcion de luz por el retinal desencadena una via de transduc¬ 
tion de senates que hiperpolariza los fotorreceptores, que, por ese 
motivo, liberan menos neurotransmisor. Las sinapsis transmiten in¬ 
formation desde los fotorreceptores hasta las celulas bipolares y 
luego hasta las celulas ganglionares, cuyos axones en el nervio opti- 
co transmiten potenciales de action hasta el cerebro. Otras neuro- 
nas en la retina integran la information antes de enviarla al cerebro. 
La mayor parte de los axones de los nervios opticos se dirigen a los 
nucleos geniculados laterales del talamo, que transmite information 
a la corteza visual primaria. Varios centros integradores de la corte- 
za cerebral son activados para crear percepciones visuales. 


Concepto 


Los esqueletos de los animales desempenan funcio- 
nes de sosten, protection y movimiento 

► Tipos de esqueletos (pp. 1063-1064). Un esqueleto hidrostatico, 
que se observa en la mayoria de los cnidarios, los platelmintos, los 
nematodos y los anelidos, se compone de liquido bajo presion en un 
compartimento corporal cerrado. Los exoesqueletos, que existen en 
la mayoria de los moluscos y los artropodos, son recubrimientos du- 
ros depositados sobre la superficie de un animal. Los endoesqueletos, 
hallados en esponjas, equinodermos y cordados, son elementos de 
sosten duros introducidos en el interior del cuerpo de un animal. 

► Soporte fisico en la tierra (pp. 1064-1066). Ademas del esque¬ 
leto, los musculos y los tendones ayudan a sostener a los grandes 
vertebrados terrestres. 


Concepto 


Los musculos mueven partes del esqueleto al con- 
traerse 

► Musculo esqueletico de los vertebrados (pp. 1066-1072). Los 

musculos esqueleticos, presentes a menudo en pares antagonicos, 
proporcionan movimiento al contraerse y jempujar al esqueleto. El 
musculo esqueletico de los vertebrados consiste en un haz de celulas 
(fibras) musculares, cada una de las cuales contiene miofibrillas com- 
puestas por filamentos delgados de actina y filamentos gruesos de 
miosina. Las cabezas de miosina, energizadas por la hidrolisis del 
ATP, se unen a los filamentos delgados y forman puentes cruzados. 

La inclination de las cabezas de miosina ejerce fuerza sobre los fila¬ 
mentos delgados. Cuando el ATP se une a las cabezas de miosina, es- 
tas se liberan, listas para iniciar un nuevo ciclo. Los ciclos repetidos 
determinan que los filamentos gruesos y delgados se deslicen unos 
sobre otros, lo que acorta el sarcomero y contrae la fibra muscular. 

► Una neurona motora inicia la contraction liberando acetilcolina, 
que despolariza la fibra muscular. Los potenciales de action viajan 
hasta el interior de la fibra muscular a lo largo de los tubulos T, 
que estimulan la liberation de Ca 2+ desde el rericulo sarcoplasmati- 
co. Los iones de calcio cambian la position del complejo tropomio- 
sina-troponina sobre los filamentos delgados, lo que expone los si- 
tios de union de la miosina sobre la actina y permite que prosiga el 
ciclo de puentes cruzados. Una unidad motora consta de una neu¬ 
rona motora y las fibras musculares que inerva. El reclutamiento de 
multiples unidades motoras produce contracciones mas fuertes. 

Una contraction breve es resultado de un solo potencial de action 
en una neurona motora. Los potenciales de action transferidos mas 
rapidamente producen una contraction graduada por sumacion. El 
tetanos es un estado de contraction regular y sostenida producida 
cuando las neuronas motoras transmiten una rafaga de potenciales 
de action. Las fibras del musculo esqueletico se clasifican como 
oxidativas lentas, oxidativas rapidas o glucoliticas rapidas en fun- 
cion de su velocidad de contraction y la via principal para producir 
ATP. 


► Otros tipos de musculos (p. 1072). El musculo cardlaco, que so¬ 
lo se encuentra en el corazon, se compone de celulas estriadas que 
estan conectadas electricamente por discos intercalados y pueden 
generar potenciales de action sin aferencias neurales. En el muscu¬ 
lo liso, las contracciones son lentas y pueden ser iniciadas por los 
musculos propiamente dichos o por la estimulacion desde neuro¬ 
nas del sistema nervioso autonomo. 


Concepto 


La locomocion requiere energia para superar la fric- 
cion y la gravedad 

► Natation (p. 1073). Superar la friction es un problema importan- 
te para los nadadores. La gravedad es menos problematica para los 
animales nadadores que para los animales que se mueven sobre la 
tierra o vuelan. 

► Locomocion sobre la tierra (pp. 1073-1074). Caminar, correr, 
saltar o arrastrarse sobre la tierra exige que un animal se apoye y se 
mueva en contra de la gravedad. 

► Vuelo (p. 1074). El vuelo requiere que las alas desarrollen una ele¬ 
vation suficiente para superar la fuerza descendente de la gravedad. 

► Comparacion de los costes de la locomocion (p. 1074). Los 

animales especializados en nadar consumen menos energia por me¬ 
tro recorrido que los animales de tamano equivalente especializados 
en volar o correr. 


EVA1.U A CION DE CONOCIMIENTOS 


Autoevaluacioii 

1. ^Cual de las siguientes relaciones entre los receptores sensitivos y su 
clasificacion es incorrectal 

a. Celula cihada -mecanorreceptor. 

b. Huso muscular -mecanorreceptor. 

c. Receptor gustativo -quimiorreceptor. 

d. Baston-receptor electromagnetico. 

e. Receptor olfatorio -receptor electromagnetico. 

2. Algunos tiburones cierran los ojos inmediatamente antes de morder. 
Aunque no pueden ver a su presa, sus mordeduras dan en el bian¬ 
co. Los investigadores han observado que los tiburones a menudo 
dirigen erroneaftijgge sus mordeduras hacia los objetos metalicos y 
pueden encontrar Saterias enterradas debajo de la arena de un 
acuario. Esta evidedJcia sugiere que los tiburones seguiran la huella 
de su presa duraritgi la fraction de segundo previa a la mordedura 
de la misma forma en que: 

a. Una serpiente de cascabel encuentra un raton en su madriguera. 

b. La mariposa macho del gusano de seda localiza una pareja. 

c. El murcielago encuentra polillas en la oscuridad. 

d. El ornitorrinco localiza su presa en un rio fangoso. 

e. El platelminto evita los lugares luminosos. 

3. La transduction de las ondas sonoras en potenciales de action tiene 
lugar: 

a. En el interior de la membrana tectoria a medida que es estimula- 
da por las celulas ciliadas. 

b. Cuando las celulas ciliadas se inclinan contra la membrana tecto¬ 
ria, lo que determina que se despolaricen y liberen el neurotrans¬ 
misor que estimula a las neuronas sensitivas. 

c. A medida que la membrana basilar se torna mas permeable a los 
iones de sodio y se despolariza, lo que desencadena un potencial 
de action en una neurona sensitiva. 
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d. Cuando la membrana basilar vibra a diferentes frecuencias en 
respuesta a un volumen variado de sonidos. 

e. En el interior del oldo medio a medida que las vibraciones son 
amplificadas por el martillo, el yunque y el estribo. 

4. £Cual de las siguientes afirmaciones sobre el ojo de los vertebrados 
es incorrecta ? 

a. El humor vitreo regula la cantidad de luz que entra en la pupila. 

b. La cornea transparente es una extension de la esclerotica. 

c. La fovea es el centra del campo visual y solo contiene conos. 

d. El musculo ciliar funciona en la acomodacion. 

e. La retina esta situada inmediatamente por dentro de la coroides y 
contiene las celulas fotorreceptoras. 

5. Cuando la luz impacta sobre la rodopsina en un baston, el retinol se di- 
socia de la opsina y se inicia una via de transduccion de senales que: 

a. Despolariza a las celulas bipolares vecinas e inicia un potencial 
de accion en una celula ganglionar. 

b. Despolariza el baston y determina que libere el neurotransmisor 
glutamato, que excita a las celulas bipolares. 

c. Hiperpolariza al baston, que reduce su liberacion de glutamato, 
lo que excita a algunas celulas bipolares e inhibe a otras. 

d. Hiperpolariza al baston, que aumenta su liberacion de glutama¬ 
to, lo que excita a las celulas amacrinas, pero inhibe a las celulas 
horizontales. 

e. Convierte el cGMP en GMP, que abre los canales del sodio e hi¬ 
perpolariza a la membrana, lo que determina que la rodopsina se 
blanquee. 

6. Tanto las almejas como las langostas tienen un exoesqueleto, pero 
las langostas tienen una movilidad mucho mayor. ^Por que? 

a. Las almejas tienen solo musculos aductores que mantienen cerra- 
da la concha, mientras que las langostas tienen tanto musculos 
abductores como aductores. 

b. La paramiosina de los musculos de la almeja mantiene los mus¬ 
culos en un estado de contraccion de baja energia, mientras que 
los musculos de las langostas son muy similares a los musculos 
estriados de los vertebrados. 

c. Las almejas solo pueden crecer agregando material al borde extemo 
de la concha, mientras que las langostas mudan y reemplazan repe- 
tidas veces su exoesqueleto por uno mas grande y mas flexible. 

d. El esqueleto de la langosta se puede contraer activamente, mien¬ 
tras que el esqueleto de la almeja carece de su propio mecanismo 
contractil. 

e. Las langostas tienen un exoesqueleto articulado, que permite el 
movimiento flexible de los apendices y las partes del cuerpo en 
las articulaciones. 

7. Durante la contraccion de las fibras del musculo esqueletico de los 
vertebrados, los iones de calcio: 

a. Rompen los puentes cruzados al actuar como cofactor en la hi- 
drolisis de ATP 

b. Se unen con la troponina, lo que modifica su forma para expo- 
ner los sitios de union a la miosina sobre la actina. 

c. Transmiten potenciales de accion desde la neurona motora hasta 
la fibra muscular. 

d. Propagan los potenciales de accion a traves de los tubulos T. 

e. Restablecen la polarizacion de la membrana plasmatica despues 
de un potencial de accion. 

8. La tetania es: 

a. La contraccion sostenida parcial de los principales musculos de sos- 
ten. 


b. La contraccion de tipo todo o nada de una sola fibra muscular. 

c. Una contraccion mas fuerte resultante de la activacion de multi¬ 
ples unidades motoras. 

d. Una contraccion regular y sostenida resultante de la suma de 
potenciales. 

e. Un estado de fatiga muscular causado por la depletion de ATP y 
la acumulacion de lactato. 

9. ^Cual de las siguientes afirmaciones sobre las celulas musculares 

cardiacas es verdadera? 

a. Carecen de una disposition ordenada de los filamentos de acti¬ 
na y de miosina. 

b. Tienen un retlculo sarcoplasmatico menos extenso y, por tanto, 
se contraen mas lentamente que las celulas de musculo liso. 

c. Estan conectadas por discos intercalares a traves de los cuales se 
propagan los potenciales de accion a todas las celulas del corazon. 

d. Tienen un potencial de reposo mas positivo que el umbral de 
un potencial de accion. 

e. Solo se contraen cuando son estimuladas por neuronas. 

10. ^Cual de los siguientes cambios se desarrolla cuando se contrae 

una fibra de musculo esqueletico? 

a. Las bandas A se acortan. 

b. Las bandas I se retraen. 

c. Las lineas Z se deslizan y se separan. 

d. Los filamentos delgados se contraen. 

e. Los filamentos gruesos se contraen. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Interrelacion evolutiva 

En general, la locomocion sobre la tierra requiere mas energia que la 
locomocion en el agua. Mediante la integration de lo que usted ha 
aprendido en todos estos capltulos sobre las funciones de los animales, 
explique algunas de las adaptaciones evolutivas de los mamlferos que 
sostienen los altos requerimientos energeticos que implica moverse so¬ 
bre la tierra. 


Problemas cientificos 

Los musculos esqueleticos suelen fatigarse con considerable rapidez, 
pero los musculos de r la^:oncha de la almeja tienen una protelna deno- 
minada paramiosina q?te les permite sostener la contraccion hasta du¬ 
rante un mes. A partir d^sus conocimientos sobre el mecanismo celu- 
lar de la contraccion, pffoponga una hipotesis para explicar el funcio- 
namiento de la paramiosina. ^Como evaluarla su hipotesis experimen- 
talmente? 


Cieticia, tecnologia y sociedad 

Es posible que usted conozca a una persona anciana que ha sufrido la 
fractura de un hueso (a menudo, una cadera) debido a osteoporosis, 
una perdida de la densidad osea que afecta a muchas mujeres despues 
de la menopausia. Para evitar la osteoporosis, los investigadores reco- 
miendan el ejercicio y una ingesta maxima de calcio cuando una per¬ 
sona tiene entre 10 y 30 anos de edad. ^Es realista esperar que las per¬ 
sonas jovenes se vean como ancianos? ,?C6mo se podria ensenarles a 
desarrollar buenos habitos de salud que no podrian beneficiaries antes 
de los 40 o 50 anos? 
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ENTREVISTA CON 

Gene E. Likens 

Si los cientificos ganaran medallas y se las 
pusieran en la chaqueta como los generales de 
la milicia, el ecologista Gene Likens seria uno 
de los heroes mas condecorados. Sus premios 
mas recientes son la Medalla Nacional de 
Ciencia de 2001 y el Premio Planeta Azul (Blue 
Planet Prize) de 2003, que reconoce a la "inves¬ 
tigacion cientifica sobresaliente que contribuye 
a resolver los problemas ambientales". El doc¬ 
tor Likens compartio su ultimo premio con su 
colaborador de toda la vida, Herbert Bormann, 
con quien fue pionero en el campo de la 
"investigacion ecologica a largo plazo" en el 
Hubbard Brook Experimental Forest de White 
Mountains en New Hampshire. Como presiden- 
te y director del Instituto de Estudios del 
Ecosistema en Nueva York, el doctor Likens 
dirige un equipo muy numeroso de cientificos 
y educadores, pero regresa a Hubbard Brook 
todos los veranos para continuar con su investi¬ 
gacion sobre la forma en que funcionan los 
ecosistemas de bosques y acuaticos. Esta entre- 
vista se realizo en uno de los sitios historicos de 
investigacion del Hubbard Brook. 

^Como se convirtio Hubbard 
Brook Experimental Forest en el 
centro de su investigacion 
relacionada con los ecosistemas? 

Cuando ingrese en Dartmouth en 1961 
conocl a Herb Bormann, que habla concebido la 
idea de emplear pequenas cuencas de agua para 
estudiar los ecosistemas de bosques. Hubbard 
Brook Experimental Forest era ideal para este 
tipo de estudios y estaba muy cerca. La situa- 
cion se convirtio en uno de esos acontecimien- 
tos fortuitos en los que todo sale muy bien. 

Gran parte de mi carrera como cientlfico fue 
resultado de este tipo de circunstancias, esto es, 
mantener los ojos, los oldos y la mente abiertos 
y, cuando surge una oportunidad, tratar de 
aprovecharla y hacer algo productivo con ella. 

iPor que Hubbard Brook es tan 
atractivo como estacion de 
investigacion relacionada con el 
ecosistema? 

Desde el principio, nos enfrentamos a la 
complejidad de este ecosistema e intentamos 


dark un sentido. Por tanto, comenzamos con el 
estudio de una pequena cuenca de agua. Esta 
idea era muy simple: usamos una analogia medi- 
ca; consideramos que podiamos medir las pro- 
piedades qulmicas de una muestra de agua, de 
una manera bastante similar a la de un medico 
que analiza las propiedades qulmicas de la san- 
gre, con el fin de evaluar la salud de la cuenca de 
agua, que, en este caso, representaria al paciente. 
Nuestra intention fue determinar todos los esti- 
mulos que recibia el sistema, como, por ejemplo, 
las precipitaciones, y todos los resultados produ- 
cidos, como el agua que drenaba del sistema, 
para tratar de comprender el estado de salud del 
paciente. En cada cuenca de agua encontramos 
un sitio en que el lecho rocoso estaba cerca de la 
superficie, donde construimos un centro de 
medicion, tambien denominado “presa”. Toda el 
agua proveniente de la colina debla atravesar la 
presa, de manera que se podia medir la cantidad 
y la composition qulmica del agua con gran pre¬ 
cision durante todo el ano. 

Hace cuarenta y dos anos que 
realiza estos estudios en Hubbard 
Brook. Debe ser diftcil conseguir 
los fondos para mantener la 
investigacion durante tanto tiempo. 

Nuestros patrocinadores prefieren que resol- 
vamos problemas a corto plazo que requieren 
informacion de periodos prolongados. Por ejem¬ 
plo, era necesario obtener datos de Hubbard 
Brook durante mucho tiempo para determinar la ^ 
existencia de lluvia acida y tambien para propor- ] 
cionar las bases para obtener mediciones corres- 
pondientes a plazos mas breves y establecer si el / 
problema de la lluvia acida empeoraba o mejora- * 
ba. La investigacion ecologica a largo plazo se ha 
convertido en un sello distintivo de los estudios 
de Hubbard Brook. 

^Que impacto publico provocaron 
las evidencias a favor de la 
existencia de la lluvia acida en 
Hubbard Brook Forest? 

Aunque los cientificos suecos tambien habian 
evaluado la lluvia acida, nuestra investigacion fue 
la primera que documento este acontecimiento 
en los Estados Unidos. Cuando publicamos 
nuestro primer articulo en 1972, los medios de 
comunicacion lo comentaron bastante. Las evi¬ 


dencias que indicaban que existla un problema 
con la lluvia representaban un asunto importante 
con el que el publico en general se pudo vincu- 
lar. Los datos a largo plazo obtenidos en 
Hubbard Brook dificultaban la negation de esta 
realidad y creo que seria justo decir que la cali- 
dad de estos datos contribuyo a la creation de 
las enmiendas de 1990 en el Acta de Aire Limpio 
que abordo la conexion entre la lluvia acida y la 
combustion de los combustibles fosiles. 

Hubbard Brook tambien es famoso 
por los experimentos relacionados 
con los efectos de la tala de los 
bosques. ^Como se realizan estos 
experimentos a gran escala y 
cuales fueron los resultados 
principales? 

Un ejemplo de esta manipulation experimen¬ 
tal consistio en talar todos los arboles en una de 
las cuencas de agua y dejarlos donde cayeran. 
Luego usamos herbicidas para impedir que vuel- 
van a crecer durante tres anos. A continuation, 
comparamos los datos de este experimento con 
los de una referenda no alterada. Esperabamos 
que drenara mas agua de la cuenca experimental 
y el estudio permitio confirmar nuestra hipotesis. 
Lo que no esperabamos era que las propiedades 
quimicas del agua cambiaran tanto. Por ejemplo, 
las concentraciones de nitrato en el agua aumen- 
taron hasta un nivel que superaba los estandares 
de salud publica para el consumo. La tala de los 
/ arboles altero mucho el reciclado de nitrogeno en 
l la tierra y el nitrato acumulado se desplazo junto 
,7con el agua. La velocidad de perdida de nitrato 
: se redujo despues del segundo ano, pero la con- 
'■ centracion de algunos nutrientes de la tierra, 
como, por ejemplo, el calcio, no se normalizo ni 
tampoco se recuperaron los patrones que existlan 
antes de que cortaramos los arboles en 1965. 

iComo se relacionan estos 
experimentos de tala de arboles 
con los aspectos relacionados 
con el manejo del bosque? 

La investigacion tiene una importancia funda¬ 
mental para comprender la manera en que fun- 
ciona este tipo de ecosistemas, pero los medios 
de comunicacion populares recogieron la historia 
en relation con la controversia sobre la tala de 
arboles. En funcion de nuestra informacion a 
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largo plazo, en nuestro artlculo publicado en 
Science en 1978 propusimos que se podlan talar 
arboles en estos tipos de bosques si se respeta- 
ban algunas pautas especlficas. La tala de arboles 
no debla reaLzarse en pendientes muy empina- 
das ni en regiones muy extensas y era evidente 
que debla protegerse el canal de drenaje del 
agua. Pero lo mas importante era que cada sector 
no debla talarse con demasiada frecuencia. Si un 
bosque se sometla a cultivos con demasiada fre¬ 
cuencia, el sistema perdla nutrientes esenciales. 
Esto funciona como un jardln; si se extraen ele- 
mentos en forma continua y no se reponen, la 
tierra pierde sus nutrientes. El Forest Service 
adopto un programa de ro.tacion cada 100 anos 
(un sector especlfico del bosque puede talarse 
solo una vez cada 100 anos) y estamos muy 
orgullosos de esta polltica. El protocolo de 
manejo del bosque se basa en la ciencia. 

iQue proyectos de investigacion 
que se realizan en la actualidad en 
Hubbard Brook tienen mas proba- 
bilidades de captar la atencion de 
la comunidad ecologista y del 
publico en general? 

Richard Holmes y sus colaboradores realiza- 
ron estudios muy meticulosos sobre poblaciones 
de aves en el Dartmouth College. Creo que uno 
de sus hallazgos mas valiosos es que la cantidad 
total de especies que se encuentran en el bosque 
en la actualidad representa alrededor de una ter- 
cera parte de las que existian en 1969. En reali¬ 
dad, algunas especies aumentaron su numero, 
mientras que otras casi desaparecieron de estos 
ambientes. Los investigadores contemporaneos 
centran su investigacion en la forma que la 
depredacion, la disponibilidad de alimentos y 
otros factores pueden afectar a las poblaciones de 
aves. Otro proyecto que me parece bastante 
beneficioso se desarrolla en un pequeno lago 
muy pintoresco en la parte inferior de este valle, 
denominado Mirror Lake. Uno de los procesos 
que inicie al empezar a trabajar aqul, alrededor 
de 1965, fue registrar el perfodo de tiempo que 


el hielo cubrfa el lago. La cobertura de hielo se 
relaciona con la concentration total de calor que 
recibe el lago, de manera que indica los cambios 
en la temperatura y el clima. Por tanto, como se 
podria esperar, el periodo de cobertura de hielo 
es muy variable a corto plazo porque el clima 
varia de un ano a otro. Sin embargo, los datos a 
largo plazo muestran una disminucion estadlsti- 
camente significativa del periodo de cobertura 
con hielo de alrededor de 19 dlas en compara- 
cion con el periodo en la decada de 1960. Esta 
es una evidencia clara del calentamiento global. 

Junto con su trabajo en Hubbard 
Brook, es presidente y director del 
Instituto de Estudios de 
ecosistemas (IES). iQue le motivo 
hace 20 anos a dejar un puesto 
prestigioso en Cornell por el 
desafio de dirigir un instituto para 
la investigacion y la educacion sin 
fines de lucro? 

Mis colegas me han formulado la misma pre- 
gunta muchas veces y algunos creen que estoy 
loco. La description del empleo en el IES expli- 
caba basicamente que podia hacer todo lo que 
quisiera mientras lo hiciera bien. Eso me gusto 
mucho. Soy el director fundador del IES y estoy 
muy orgulloso del modo en que el Instituto creo 
una reputation intemacional tan imponante. 
Tenemos un personal cientlfico sobresaliente que 
a menudo trabaja de manera cooperativa en pro¬ 
yectos que oscilan desde la existencia del meji- 
llon cebra invasor (Dreissena polymorphd) en el 
rfo Hudson hasta la ecologla de enfermedades 
infecciosas, como, por ejemplo, la enfermedad 
de Lyme. 

iQue atraccion encuentra en la 
investigacion multidisciplinaria 
en equipo que dirige en el IES? 

Muchos cerebros suelen poder lograr avan- 
ces mas rapidos y mejores que uno solo. La 


Gran pai'te de mi carrera como cientlfico fue resultado de este 
tipo de circunstancias, esto es, mcmtener los ops., los ofclos y 
la mente abienos y cuando surge una oportumdad, tratar def 
dpfoyechdrla y hacer algo productive con ella. 
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unica forma de realizar proyectos cientlficos 
grandes en la actualidad es a traves de equipos, 
en particular, en los campos que destacan la 
biocomplejidad. Sin embargo, este tipo de 
ciencia cooperativa requiere confianza en los 
colegas. Creo que debemos ofrecer mejor for¬ 
mation a los graduados para prepararlos para 
trabajar en equipos de investigacion. 

Con respecto al entrenamiento, 
el IES complementa su mision 
cientlfica con programas 
educativos. ^Existen 
oportunidades para los 
estudiantes? 

Tenemos un programa de NSF Research 
Experiences for Undergraduates (REU). Todos 
los veranos se seleccionan entre 10 y 12 estu¬ 
diantes que, ademas de participar en investiga¬ 
cion, aprenden a redactar artlculos cientlficos y 
a buscar empleo y desarrollan temas sobre 
etica cientlfica. Dos de los estudiantes elegidos 
este ano desarrollan su investigacion en 
Hubbard Brook y el resto del grupo vendra de 
visita la proxima semana. 

iQue parte de su educacion, 
formal o de otro tipo, ie hizo 
interesarse tanto por la naturaleza? 

Me crie en una pequena granja en Indiana 
y durante mi primera infancia vivla descalzo, 
paseando por los bosques y, en particular, 
alrededor de los lagos. Cuando fui al colegio 
pensaba convertirme en maestro de escuela y 
entrenador de beisbol. Sin embargo, tenia un 
profesor que insistla en que fuera a la univer- 
sidad. Entonces, para liberarme de su presion, 
solicite ingresar en el colegio preuniversitario 
y fui a la Universidad de Wisconsin, donde 
estudie sistemas de lagos. Este fue otro suceso 
casual maravilloso que se presento en mi 
vida. 

iComo afectaron los 42 anos de 
/experiencia en Hubbard Brook a 

jsu vision de la naturaleza? 
f Hubbard Brook me proporciono temas 
‘ 4 interesantes para investigar. Cuando ingrese era 
un nino ingenuo criado en una granja. Aqul 
aprendl a usar tecnicas muy sofisticadas para 
resolver problemas relacionados con este siste¬ 
ma complejo e interne ayudar a las personas a 
comprender la razon por la cual es importante 
proteger la complejidad de los ecosistemas 
naturales. Es necesario proteger la naturaleza 
porque aporta el sistema de soporte vital basi- 
co: aire limpio, agua limpia, tierra limpia y ali¬ 
mentos. Si se les da una oportunidad, estos 
ecosistemas podran proporcionar el soporte 
vital que necesitamos. Este aprendizaje en 
Hubbard Brook cambio mi vida. Y ^puede 
creer que alguien me pague por trabajar en un 
lugar tan maravilloso? 
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▲ Fig. 50-1. Riqueza de la biosfera evidente en una selva de 
Panama. 


Conceptos clave 


50-1 La ecologla es el estudio de las interacciones 
entre los organismos y el ambiente 
50-2 Las interacciones entre los organismos y el 

ambiente limitan la distribucion de las especies 
50-3 Los factores bioticos y abioticos inciden sobre la 
estructura y la dinamica de los biomas acuaticos 
50-4 El clima determina en gran medida la 
distribucion y la estructura de los 
biomas terrestres 


Panorama general 


Campo de aplicacion de la ecologla 

L os organismos son sistemas abiertos que interactuan de 
forma continua con su ambiente, un tema que ya ha sur- 
gido en muchas ocasiones en este libro. El estudio cientl- 
fico de las interacciones entre los organismos y el ambiente se 
denomina ecologla (del griego oikos , casa, y logos , estudio). Estas 
interacciones determinan tanto la distribucion de los organismos 
como su abundancia, lo que implica tres preguntas que los eco- 
logistas suelen formular en relacion con los organismos: ^donde 
viven?, ^por que viven en ese sitio? y ^cuantos hay? Los ecolo- 
gistas tambien evaluan la forma en que las interacciones entre los 
organismos y el ambiente afectan a ciertos fenomenos, como, por 
ejemplo, la cantidad de especies que viven en un area determi- 
nada, el reciclado de nutrientes en un bosque o en un lago y el 
crecimiento de las poblaciones. 

Debido a su amplia esfera de action, la ecologla es un area de 
la biologla muy compleja e interesante, como tambien una de las 
de mayor importancia. La ecologla revela la riqueza de la biosfe¬ 
ra -que abarca todas las zonas de la Tierra habitadas por seres 
vivos- y puede proporcionar los conceptos basicos que contri- 
buyen a conservar y mantener esta riqueza, que, en la actualidad, 
se ve mas amenazada por la actividad humana que en epocas 


anteriores. La riqueza de la biosfera se evidencia, sobre todo, en 
las selvas tropicales, como, por ejemplo, en la selva de Panama, 
donde vive el escarabajo hercules (Dynastes Hercules ) que se 
observa en la f igura 50-1 . Las selvas tropicales terrestres alber- 
gan varios millones de especies, incluyendo entre 5 y 30 millo- 
nes de especies de insectos, aranas y otros artropodos que 
todavla no se han descrito. De hecho, cada sector de la biosfera 
esta habitado por multiples formas de vida, la mayoria de las cua- 
les son desconocidas para la ciencia, en especial, las microbianas. 
Este capltulo presenta la ciencia de la ecologla y describe algunos 
de los factores, tanto vivientes como no vivientes, que afectan a 
la distribucion de los organismos. Ademas, se describen los tipos 
principales de ambientes acuaticos y terrestres donde viven los 
organismos y donde van los ecologistas para estudiarlos. 


Los seres humanos siempre se interesaron por la distribucion y 
la abundancia de otros organismos. Como cazadores y recolectores, 
los individuos prehistoricos tuvieron que conocer los sitios donde 
podlan hallar gran cantidad de presas para cazar y plantas 
comestibles. Con el desarrollo de la agricultura y la domestication 
de los animales, las personas obtuvieron mas conocimientos sobre la 
forma en que el ambiente afecta a la proliferation, la supervivencia 
y la reproduction de las plantas y los animales. Mas adelante, diver- 
sos naturalistas, desde Aristoteles hasta Darwin, observaron y des- 
cribieron a los organismos en sus ambientes naturales y registraron 
estas observaciones de manera sistematica. Puesto que el procedi- 
miento descriptivo todavla puede ofrecer information muy intere¬ 
sante a la ciencia del descubrimiento (vease cap. 1), las ciencias 
naturales siguen siendo un componente fundamental de la ecologla. 


Concepto 


La ecologla el estudio de las 
interacciones entre los 
organismos y el ambiente 
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Ademas de su larga historia como ciencia descriptiva, la eco- 
logla tambien es una ciencia experimental. Pese a las dificultades 
para desarrollar experimentos en ambientes naturales, los ecolo- 
gistas suelen evaluar sus hipotesis en este tipo de ambientes. La 
investigation de larga duration realizada por Gene Likens y sus 
colaboradores en Hubbard Brook Experimental Forest represen- 
ta un ejemplo (vease la entrevista en las paginas 1078-1079). 
Otros ejemplos de estudios de campo son aquellos en los que los 
investigadores determinan el impacto de la action de los herblvo- 
ros (que se alimentan de plantas) sobre la diversidad de especies 
de plantas por medio de la comparacion de escenarios abiertos 
de control con sistemas cerrados experimentales disenados para 
evitar ciertas especies de herblvoros. Quiza debido a que la eco- 
logia ev^lua sistemas complejos que desaflan a la capacidad de 
los cientificos para obtener resultados uniformes, los ecologistas 
han sido innovadores en las areas de diseno experimental y de 
aplicacion de deducciones estadlsticas. En esta unidad se pre- 
sentan muchos ejemplos de experimentos ecologicos. 

Ecologia y biologia evolutiva 

La ecologia y la biologia evolutiva son ciencias muy relacio- 
nadas entre si. La gran cantidad de observaciones realizadas por 
Darwin sobre la distribucion de los organismos y sus adaptacio- 
nes a ambientes especlficos le llevaron a proponer que los facto- 
res ambientales que interactuaban con la variation dentro de las 
poblaciones podlan producir cambios evolutivos (vease cap. 22). 
En la actualidad hay muchas evidencias que indican que los acon- 
tecimientos que se producen en un marco de tiempo ecologico 


El clima en el norte de Australia 
es calido y humedo con 
sequias estacionales.. 



-Limites de 

distribucion 



En el sur de Australia Ic 
inviernos son frios y 
humedos y los veranos, 
calidos y secos. 


▲ Fig. 50-2. Distribucion y abundancia del canguro rojo en 
Australia, con base en observaciones aereas. 


(minutos, meses y anos) se traducen en efectos en una escala mas 
prolongada de tiempo evolutivo (decadas, siglos, milenios). Por 
ejemplo, los halcones que se alimentan de ratones ejercen un 
impacto inmediato sobre la poblacion de presas, al matar a ciertos 
individuos y, de esta manera, reducir el tamano de la poblacion 
(efecto ecologico) y alterar los genes (efecto evolutivo). Un efecto 
evolutivo a largo plazo de esta interaction entre los depredadores 
y las presas podria ser la selection de ratones con pelajes de color 
que les permita camuflarse. 

Los organismos y el ambiente 

El ambiente donde vive un organismo abarca componentes 
abioticos o no vivientes -factores qulmicos y flsicos, como la 
temperatura, la luz, el agua y los nutrientes- y bioticos o vivien¬ 
tes: todos los organismos (biota) que forman parte del ambiente 
donde se encuentra el individuo. Otros organismos pueden com- 
petir con un individuo por los alimentos y otros recursos, con- 
vertirlo en su presa, parasitarlo, proporcionarle alimentos o 
cambiar las caracteristicas flsicas y qulmicas de su ambiente. 

El tema de la influencia relativa de los diversos componentes 
ambientales, tanto abioticos como bioticos, suele ser el nucleo cen¬ 
tral de los estudios ecologicos. Por ejemplo, en la figura 50-2 se 
muestra la distribucion geografica del canguro rojo en Australia y 
se ilustra el fundamento de dos aspectos ecologicos comunes: ^que 
factores ambientales limitan el ambiente geografico o la distribution 
de una especie como el canguro rojo? y <>que factores determinan 
su abundancia ? En la figura 50-2 se presentan algunos de los fac¬ 
tores climaticos que los ecologistas podrian considerar en el caso 

de los canguros rojos. Se debe sena- 
lar que los canguros rojos no viven 
en la periferia de Australia, donde 
el clima varia de humedo a muy 
humedo. Tambien cabe destacar que 
los canguros rojos son mas abun- 
dantes en unas pocas areas, som- 
breadas en color matron oscuro y 
naranja, donde el clima es mas seco 
y mas variable de un ano a otro. 
Cerca de los extremos de su distri¬ 
bucion geografica, donde el clima 
es mas humedo que en el interior y 
el mapa esta sombreado de color 
matron claro, los canguros rojos 
escasean. 

Estos patrones sugieren que un 
factor abiotico, como la cantidad y 
la variabilidad de las precipitacio- 
nes, influye en la distribucion de 
los canguros rojos en Australia. Sin 
embargo, «>solo los factores abioticos 
afectan a la distribucion de los can¬ 
guros rojos? Es probable que el clima 
influya en las poblaciones de estos 
animales de manera indirecta, a tra- 
ves de factores bioticos, como, por 
ejemplo, patogenos, parasitos, com- 
petidores, depredadores y disponi- 
bilidad de alimentos. Por ejemplo, 
^albergan las regiones mas hume- 
das patogenos y parasitos letales 
para los canguros rojos? Por lo 
general, los ecologistas deben con- 


Los canguros rojos 
aparecen en la 
mayoria de las regiones 
semiaridas y aridas del 
interior, donde Jas 
precipitaciones'sg# 
relativamente esc^as 
yvariandeun 
ano a otro. Jf 


El sudeste de Australia 
tiene un clima trio y humedo. 
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siderar muchos factores e hipotesis altemativas cuando intentan 
explicar patrones de distribution y de abundancia. 

Subcampos de la ecologia 

La ecologia puede dividirse en areas de estudio que van desde 
la ecologia de los organismos individuales hasta la dinamica de 
los ecosistemas y los paisajes (fig. 50-3). Aunque cada uno de 
estos subcampos tiene ciertos terminos y aspectos cientificos 
especlficos, los estudios ecologicos modernos cruzan los llmites 
entre estas areas tradicionalmente separadas. 

La ecologia de organismos puede subdividirse en ecologia 
fisiologica, ecologia evolutiva y ecologia conductual y se ocupa 
de la forma en que la estructura, la fisiologla y la conducta (en 
los animales) de los organismos se enfrentan a los desaflos del 
medio ambiente. 

Una poblacion es un conjunto de individuos de la misma 
especie que viven en un area geografica determinada. La ecolo¬ 
gia poblacional se dedica, principalmente, a los factores que 
afectan a la cantidad de individuos de una determinada especie 
que viven en un area concreta. 

Una comunidad esta compuesta por todos los organismos de 
todas las especies que habitan en un area determinada, es decir, 


la agrupacion de poblaciones de muchas especies diferentes. Por 
tanto, la ecologia de la comunidad trata el conjunto completo 
de especies que interactuan en una comunidad. Esta area de 
investigation se centra en la manera en que algunas interaccio- 
nes, como la depredation, la competencia y la enfermedad, y 
algunos factores abioticos, como los disturbios, comprometen la 
estructura y la organization de la comunidad. 

Un ecosistema esta compuesto por todos los factores abioti¬ 
cos junto con la comunidad completa de especies que viven en 
una zona determinada. Un ecosistema -por ejemplo, un lago- 
puede albergar muchas comunidades distintas. En la ecologia 
del ecosistema, el enfasis se pone en el flujo de energia y en el 
reciclado de sustancias qulmicas entre los diversos componentes 
bioticos y abioticos. 

La ecologia del paisaje se ocupa de los conjuntos de ecosis¬ 
temas -se observan dos ejemplos en una hilera de arboles ubica- 
da junto a la ribera de un no que atraviesa una llanura con escasa 
vegetation o los parches de arrecifes de coral rodeados de fane- 
rogamas marinas- y la manera en que estan organizados en una 
region geografica. Todos los paisajes terrestres o marinos estan 
compuestos de por un mosaico de diferentes tipos de “parches”, 
una caracteristica ambiental que los ecologistas denominan dis¬ 
tribution en mosaico (en parches). La investigation sobre la 



(a) Ecologia del 
organismo. 

i Como eligen las 
ballenas jorobadas los 
sitios para parir? 


(b) Ecologia poblacional 

i Que factores ambientales 
afectan la tasa reproductiva 
de los ratones de campo? 


(e) Ecologia del paisaje. 

i Hasta que punto los arboles que limitan 
los bordes de los canales de drenaje en este 
paisaje sirven como corredores de dispersibn 
para los animales de los bosques? 


(c) Ecologia de la comunidad. 

i Que factores influyen sobre 
la diversidad de especies que 
constituyen una selva especifica? 


(d) Ecologia del ecosistema. 

<iQub factores controlan el 
rendimiento de la fotosfntesis en un 
ecosistema de pradera templada? 


▲ Fig. 50-3. Ejemplos de preguntas en diferentes subcampos de la ecologia. 
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ecologia de los paisajes se dedica, sobre todo, a los factores que 
controlan los intercambios de energia, materia y organismos 
entre los parches de ecosistemas que constituyen el paisaje 
terrestre o marino. 

La biosfera es el ecosistema global, es decir, la suma de todos 
los ecosistemas del planeta. Este area mas amplia de la ecologia 
engloba la porcion de la Tierra habitada por seres vivos: la atmos- 
fera hasta una altitud de varios kilometros, la tierra que descien- 
de e incluye rocas subacuaticas, por lo menos, a 3 kilometros por 
debajo del nivel del mar, lagos y manantiales, cuevas y oceanos 
hasta profundidades de varios kilometros. Un ejemplo de inves¬ 
tigation relacionada con la biosfera es el analisis de la forma en 
que los cambios en la concentration atmosferica de C0 2 pueden 
afectar al clima de la Tierra y, en definitiva, a toda la vida. 

Ecologia y aspectos ambientales 

Debido a que el termino ecologia se emplea de manera erronea 
con tanta frecuencia en el lenguaje popular, para definir los 
problemas ambientales, es importante aclarar la diferencia 
entre ecologia y ambientalismo (que impulsa la proteccion o la 
conservacion del ambiente natural). Para abordar los problemas 
ambientales debemos entender las relaciones, a menudo compli- 
cadas y dtiicadas, que existen entre los organismos y el ambiente. 
La ciencia de la ecologia proporciona las bases para esta com- 
prension. Si, por ejemplo, se sabe que el fosfato promueve el cre- 
cimiento de las algas en los lagos, se debe decidir la limitation 
del uso de fertilizantes ricos en fosfato en las areas que rodean a 
los lagos para evitar que se acumulen demasiadas algas. 

Gran parte de los conocimientos actuales sobre temas ambien¬ 
tales con que cuenta la sociedad provienen del libro Silent Spring 
que publico Rachel Carson en 1962 (fig. 50-4). En este libro, 
que se considera un clasico, Carson advirtio que el uso indiscri- 
minado de pesticidas como el DDT producla la disminucion no 
deseada de varias poblaciones de organismos no daninos. En la 
actualidad, la lluvia acida, la inanition localizada en ciertas areas, 
agravada por el uso erroneo de la tierra y por el crecimiento de 
la poblacion, la contamination de la tierra y el agua con desechos 
toxicos y la lista creciente de especies extintas o en vlas de extin- 
cion, debido a la destruction de sus ambientes, son solo algunos 
de los problemas que amenazan al hogar que compartimos con 
millones de otras formas de vida. 

Muchos ecologistas influyentes, como, por ejemplo, Gene 
Likens, reconocen que tienen la responsabilidad de educar a los 
legisladores y al publico, en general, para que conozcan las deci- 
siones que afectan al ambiente. Una parte importante de esta res¬ 
ponsabilidad consiste en comunicar la complejidad cientlfica de 


◄ Fig. 50-4. Rachel Carson. En 

Silent Spring, un libro fundamen¬ 
tal para el movimiento ambienta- 
lista moderno, Carson ofrecio un 
mensaje amplio: "El 'control de la 
naturaleza' es una frase concebida 
en la arrogancia, procedente de la 
biologia y la filosofia de la edad de 
Neanderthal, cuando se suponfa 
que la naturaleza servia par a la 
conveniencia del hombre". 


los problemas ambientales. Los politicos y los abogados suelen 
buscar respuestas definitivas para este tipo de preguntas ambien¬ 
tales, como, por ejemplo, la cantidad de bosque antiguo que se 
requiere para “salvar” al buho manchado. Aunque los estudios 
ecologicos pueden proporcionar informacion esencial para la 
toma de decisiones sobre la conservacion de los ambientes, las 
respuestas a este tipo de cuestiones suelen abarcar otras pregun¬ 
tas: ^cuantas lechuzas se deben salvar?, <>que grado de urgencia 
se asocia con su proteccion?, ^cuanto tiempo pueden sobrevivir 
en la region de bosque con que cuentan? Los ecologistas pueden 
contribuir a obtener respuestas a estas preguntas para que el 
publico y los legisladores puedan tomar decisiones informadas 
sobre los aspectos ambientales. 

Aunque la informacion ecologica de que se dispone siempre 
es incompleta, las decisiones no pueden esperar hasta que se 
conozcan todas las respuestas. Pero, con lo que se sabe sobre las 
interconexiones existentes en la biosfera, es probable que sea 
sensato respetar el principio precautorio, que puede expresarse 
simplemente como “mas vale prevenir que curar”. Aldo Leopold, 
el famoso conservacionista de vida silvestre, expreso este princi¬ 
pio de una forma muy adecuada en su frase: “El mantenimiento 
de todas las partes es la primera precaution que se debe tomar 
para conseguir una reparation inteligente”. 


Evaluation de conceptos 


1. Diferencie los terminos ecologia y ambientalismo. i Como 
se relaciona la ecologia con el ambientalismo? 

2. <>De que modo puede un suceso que se produce en una 
escala de tiempo ecologica afectar a los sucesos que se 
desarrollan en una escala de tiempo evolutiva? 

3. ^Dentro de que areas de la ecologia actua directamente 
cada uno de los siguientes ecologistas?: a) uno que estu- 
dia la distribucion y la abundancia de canguros rojos en 
Australia, b) uno que evalua cambios por los cuales 
ciertas especies de plantas abundan mas en un bosque 
despues de un incendio. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


Las interacciones entre los 
organismos y el ambiente limitan 
la distribucion de las especies 

En el capitulo 22 se comento el tema de la biogeografia , que 
es el estudio de la distribucion pasada y presente de las especies 
en el contexto de la teoria de la evolution. Hace tiempo, los eco¬ 
logistas reconocieron patrones globales y regionales en la distri¬ 
bucion de los organismos dentro de la biosfera. Los canguros 
viven en Australia, pero no en los Estados Unidos, mientras que 
el antilope americano vive en el oeste de los Estados Unidos, 
pero no en Europa ni en Africa. Hace mas de un siglo, Darwin, 
Wallace y otros naturalistas comenzaron a identificar patrones 
amplios de distribucion por medio de la delimitation de regio- 
nes biogeograficas (fig. 50-5). En la actualidad, estas regiones 
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▲ Fig. 50-5. Regiones biogeograficas. Los desplazamientos conti- 
nentales y las barreras, como los desiertos y los limites montanosos, 
contribuyen al desarrollo de la flora y la fauna caracteristicas de las 
regiones biogeograficas principales de la Tierra. Las zonas no estan deli- 
mitadas en forma estricta sino que se superponen en sectores donde 
coexisten especies procedentes de regiones adyacentes. 


biogeograficas se asocian con patrones de desplazamiento que se 
produjeron despues de la ruptura del supercontinente Pangea 
(vease cap. 26). 

La biogeografla proporciona un buen punto de partida para 
comprender los limites de la distribucion geografica de una espe- 
cie. Con el fin de comprender la forma en que los ecologistas 
pueden obtener estos conocimientos, se desarrollara la serie de 
preguntas que se presenta en el algoritmo de la figura 50-6. 

Dispersion y distribucion 

Los movimientos^ de los individuos desde centros con gran 
densidad de poblacion o desde su area de origen, denominado 
dispersion, contribuyen a la distribucion global de los organis- 
mos. Por ejemplo, ^por que no hay canguros en los Estados 
Unidos? Un biogeografo podrla proponer esta simple hipotesis: 


no pudieron llegar all! porque habla una barrera que impidio su 
dispersion; el area fue inaccesible para los canguros desde su 
aparicion en la Tierra. Sin embargo, aunque los canguros terres- 
tres no llegaron a los Estados Unidos por sus propios medios, 
algunos otros organismos adaptados para la dispersion a traves 
de distances prolongadas, como, por ejemplo, algunas aves, 
lograron superar estas barreras. La dispersion de los organismos 
es crucial para entender tanto el aislamiento geografico durante 
la evolucion (vease cap. 24) como los patrones amplios de dis¬ 
tribucion geografica de las especies. 

Expansiones de los limites naturales 

El papel de la dispersion se demuestra cuando los organismos 
ampllan sus limites naturales al introducirse en areas donde no 
habian vivido antes. Por ejemplo, Bubulcus ibis (nombre comun 
garza bueyera) (vease fig. 53-10), una especie distribuida amplia- 
mente en Africa, Eurasia y Australia, no se encontraba en America 
hace 200 anos. Pero a finales de la decada de 1800, algunas de estas 
poderosas aves voladoras lograron atravesar el Oceano Atlantico 
y colonizar la region nordeste de America del Sur. Desde este 
sitio, las aves gradualmente se diseminaron hacia el norte a tra¬ 
ves de America Central e ingresaron en America del Norte hasta 
llegar a Florida en la decada de 1950. Desde entonces se distri- 
buyeron ampliamente y en la actualidad cuentan con poblacio- 
nes en zonas tan occidentales como la costa del Pacifico y tan 
hacia el norte como la region del sur de Canada. El grajo de cola 
grande, un ave grande y llamativa relacionada con los mirlos y las 
oropendolas, es otra especie que expandio sus limites naturales 
con el paso del tiempo y se desplazo hacia el norte desde la costa 
del Golfo de Mexico y el Valle de Rio Grande (fig. 50-7). 

Las expansiones de los limites naturales muestran con clari- 
dad la influencia de la dispersion sobre la distribucion, pero, 
pocas veces, es posible observar este tipo de dispersion. Como 
consecuencia, los ecologistas a menudo desarrollan metodos expe- 
rimentales para comprender mejor la funcion de la dispersion en 
la limitacion de la distribucion de las especies. 

Trasplantes de especies 

Una manera directa de determinar si la dispersion es un fac¬ 
tor esencial en la limitacion de la distribucion consiste en 



▲ Fig. 50-6. Diagrama de flujo de los factores limitantes de la Factores 

distribucion geografica. A medida que los ecologistas evaluan los fisicos 

factores que limitan la distribucion de una especie suelen considerar 
una serie de preguntas como las siguientes. 


Agua 
Oxigeno 
Salinidad 
Nutrientes 
del suelo, etc. 


Temperatura 

Luz 

Estructura de la tierra 
Fuego 

Humedad, etc. 
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▲ Fig. 50-7. Diseminacion de crias de poblaciones de grajos de 
cola grande en los Estados Unidos entre 1974 y 1996. El grajo 
expandio su area reproductiva en forma notable en solo 22 anos. 


observar los resultados de los trasplantes intencionales o acci- 
dentales de una especie hacia zonas donde no se hallaba con 
anterioridad. Para considerar que un trasplante es eficaz, algu- 
nos de los organismos no solo deben sobrevivir en el area nueva 
sino que ademas deben reproducirse en esta region. Por tanto, 
el exito de un trasplante no puede determinarse hasta despues 
de haber terminado, por lo menos, un ciclo de vida. Si un tras¬ 
plante tiene exito, se puede llegar a la conclusion de que el 
llmite potential de 1^ especie es mayor que su llmite real; en 
otras palabras, la especie podria vivir en ciertas areas donde no 
habita en la actualidad. 

Las especies introducidas en zonas geograficas nuevas suelen 
alterar las comunidades y los ecosistemas de esa zona y, por lo 
general, se diseminan bastante mas alia del area donde estaban 
inicialmente (vease cap. 55). En consecuencia, los ecologistas no 
suelen realizar experimentos de trasplante en la actualidad; en 
cambio, documentan los resultados obtenidos cuando una espe¬ 
cie se trasplanta con otros fines, como, por ejemplo, para intro- 
ducir animales para la caza o para la pesca deportiva o cuando se 
trasplanta una especie de manera accidental. 

Conducta y seleccion del habitat 

Como se demuestra en los experimentos de trasplante, algu- 
nos organismos no ocupan todo su llmite potencial, incluso 
aunque sean capaces de dispersarse hacia esas areas no ocupa- 
das. Para proseguir con la serie de preguntas de la figura 50-6, 
^desempena la conducta un papel en la limitacion de la distri¬ 
bution en estos casos? Cuando los individuos parecen evitar 
ciertos habitats, incluso aunque sean adecuados para ellos, su 
distribucion puede verse limitada por la conducta de seleccion 
del habitat. Aunque la seleccion del habitat se aplica general- 
mente a los animales, las plantas tambien pueden elegir sus 
ambientes -por ejemplo, por medio de la production de semi- 
lias que germinan solo en condiciones ambientales determina- 


das- pese a que las plantas no pueden moverse una vez que 
produjeron ralces. 

Aunque la seleccion de los ambientes es uno de los procesos 
ecologicos menos conocidos, algunos tipos se han evaluado en 
forma meticulosa, como, por ejemplo, la seleccion de habitat 
desarrollada por varias especies de insectos. Los insectos hembra 
suelen poner sus huevos solo en respuesta a un conjunto de estl- 
,mulos muy limitado, lo que podria restringir la distribucion de 
los insectos a ciertas especies de plantas huesped. Por ejemplo, 
las larvas de los barrenillos del malz europeos se pueden alimen- 
tar de una amplia variedad de plantas, pero se desarrollan en 
forma casi exclusiva en el malz porque las hembras que ponen 
los huevos se sienten atraldas por los olores producidos por esta 
planta. Tambien cabe considerar la ecologla de los mosquitos 
anofeles. Estos insectos son portadores de enfermedades, por lo 
que se han evaluado extensivamente con el fin de erradicar el 
paludismo de las areas tropicales. Cada especie suele asociarse 
con un tipo de habitat especlfico. Es sorprendente que grandes 
areas de habitat tropical, en apariencia adecuado, esten comple- 
tamente libres de mosquitos peligrosos. La seleccion del habitat 
a traves del sitio donde los mosquitos hembra depositan los hue¬ 
vos parece limitar su distribucion. 

Podria parecer que un mosquito tropical es deficiente porque 
no pone sus huevos en arrozales apropiados. Pero esta conducta 
solo puede reflejar el hecho de que los arrozales son un ambien- 
te evolutivo reciente y que el mosquito no esta adaptado a el. La 
adaptation no es instantanea y la evolution no produce organis¬ 
mos adaptados a todos los ambientes a la perfection (vease cap. 
23). 

Factores bioticos 

Si la conducta no limita la distribucion de una especie, la 
siguiente pregunta es si los factores bioticos, esto es, otras espe¬ 
cies, son las responsables de la limitacion. En muchos casos, una 
especie no puede completar su ciclo de vida si se traslada a 
una zona nueva. Esta incapacidad de sobrevivir y reproducirse 
puede deberse a interacciones negativas con otros organismos en 
forma de depredation, parasitismo, enfermedad o competition. 
Tanto la supervivencia como la reproduccion pueden restringir- 
se debido a la ausencia de otras especies de las que dependen las 
especies trasplantadas. Por ejemplo, la falta de una especie poli- 
nizadora especlfica podria impedir la reproduccion de una plan¬ 
ta trasplantada, adncpe esta dependencia especlfica es poco 
frecuente. Los ejemj3!ps mas comunes de limitacion biotica sobre 
la distribucion geografeca incluyen a los depredadores (organis¬ 
mos que matan a sm' presas) y a herblvoros (organismos que 
comen plantas o algas). En terminos simples, los organismos que 
comen pueden limitar la distribucion de los organismos comidos 
por ellos. 

A continuation examinaremos un caso especlfico de un her- 
blvoro que limita la distribucion de una especie comestible. En 
ciertos ecosistemas marinos suele observarse una relation inver- 
sa entre la abundancia de erizos de mar y de algas marinas (algas 
marinas gigantes, como las kelp). Donde hay gran cantidad de 
erizos de mar que se alimentan de algas marinas y de otras algas 
no se establecen colonias importantes de estas plantas. Esto 
implica que la distribucion local de las algas marinas parece estar 
limitada por los erizos de mar. Esta clase de interaction puede 
evaluarse por medio de experimentos de “elimination y agrega- 
cion”. En estudios realizados cerca de Sydney, Australia, W J. 
Fletcher de la University of Sydney evaluo la hipotesis que esta- 
blecla que los erizos de mar eran un factor biotico limitante para 
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la distribution de las algas marinas. Fletcher considero que si 
esta hipotesis era correcta, las algas marinas deberfan invadir un 
area en la que hubiera disminuido la cantidad de erizos de mar. 
En cambio, si se agregaban erizos a un area rica en algas marinas, 
las algas deblan disminuir. Una complication de este estudio es 
que suele haber muchos otros herbivoros ademas de los erizos de 
mar en los ambientes donde pueden proliferar las algas marinas; 
esto implica que Fletcher debla realizar una serie de manipula- 
ciones en sus experimentos de campo para aislar la influencia de 
los erizos de mar sobre las algas marinas en su area de estudio 
(fig. 50-8) 

Ademas de la depredation y la alimentation de los herbi¬ 
voros, la presencia de recursos alimenticios, parasitos, enfer- 
medades y organismos competidores o su ausencia pueden 
actuar como limitaciones bioticas para la distribution de las 
especies. Lamentablemente, algunos de los casos mas impor- 
tantes de limitation se produjeron cuando los seres humanos 
introdujeron (de forma accidental o intencionada) depredado- 
res exoticos o enfermedades en areas nuevas que eliminaron a 
las especies nativas. Se pueden hallar ejemplos de este tipo de 
impactos en el capltulo 55, que trata sobre ecologla conserva- 
cionista. 


Factores abioticos 

La ultima pregunta en el diagrama de flujo considera los fac¬ 
tores abioticos como limitantes de la distribution. La distribu¬ 
tion global de los organismos refleja muy bien la influencia de 
los factores abioticos, como, por ejemplo, las diferencias regio- 
nales en la temperatura, el agua y la luz solar. Debemos recordar 
que el ambiente se caracteriza tanto por heterogeneidad espacial 
como por heterogeneidad temporal En otras palabras, el ambien¬ 
te varla tanto en funcion del tiempo como del espacio. Aunque 
dos regiones de la Tierra pueden experimentar condiciones dis- 
tintas en un momento determinado, las fluctuaciones diarias y 
anuales de los factores abioticos pueden atenuar o acentuar las 
diferencias regionales. 

Temperatura 

La temperatura ambiental es un factor importante en la distri¬ 
bution de los organismos, debido a su efecto sobre los procesos 
biologicos. Las celulas pueden estallar si el agua que contienen se 
congela (a temperaturas por debajo de 0 °C) y las protelnas de la 
mayorfa de los organismos se desnaturalizan por encima de los 
45 °C. Ademas, pocos organismos pueden 
mantener un metabolismo activo cuando 
la temperatura es muy alta o muy baja. 
Algunas adaptaciones permiten que algu¬ 
nos organismos, como, por ejemplo, los 
procariontes termofilos (vease cap. 27), 
vivan a pesar de que la temperatura no se 
encuentra dentro de los llmites aceptables 
para otros seres vivos. 

La temperatura interna de un organis- 
mo depende del intercambio de calor con 
su medio ambiente y la mayoria de los 
organismos no pueden mantener la tem¬ 
peratura de los tejidos mas de unos pocos 
grados por encima o por debajo de la tem¬ 
peratura ambiental (vease cap. 40). Como 
endotermos, los mamlferos y las aves son 
las excepciones principales, pero incluso 
las especies endotermicas funcionan mejor 
dentro de intervalos de temperatura ambien- 

, 4 :dial bastante estrechos. 

/ 

V 

■J. 

%Agua 

La gran variation en la disponibilidad 
de agua entre las distintas regiones es otro 
factor importante para la distribution de 
las especies. Los organismos que viven en 
agua dulce y los que viven en el mar per- 
manecen sumergidos en ambientes acuati- 
cos, pero la mayoria estan limitados a los 
ambientes de agua dulce o salada debido a 
su capacidad limitada de osmorregulacion. 
Los organismos terrestres se enfrentan a 
una amenaza de deshidratacion casi cons- 
tante y su distribution global refleja su 
capacidad de obtener y conservar agua. 
Los organismos del desierto revelan varias 
adaptaciones para adquirir y conservar 
agua en los ambientes mas secos, como se 
describio en el capltulo 44. 


Figure 50-8' 

{La alimentation de los erizos de mar y de las lapas 
afecta a la distribution de las algas marinas? 

EXPERIMENTO 


W. J. Fletcher evaluo los efectos de la presencia de dos animales que se 
alimentan de algas, los erizos de mar y las lapas, sobre la abundancia de algas marinas cerca 
de Sydney, Australia. En areas adyacentes al sitio de control se eliminaron los erizos, las lapas 
o ambos. 


RESULTADOS 


Fletcher observo una gran diferencia en el crecimiento de las algas mari¬ 
nas entre las areas con erizos de mar y las que caretian de ellos. 

La eliminacion de 
las lapas y los 
erizos o solo de los 
erizos aumento en 
forma notable la 
proliferation de 
las algas marinas. 


Casi no crecieron 
algas en las areas 
donde se dejaron 
tanto erizos 
como lapas o 
cuando solo se 
eliminaron las 
lapas. 



Agosto 

1982 


Febrero 

1983 


Agosto 

1983 


Febrero 

1984 


La eliminacion de las lapas y de los erizos produjo un gran aumento de 


las algas, lo que indica que ambas especies ejercen cierta influencia sobre la distribucidn de 
las algas. Pero como la eliminacion de los erizos de mar aumento el crecimiento de las algas y, 
a la vez, la eliminacion exclusiva de las lapas ejercio un efecto escaso, Fletcher llego a la con¬ 
clusion de que los erizos de mar ejercian un impacto mucho mayor que las lapas sobre la limi¬ 
tation de la distribution de las algas marinas. 
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Luz solar 

La luz solar proporciona la energla que impulsa casi todos los 
ecosistemas, aunque solo las plantas y otros organismos que reali- 
zan la fotoslntesis utilizan esta fuente de energla de forma directa. 
La intensidad de la luz no es el factor mas importante en la limita¬ 
tion del crecimiento de las plantas en muchos ambientes terrestres, 
aunque la sombra producida por el estrato superior de un bosque 
determina una competition por la luz en el estrato inferior. No obs¬ 
tante, en los ambientes acuaticos, la intensidad y las caracteristicas 
de la luz limitan la distribucion de los organismos que realizan la 
fotoslntesis. Cada metro de profundidad de agua absorbe de forma 
selectiva alrededor del 45% de la luz roja y el 2% de la luz azul que 
la atraviesa. Como consecuencia, la mayor parte de la fotoslntesis se 
lleva a cabo en los ambientes acuaticos relativamente cercanos a la 
superficie.' Los organismos que desarrollan la fotoslntesis absorben 
parte de la luz que penetra en el agua y esto disminuye aun mas los 
niveles de luz en las regiones profundas del ambiente acuatico. 

La luz tambien es importante para el desarrollo y la conducta 
de muchos organismos sensibles a los fotoperiodos, que son las 
duraciones relativas de los dlas y las noches. El fotoperlodo es un 
indicador mas fiable que la temperatura para senalar aconteci- 
mientos estacionales, como, por ejemplo, la floracion de las plan¬ 
tas (vease cap. 39) o la migration de los animales. 

Viento 

El viento amplifica los efectos de la temperatura ambiental sobre 
los organismos, al incrementar la perdida de calor asociada con la 
evaporacion y la convection (vease cap. 40). Ademas, el viento 
contribuye a que los organismos pierdan agua aumentando la 
velocidad de enfriamiento por evaporacion en los animales y trans¬ 
piration en las plantas. Asimismo, el viento puede ejercer un efec- 
to notable sobre la morfologia de las plantas porque inhibe el 
crecimiento de las ramas del lado del arbol de donde viene el vien¬ 
to, lo que produce un aspecto “en forma de bandera” (fig. 50-9). 

Rocas y tierra 

La estructura flsica, el pH y la composition mineral de las 
rocas y el suelo limitan la distribucion de las plantas y, en conse¬ 
cuencia, de los animales que se alimentan de ellas, lo que contri¬ 
buye a la distribucion en mosaico observada en los ecosistemas 



A Fig. 50-9. "Aspecto en forma de bandera" de las ramas de un 
arbol debido al viento. 


terrestres. En los manantiales y los rios, la composition del sus- 
trato (superficie del lecho) puede afectar a la composition qul- 
mica del agua, lo que, en definitiva, influye sobre los organismos 
que viven en ese ambiente. En los ecosistemas de agua dulce y de 
agua marina, la estructura del sustrato determina que organismos 
pueden adherirse a el o excavar cuevas dentro de el. 

Como ya se comentaron los factores abioticos que afectan a la 
distribucion de los organismos, se puede detallar la funcion 
importante del clima sobre la determination de la distribucion 
de las especies. 

Clima 

Existen cuatro factores abioticos -temperatura, agua, luz solar 
y viento- que constituyen los componentes principales del 
clima, esto es, las condiciones del tiempo prevalecientes en un 
area determinada. Los factores climaticos, en particular, la tem¬ 
peratura y el agua, ejercen una influencia fundamental sobre la 
distribucion de los organismos. Los patrones climaticos se pue¬ 
den describir en dos escalas: macroclima, que son los patrones 
a nivel global, regional y local, y microclima, que son patrones 
muy delicados, como, por ejemplo, los que se observan en una 
comunidad de organismos que viven debajo de un tronco caldo. 
En primer lugar se considerara el macroclima de la Tierra. 

Patrones climaticos globales 

Los patrones climaticos globales de la Tierra dependen en gran 
medida de los estlmulos enviados por la energla solar y del movi- 
miento del planeta en el espacio. El calentamiento producido por 
el sol sobre la atmosfera, la tierra y el agua determina las variacio- 
nes de la temperatura, los ciclos de movimiento del aire y la eva¬ 
poration del agua, que son responsables de las diferencias notables 
en el clima de las distintas latitudes. En la figura 50-10, que se 
encuentra en las dos paginas siguientes, se resumen los patrones 
climaticos terrestres y la manera en que se desarrollan. 

Efectos regionales , locales y estacionales sobre el clima 

La proximidad de las masas de agua y de algunas caracteristi¬ 
cas topograficas, como, por ejemplo, una montana, producen 
variaciones regionales, y la presencia de elementos mas pequenos 
en el paisaje contribuyen a las variaciones climaticas locales. Estas 
variaciones regionales y locales determinan la distribucion en mosai¬ 
co de la biosfera. La variation estacional constituye otra influencia 
sobre el clima. X 

- j- 

Masas de agua. Ufs corrientes oceanicas influyen en el clima 
de las costas continentales porque calientan o enfrfan las masas 
de aire que cubren estas costas y luego atraviesan los continen- 
tes. Por lo general, las regiones costeras son mas humedas que las 
areas ubicadas en el interior del continente en las mismas latitu¬ 
des. El clima frio y neblinoso producido por la corriente fria de 
California, que se dirige hacia el sur, a lo largo de la costa occi¬ 
dental de los Estados Unidos, mantiene un ecosistema de bos- 
ques templados en el que predominan las grandes conlferas en la 
region nordeste del Paclfico y los bosques de secuoyas en secto- 
res mas meridionales. De la misma manera, la corriente calida del 
Golfo, que transcurre hacia el norte desde el mar Caribe y atra¬ 
viesa el Atlantico Norte, modifica el clima de la costa occidental 
del Norte de Europa. Como consecuencia, la region norocciden- 
tal de Europa es mas calida durante el inviemo que Nueva 
Inglaterra, que, en realidad, se encuentra mas al sur pero recibe 
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Figure 150-1C 


de los patrones dimaticos globales 


VARIACION LATITUDINAL DE LA INTENSIDAD DE LA LUZ SOLAR 


La forma redonda de la Tierra produce una 
variacion latitudinal en la intensidad de la luz 
solar. Dado que esta luz contacta con el ecua- 
dor en sentido perpendicular, esta region reci- 
be la mayor parte del calor y la luz por unidad 
de superficie. A medida que aumenta la lati¬ 
tude la luz solar contacta con la Tierra en un 
angulo oblicuo y, por tanto, la energla solar es 
mas difusa sobre su superficie. 


Angulo pequeno de luz solar entrante 



__— Polo Norte 

<^ 60 °N 

^—30°H 
-^-Tropico 
de Cancer 

0° (ecuador) 

Tropico 
de Capricorn jo 
30°S 


60°S 
Polo Sur 


VARIACION ESTACIONAL DE LA INTESIDAD DE LA LUZ SOLAR 


La inclinacion de la Tierra produce variaciones estacionales en la inten¬ 
sidad de la radiacion solar. Como el planeta esta inclinado sobre su eje 
23,5 ° en relacion con su piano de orbita alrededor del sol, los tropicos 
(las regiones que se encuentran entre la latitud 23,5 ° Norte y 23,5 ° Sur) 


reciben la mayor cantidad de radiacion solar y experimentan la menor 
variacion estacional. La luz y la temperatura se modifican en forma pro- 
gresiva a medida que la latitud avanza hacia los polos. 


Solsticio de junior el hemisferio 
norte se inclina hacia el sol; 
comienza el verano en el 
hemisferio norte y el 
invierno en el 
hemisferio sur. 


Equinoccio de marzo: el ecuador recibe el sol en forma 
directa; ninguno de los polos se inclina hacia el sol; todas 
las regiones terrestres experimentan 12 horas de luz diurna 
y 12 horas de oscuridad. 



Inclinacion 
constante 
de 23,5° 


Equinoccio de septiembre: el ecuador 
recibe el sol en forma directa; ninguno de 
los polos se inclina hacia el sol; todas las 
regiones de la Tierra experimentan 12 horas 
de luz diurna y 12 horas de oscuridad. 


Solsticio de diciembre: el hemis¬ 
ferio norte se inclina en direccion 
contraria al sol; comienza el 
invierno en el hemisferio norte 
y el verano en el hemisferio sur. 
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PATRONES GLOBALES DE CIRCULACION DEL AIRE Y DE PRECIPITACIONES 


La radiation solar intensa cerca del ecuador inicia un patron global de 
circulation del aire y de precipitaciones. Las temperaturas elevadas en los 
tropicos evaporan el agua de la superficie terrestre y producen la eleva¬ 
tion de masas de aire calido y humedo (flechas azules) que fluyen hacia 
los polos. Las masas de aire que se elevan liberan gran parte de su con- 
tenido de agua y producen abundantes precipitaciones en las regiones 
tropicales. Las masas de aire, que ya estan muy altas y secas, descienden 
(flechas marrones) hacia la Tierra y absorben humedad del suelo para 


producir un clima arido que determina el desarrollo de los desiertos 
habituales en las latitudes que rodean los 30 ° al norte y al sur. Luego, 
parte del aire que desciende fluye hacia los polos y deposita abundantes 
precipitaciones (aunque menos que en los tropicos). Las masas de aire 
vuelven a elevarse y liberan la humedad cerca de la latitud de 60 °. Parte 
del aire frio y seco que se eleva fluye hacia los polos, donde desciende y 
vuelve a dirigirse hacia el ecuador, para absorber humedad y producir los 
climas exentos de lluvias y muy frlos de las regiones polares. 





Vientos del oeste 


(ecuador) 


PATRONES GLOBALES DE VIENTOS 


Circulo 
rtico 
60°N 


30°N 


/ x / vientos Alisfos del nordeste 
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El aire que fluye cerca de la superficie terres¬ 
tre crea patrones globales de vientos predeci- 
bles. A medida que la Tierra rota sobre su eje, 
las regiones cercanas al ecuador se mueven 
mas rapido que las de los polos, lo que deter- 
Jnina una desviacion de los vientos desde sus 
trayectorias verticales ilustradas mas arriba y 
produce flujos que se dirigen mas hacia el este 
y el oeste. Los vientos frios van desde el este 
hacia el oeste en los tropicos; los vientos pre- 
valentes en las zonas templadas y las areas 
entre los tropicos y el Circulo Artico o el 
Circulo Antartico se dirigen desde el oeste 
hacia el este. 
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© El aire mas frio 
desciende sobre 
el agua. 


0 El aire se enfria 
a mayor altura. 


0 El aire frio sobre el agua 
se desplaza had a la tierra y 
reemplaza el aire calido que 


© El aire 
caliente sobre 
la tierra se eleva. 


septentrionales, mientras que los arbustos resistentes a las sequlas 
viven en las laderas meridionales. Ademas, en cualquier latitud 
especifica, la temperatura del aire disminuye alrededor de 6 °C por 
cada 1 000 m de aumento de altitud, con una reduccion paralela de 
la temperatura ante el aumento de la latitud. Por ejemplo, en la zona 
templada septentrional, un aumento de altitud de 1000 m produce 
un cambio de temperatura equivalente al ocasionado por un incre- 
mento de 880 km en la latitud. Esta es una de las razones por las 
' cuales las comunidades biologicas de las montanas son similares a 
las de regiones menos elevadas pero mas alejadas del ecuador. 

Cuando el aire calido y humedo se aproxima a una montana, se 
eleva y se enfria, lo que produce la liberation de la humedad sobre 
la ladera que no se enfrenta al viento (fig. 50-12). En el lado de 
la montana que se enfrenta al viento, el aire mas frio y seco des¬ 
ciende, absorbe la humedad y produce una “sombra pluviometri- 
ca”. Por lo general, en los llmites de esta ladera de la montana hay 
desiertos y este fenomeno se evidencia mejor en el Great Basin y el 
Desierto de Mojave de la region occidental de los Estados Unidos, 
en el desierto de Gobi en Asia y en los pequenos desiertos que 
caracterizan las zonas del sureste de algunas islas caribenas. 


▲ Fig. 50-11. Efectos moderadores de las grandes masas de 
agua sobre el clima. Esta figura ilustra lo que sucede en un dia calido 
de verano. 


influencias de la corriente frla del Labrador, que se dirige al sur 
desde la costa de Groenlandia. 

En general, los oceanos y los grandes lagos moderan el clima de 
los ambientes terrestres cercanos. Durante un dla calido de verano, 
cuando la tierra esta mas caliente que un gran lago o el oceano, el 
aire sobre ella se calienta y se eleva, lo que genera una brisa fresca 
desde el agua hacia la tierra (fig. 50-11). Durante la noche, el aire 
sobre el oceano o el lago, que esta mas caliente, se eleva, lo que 
invierte la circulation y conduce el aire mas frio desde la tierra hacia 
el agua para reemplazarlo por aire mas caliente proveniente de la 
playa. No obstante, la proximidad del agua no siempre atenua el 
clima. En verano, en'las regiones centrales, como la costa central y 


Cambios estacionales. Ademas de los cambios generales des- 
critos en la duration de los dlas, la radiation solar y la temperatu¬ 
ra, el angulo del sol se modifica durante el ano y esto afecta a los 
ambientes locales. Por ejemplo, las franjas de aire humedo y seco 
a cada lado del ecuador se desplazan un poco hacia el norte y hacia 
el sur a medida que se modifica el angulo solar, lo que produce 
temporadas humedas y secas, respectivamente, alrededor de los 
20 ° de latitud, donde crecen muchos bosques tropicales de arbo- 
les caducos. Ademas, las modificaciones de los vientos durante las 
estaciones producen variaciones en las corrientes oceanicas, que, a 
veces, ocasionan el ascenso de masas de agua frla rica en nutrien- 
tes desde las profundidades del oceano, lo que favorece la alimen¬ 
tation de los organismos que viven cerca de la superficie. 

Los lagos tambien son sensibles a los cambios estacionales de 
temperatura. Durante el verano y el invierno, muchos lagos ubi- 
cados en regiones templadas presentan una estratificacion termi- 
ca, es decir, capas organizadas de forma vertical en funcion de la 


del sur de California, las brisas frfas y 
secas del oceano se calientan cuando 
entran en contacto con la tierra, que 
absorbe la humedad y produce un 
clima calido y seco a solo unos pocos 
kilometros de la costa. Este patron cli- 
matico tambien se observa en el area 
que rodea al Mar Mediterraneo, por lo 
que recibe el nombre de clima medite- 
nrdneo. 

Montanas. Las montanas ejercen 
un efecto significativo sobre la canti- 
dad de luz solar que llega a una zona, 
as! como sobre la temperatura local y 
las lluvias de la region. En el hemis- 
ferio norte, las laderas meridionales 
reciben mas luz solar que las laderas 
septentrionales cercanas y, en conse- 
cuencia, son mas calidas y secas. Estas 
diferencias abioticas influyen en la dis¬ 
tribution de las especies; por ejemplo, 
en muchas montanas de la region occi¬ 
dental de los Estados Unidos, los abe- 
tos y otras conlferas ocupan las laderas 



0 Cuando el aire humedo 
se aleja del Oceano Pacifico 
y encuentra las montanas mas 
occidentals, asciende, se enfria 
a mayor altura y libera gran 
cantidad de agua. Los arboles 
mas altos del mundo, las secuoyas 
rojas gigantes de la costa de 
California, prosperan en esta zona 


0 Mas hacia el interior, las 
precipitaciones vuelven a 
aumentar a medida que el aire 
asciende sobre las montanas mas 
altas. Algunos de los depositos de 
nieve mas.jbrofundos se 
encuentran^i estas regiones. 


0 En el lado oriental de I. 
Sierra Nevada hay escasas 1 
precipitaciones. Como 
consecuencia de esta sombn 
pluviometrica gran parte 
del area central de Nevada s 
desertica. 


Este 


Oceano 


\ 


Pacifico 


A Fig. 50-12. De que forma las montanas afectan a las precipitaciones. 
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En invierno el agua mas fiia del lago (0 °C) se encuentra justo 
debajo de la superficie del hielo; el agua se calienta en forma 
progresiva a medida que aumenta la profundidad del lago y la 
temperatura tfpica del fondo oscila entre 4°C y 5 °C. 


© En primavera, cuando el sol derrite el hielo, el agua de la superficie se 
calienta hasta 4 °C y desciende por debajo de las capas mas frias 
subyacentes, lo que elimina la estratificacion termica. Los vientos de la 
primavera mezclan el agua hasta una mayor profundidad y conducen 
oxfgeno (0 2 ) hacia el agua del fondo (veanse graficos) y nutrientes 
hacia la superficie. 


Concentration de 0 2 

Alta 

D Intermedia 
D Baja 

0 2 (mg/L) — 





Invierno 


Primavera 


Termoclina 

_ 


Otono 


Verano 




0 2 (mg/L) 


En otono, a medida que el agua superficial se enfria con rapidez, 
desciende por debajo de las capas subyacentes y vuelve a mezclar el 
agua hasta que la superficie empieza a congelarse y se. restab I ece 
el perfil de temperaturas del invierno. 


: En verano el lago recupera un perfil termico definido, con agua calida en 
la superficie separada del fondo frfo por una zona vertical estrecha de 
cambios rapidos de temperatura, que se denomina termoclina. 


▲ Fig. 50-13. Recambio estacional en los lagos con cubierta de hielo invernal. 


temperatura. En este tipo de lagos, el agua se mezcla dos veces al 
ano como consecuencia de los perfiles cambiantes de la tempe¬ 
ratura (fig. 50-13). Este recambio, como se suele denominar, 
lleva agua con oxlgeno desde la superficie hacia el fondo del lago 
tanto en primavera como en otono. Estos cambios clclicos en las 
propiedades abioticas de los lagos son esenciales para la supervi- 
vencia y el crecimiento de los organismos en todos los niveles 
dentro de este ecosistema. 

M icroclima 

Existen muchas caracteristicas del medio que influyen en los 
microclimas porque determinan las propiedades de las sombras, 
afectan la evaporacion desde la tierra y cambian los patrones de los 
vientos. Por ejemplo, los arboles del bosque suelen templar el 
microclima que se produce debajo de ellos. En consecuencia, las 
areas abiertas suelen presentar extremos de temperatura mas ele- 
vados que el interior del bosque debido a la mayor radiation solar 
y a las corrientes ventosas que se establecen como consecuencia 
del calentamiento y el enfriamiento rapidos en el terreno libre de 
arboles; por lo general, la evaporacion tambien es mayor en estas 
areas. Dentro de un bosque, las regiones mas bajas suelen ser mas 
humedas que las mas altas y tienden a albergar especies de arboles 
diferentes. Un tronco o una roca grande alojan organismos como 
salamandras, gusanos e insectos y los protege de las temperaturas 
y la humedad extremas. Cada ambiente terrestre posee mosaicos 


similares con diferencias Infimas en los factores abioticos que influ¬ 
yen en las distribuciones locales de los organismos. 

Cambio climdtico a largo plazo 

Si la temperatura y la humedad son los factores limitantes mas 
importantes para la distribucion geografica de las plantas y los 
animales, el cambio dim^tico global que se desarrolla en la actua- 
lidad comprometera f§/biosfera notablemente (vease cap. 54). 
Para predecir sus posibfe efectos se pueden evaluar los cambios 
que se produjeron en ias regiones templadas desde que finalizo 
la ultima era glacial. 

Hasta hace alrededor de 16 000 anos, los glaciares continen- 
tales cubrlan gran parte de America del Norte y Eurasia. Cuando 
el clima se calento y los glaciares retrocedieron, la distribucion de 
los arboles se expandio hacia el norte. El polen fosilizado depo- 
sitado en los lagos y estanques refleja un registro detallado de 
estas migraciones (parece extrano pensar que los arboles 
“migran”, pero debemos recordar [cap. 38] que el viento y los 
animales pueden dispersar las semillas, a veces a traves de gran- 
des distancias). Si los investigadores pueden determinar los llmi- 
tes climaticos de las distribuciones geograficas actuales de los 
organismos, tambien pueden establecer predicciones relaciona- 
das con la forma en que estas distribuciones se modificaran debi¬ 
do al calentamiento del clima. Cuando se aplica este metodo en 
las plantas, una duda importante que surge es si la dispersion de 
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U limites 
actuales 

~f\ Prediction 
de los lfmites 


Superposicidn 



(a) Calentamiento de 4,5°C 
durante el proximo siglo 


(b) Calentamiento de 6,5°C 
durante el proximo siglo 


A Fig. 50-14. Limites actuales y predicciones para el haya ameri- 
cana (Fagus grandifolia) en dos situaciones de cambio climatico. 


tarse al clima mas calido. No obstante, desde el final de la ultima 
era glacial, el haya migro hacia su limite actual a una velocidad de 
solo 0,2 km por ano. La triste conclusion es la siguiente: sin ayuda 
humana para mover estos arboles hacia nuevos limites, donde 
puedan sobrevivir cuando el clima se caliente, las especies que 
migran como el haya americana podrian extinguirse. 


Evaluation de conceptos 





1. Comente ejemplos de acciones humanas que podrian 
expandir la distribution de una especie al modificar su 
a) dispersion o b) las interacciones bioticas. 

2. Explique la forma en que el calentamiento solar desigual 
de la superficie de la Tierra influye sobre los patrones 
climaticos globales. 


Veanse las respuestas en el Apendice A. 


las semillas es bastante rapida como para mantener la migration 
de cada especie a medida que el clima se modifica. Por ejemplo, 
los fosiles sugieren que la migration hacia el norte del abeto 
oriental se retraso casi 2 500 arios, en parte, debido a la disper¬ 
sion relativamente lenta de las semillas. 

A continuation comentaremos un caso espetifico de la forma 
en que los registros fosiles de las migraciones de los arboles pue- 
den permitir el establecimiento de predicciones asociadas con el 
impacto biologico de la tendencia actual hacia el calentamiento 
global. En la figura 50-14 se muestran los limites geograficos del 
haya americana (Fagus grandifolia ) y las predicciones relacionadas 
con estos limites en dos modelos diferentes de cambios climaticos. 
Estos modelos determinan que el limite septentrional del haya se 
desplazara entre 700 y 900 km hacia el norte y que su limite meri¬ 
dional se movilizara hacia el norte a una distancia todavia mayor. 
Si estas predicciones son correctas, el haya debera desplazarse 
aproximadamente entre 7 y 9 km por ano hacia el norte para adap- 


Concepto 


Los factores bioticos y abioticos 
inciden sobre la estructura y la 
dinamica de los biomas acuaticos 

Se ha comentado la manera en que los factores bioticos y abio¬ 
ticos influyen en la distribution de los organismos en la Tierra. 
Las diversas combinaciones de estos factores determinan la natu- 
raleza de muchos biomas terrestres, que son asociaciones ecolo- 
gicas importantes que ocupan regiones geograficas amplias de 
tierra o agua. En primer lugar se analizaran los biomas acuaticos 
(fig. 50-15) 


▼ Fig. 50-15= Distribution de los biomas acuaticos principales. 



Tropico 
de Cancer 


Ecuador 


Plataforma 

continental. 


Tropico ^ 
de Capricornio 


Referencias 


□ 

EH 

Q 

□ 


Lagos 

Arrecifes de coral 
Rios 

Zona oceanica 
pelagica 

Estuarios 


| | Zona intermareal 



Zona abisal (por 
debajo de la zona 
oceanica pelagica) 


1092 unidad ocho Ecologla 








































Los biomas acuaticos abarcan la mayor parte de la biosfera 
debido a su superficie y en la tierra se encuentran todos sus tipos. 
Los ecologistas distinguen entre los biomas de agua dulce y los 
marinos en funcion de diferencias flsicas y qulmicas. Por ejem- 
plo, los biomas marinos suelen tener una concentration salina 
promedio del 3%, mientras que los de agua dulce suelen carac- 
terizarse por una concentration salina menor del 1%. 

Los biomas marinos mas grandes, es decir, los oceanos, 
cubren alrededor del 75% de la superficie terrestre y, en conse- 
cuencia, ejercen un enorme impacto sobre la biosfera. La evapo¬ 
ration del agua proveniente de los oceanos aporta la mayor parte 
del agua de lluvia y las temperaturas del oceano provocan un 
efecto fundamental sobre el clima global y los patrones de vien- 
tos. Ademas, las algas marinas y las bacterias que realizan la foto- 
slntesis producen un porcentaje importante del oxlgeno mundial 
y consumen cantidades enormes de dioxido de carbono proce- 
dente de la atmosfera. 

Los biomas de agua dulce estan muy conectados con la tierra 
y con los componentes bioticos de los biomas terrestres que atra- 
viesan o en los que se encuentran. Las caracteristicas especificas 
de un bioma de agua dulce tambien dependen de los patrones y 
la velocidad del flujo de agua y del clima al que esta expuesto el 
bioma. 

Muchos biomas acuaticos presentan estratos fisicos y qulmi- 
cos, como se ilustra en la figura 50-16 que muestra un ambien- 
te lacustre y otro marino. Tanto el agua propiamente dicha como 
los organismos que viven en ella y realizan fotoslntesis absorben 
la luz, de manera que, como ya se comento, su intensidad dis- 
minuye con rapidez a medida que aumenta la profundidad. Los 
ecologistas distinguen entre la zona fotica en la parte superior, 
donde hay suficiente cantidad de luz para que se desarrolle la 
fotoslntesis, y la zona afotica en la parte inferior, donde penetra 
poca cantidad de luz. En el fondo de todos los biomas acuaticos, 


el sustrato se denomina zona bentica. Esta zona esta compuesta 
de arena y sedimentos organicos e inorganicos (“limo”) y alberga 
comunidades de organismos denominados colectivamente ben¬ 
tos. Una fuente de alimentos importante para el bentos es la 
materia organica muerta denominada detritos, que “se precipi- 
ta” desde el agua superficial productiva de la zona fotica. Las 
regiones mas profundas del lecho oceanico se denominan zonas 
abisales. 

La energla termica procedente de la luz solar calienta el agua 
superficial hasta la profundidad que alcanza, pero las aguas mas 
profundas tienden a permanecer bastante frlas. Como conse- 
cuencia, la temperatura del agua en los lagos tiende a estratifi- 
carse, en especial, durante el verano y el inviemo (fig. 50-13). En 
el oceano, y en la mayoria de los lagos, una capa estrecha de cam- 
bios rapidos de la temperatura denominada termoclina separa la 
capa superior caliente uniforme de las aguas mas profundas que 
presentan una temperatura uniforme mas fria. 

Tanto en los ambientes de agua dulce como en los marinos, 
las comunidades se distribuyen en funcion de la profundidad 
del agua, el grado de penetracion de la luz, la distancia desde 
la playa y la situation en aguas abiertas o en el fondo. Las 
comunidades marinas reflejan las limitaciones observadas en la 
distribution de las especies como resultado de estos factores 
abioticos. El fitoplancton, el zooplancton y muchas especies de 
peces se desarrollan en la zona fotica a profundidades relativa- 
mente superficiales (fig. 50-16b). Debido a que el agua absor- 
be muy bien la luz y a que el oceano es muy profundo, la mayor 
parte del volumen del oceano esta casi desprovisto de luz (la 
zona afotica) y alberga una cantidad relativamente escasa de 
vida, excepto microorganismos y poblaciones escasas de peces 
e invertebrados luminiscentes. 

En la figura 50-17, que se presenta en las proximas cuatro 
paginas, se describen los principales biomas acuaticos. 



(a) Estratos de un lago. El ambiente del lago suele clasificarse de 
acuerdo con tres criterios fisicos: penetracion de la luz (zonas 
fotica y afotica), distancia desde la playa y profundidad del agua 
(zonas litoral y limnetica) y sector abierto (zona pelagica) o fondo 
(zona bentica). 

▲ Fig. 50-16. Estratificacion en los ambientes acuaticos. 
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(b) Estratos marinos. Al igual que los lagos, el ambiente 
marino se estratifica de acuerdo con la penetracion de la luz 
(zonas fotica y afotica), la distancia desde la playa y la 
profundidad del agua (zonas intermareal, neritica y oceanica) 
y mar abierto (zona pelagica) o fondo (zonas bentica y abisal). 
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Figura 50-17 

de los biomas acuaticos 

LAGOS 


Ambiente quimico La salimdad (contenido salino), la concentration de 
oxlgeno y el contenido de nutrientes son bastante diferentes en los lagos v 
pueden modificarse considerablemente en funcion de las estaciones. Los 
lagos oligotroficos poseen escasa cantidad de nutrientes y suelen ser ricos 
en oxigeno; los lagos eutroficos son ricos en nutrientes y, por lo general, 
poseen escasa cantidad de oxigeno si estan cubiertos por hielo en inviemc 
y en la zona mas profunda durante el verano. La concentracion de matena 
organica que se descompone en los sedimentos del lecho es baja en los 
lagos oligotroficos y elevada en los lagos eutroficos. 

Caracteristicas geologicas Los lagos oligotroficos tienden a presenter 
menor superficie con respecto a su profundidad en comparacion con los 
lagos eutroficos. Durante periodos prolongados, un lago oligotrofico puede 
tomarse mas eutrofico a medida que el agua de desagtie agrega sedimentcs 
y nutrientes. 

Organismos que realizan fotosintesis Las tasas de fotoslntesis son 
mayores en los lagos eutroficos que en los oligotroficos. Las plantas acuati- 
cas con raices y flotantes viven en la zona litoral, que abarca el agua super¬ 
ficial y bien iluminada cerca de la playa. Mas lejos de la playa se encuentrs 
la zona limnetica, donde el agua es demasiado profunda para permitir e! 
desarrollo de plantas acuaticas con raices y alberga una gran variedad de 
fitoplancton y cianobacterias. 

Animales En la zona limnetica, los animales flotantes pequenos o zoo 
plancton se encuentran sobre el fitoplancton. En la zona bentica hay una 
gran variedad de animales invertebrados y la composition de especies 
depende, en parte, de la concentracion de oxigeno. Los peces viven en 
todas las areas del lago que tienen suficiente cantidad de oxigeno. 

Impacto humano La contamination procedente del agua de desagtie de ^ 
tierra fertilizada y los desechos municipales determina un enriquecimientc 
de los nutrientes, lo que puede producir una proliferation desmesurada de 
las algas, agotamiento del oxigeno y muerte de los peces. 


Ambiente fisico Las masas de agua inmdviles pueden variar desde estan- 
ques de unos pocos metros cuadrados de superficie hasta lagos que cubren 
miles de kilometros cuadrados. La luz disminuye a medida que aumenta la 
profundidad y determina la creation de estratos (fig. 50-16a). Los lagos 
templados pueden presentar termoclinas estacionales (fig. 50-13); los lagos 
tropicales de las tierras bajas tienen una termoclina anual. 


Lago oligotrofico en Grand 
Teton, Wyoming 


Lago eutrofico en el- delta de 
Okavango, Botswana 



TERRENOS PANTANOSOS 


Ambiente fisico Un terreno pantanoso es un area cubierta por agua 
durante un periodo suficiente para permitir el desarrollo de plantas acuati¬ 
cas. Los terrenos pantanosos pueden abarcar desde los que se inundan de 
forma permanente hasta los que lo hacen de manera infrecuente. 
Ambiente quimico Debido a la tasa elevada de production de materia 
organica y de descomposicion en los terrenos pantanosos, en ocasiones, 
tanto el agua como el suelo poseen escasa concentracion de oxigeno disuel- 
to. Los terrenos pantanosos tienen gran capacidad de filtrar nutrientes 
disueltos y contaminantes quimicos. 

Caracteristicas geologicas Las cuencas pantanosos se desarrollan en acu- 
mulaciones de agua superficiales, que pueden presentarse como depresio- 
nes en tierras altas o como lagos y estanques. Los nos pantanosos se 
desarrollan en las orillas de estas fuentes de agua y en corrientes superfi¬ 
ciales que se inundan en forma periodica. Los hordes de los terrenos panta¬ 
nosos se desarrollan junto a las costas de los grandes lagos y los mares, 
donde el agua avanza y retrocede debido al ascenso del nivel del lago o a 
la action de las mareas. Por tanto, los hordes de los terrenos pantanosos 
abarcan biomas de agua dulce y marinos. 

Organismos que realizan fotosintesis Los terrenos pantanosos se 
encuentran entre los biomas mas productivos de la Tierra. Sus suelos satu- 
rados con agua favorecen el crecimiento de plantas, como, por ejemplo, 
lirios de agua y espadanas flotantes de los estanques, muchos juncos, aler- 
ces y abetos negros, que desarrollaron adaptaciones para crecer en el agua 
o en el suelo, que, en ocasiones, carecen de oxigeno debido a la presencia 
de agua sin aire. En los pantanos predominan las plantas lenosas, mientras 
que en los lodazales predominan los musgos sphaguun. 


Nacional de terrenos pantanosos de Okefenokee en Georgia 

Animales Los terrenos pantanosos albergan una comunidad diversa de 
invertebrados que permiten el desarrollo de una gran variedad de aves. Los 
herbivoros, desde crustaceos y larvas de insectos acuaticos hasta ratas 
almizcleras, consumen algas, detritos y plantas. Los camivoros tambien son 
variados y, entre ellos, se incluyen libelulas, nutrias, caimanes y buhos. 
Impacto humano En algunas regiones, el drenaje y el llenado destruyo 
hasta el 90% de los terrenos pantanosos. 
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Ambiente fisico La caracteristica fisica mas prominente de los arroyos y 
los rios es la intensidad de la corriente. La cabecera suele ser frfa, transpa- 
rente, turbulenta y rapida. A medida que avanza en sentido distal y des¬ 
pues de la union de numerosos tributarios que forman el no, el agua suele 
ser mas calida y turbia dado que los rios suelen transportar mas sedimen- 
tos que sus fuentes. Las corrientes y los rios presentan estratos verticales 
que se extienden desde el agua superficial hasta el lecho. 

Ambiente quimico El contenido de sal y nutrientes de los arroyos y los 
rios aumenta desde el origen hasta la desembocadura. En las corrientes, las 
fuentes suelen ser ricas en oxigeno. El agua del rio tambien puede conte- 
ner una concentration bastante elevada de oxigeno, excepto donde ha un 
enriquecimiento de la materia organica de fuentes naturales o humanas. 
Caracteristicas geologicas Los canales cabecera de las corrientes suelen 
ser estrechos, con un lecho rocoso que se altema entre rapidos y estanques. 
Los extremos distales de los rios suelen ser amplios y sinuosos. Los lechos 
de los rios suelen poseer sedimentos que se depositaron durante periodos 
prolongados. 

Organismos que realizan fotosintesis Las corrientes de cabecera que 
atraviesan las praderas o los desiertos pueden ser ricas en algas o plantas 
acuaticas con ralces, pero en las corrientes que atraviesan los bosques tem- 
plados o las selvas tropicales, las hojas y el resto de la materia organica pro- 
ducidos por la vegetation terrestre son la fuente principal de alimentos 
para los consumidores acuaticos. En los rios, un porcentaje elevado de la 
materia organica esta compuesto de materia disuelta, muy fragmentada, 
que se transporta por la corriente desde las cabeceras en los bosques. 
Animales En los rios y las corrientes no contaminados habita una gran 
diversidad de peces e invertebrados que se distribuyen de acuerdo con 
estratos verticales. 


Impacto humano La contaminacion municipal, industrial y asociada con 
la agricultura degrada la calidad del agua y destruye los organismos acua¬ 
ticos. La creation de presas y el control de las inundaciones alteran el fun- 
cionamiento de los ecosistemas de las corrientes y los rios y amenazan a 
algunas especies migratorias, como el salmon. 


Corriente de cabecera en las Rio Mississippi en un sector 

Great Smoky Mountains alejado de la cabeceras 





Estuario en una llanura costera baja de Georgia. 


Ambiente fisico Un estuario es un area de transition entre el rio y el mar. 
Los estuarios tienen patrones de flujo muy complejos. Durante el ascenso 
de la marea, el agua de mar penetra en el canal del estuario y retrocede 
durante su descenso. A menudo, el agua marina, que tiene densidad ele¬ 
vada, ocupa el fondo de un canal del estuario, mientras que el agua de rio, 
que tiene menor densidad, forma una capa superficial que se mezcla poco 
con la capa salina del fondo. 

Ambiente quimico La salinidad varia en los distintos sitios del estuario, 
desde un estado muy similar al del agua dulce hasta el del agua de mar. La 
salinidad tambien varfa^pn el ascenso y el descenso de las mareas. Los 
nutrientes provenientes de^rio determinan que los estuarios, al igual que 
los terrenos pantanosos, ^onstituyan uno de los biomas mas productivos. 
Caracteristicas geologies Los patrones de flujo de los estuarios combi- 
nados con los sedimentos transportados por el agua de rio y las mareas 
producen una mezcla compleja de canales, islas, diques y plataformas de 
fango. 

Organismos que realizan fotosintesis Las hierbas y las algas de las sali- 
nas, incluido el fitoplancton, son los principales productores de los estua¬ 
rios. 

Animales En los estuarios viven gran cantidad de gusanos, ostras, cangre- 
jos de mar y muchas de las especies de peces que consumen los seres 
humanos. Debido a la abundante cantidad de comida en los estuarios, 
muchos invertebrados y peces marinos los usan para reproducirse; otros 
migran a traves de los estuarios hacia ambientes de agua dulce. Los estua¬ 
rios tambien son areas cruciales para la alimentation de muchos vertebra- 
dos semiacuaticos, en particular, aves acuaticas. 

Impacto humano La contaminacion procedente del sector rio arriba y 
tambien el llenado y el dragado han destruido estuarios en todo el mundo. 
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Zona intertidal rocosa en la costa de Oregon 

Ambiente fisico Una zona intermareal queda sumergida y se expone en 
forma periodica debido a la accion de las mareas, dos veces al dla en las cos¬ 
tas marinas. Las zonas mas altas experimentan exposiciones mas prolonga- 
das al aire y el ambiente fisico sufre mas variaciones. Entre los desafios 
fisicos a los que se enfrentan los organismos que viven en estas zonas se 
encuentran las variaciones de temperatura y salinidad y las fuerzas mecani- 
cas producidas por la accion de las olas. Los cambios en las condiciones fisi- 


cas cuando la pleamar se convierte en bajamar limitan las distribuciones de 
muchos organismos en estratos especlficos, como se ilustra en la fotografla. 
Ambiente quimico Las concentraciones de oxlgeno y nutrientes suelen ser 
elevadas y se renuevan con cada cambio de las mareas. 

Caracteristicas geologicas Los sustratos de las zonas intermareales, que 
i suelen ser rocosos o arenosos, determinan conductas y anatomla especifi- 
cas de los organismos que viven en esta region. La configuration de las 
bahias o las costas influye en la magnitud de las mareas y la exposition rela- 
tiva de los organismos a la accion de las olas. 

Organismos que realizan fotosintesis Hay una gran diversidad de bio- 
masas de algas marinas que se adhieren a las zonas intermareales rocosas, 
en especial, en las areas mas bajas. Debido a la inestabilidad del sustrato, las 
zonas intermareales arenosas expuestas al oleaje intenso suelen carecer de 
plantas o algas adheridas, mientras que las zonas arenosas ubicadas en bahi¬ 
as protegidas o lagunas suelen permitir el desarrollo de lechos ricos en hier- 
bas y algas marinas. 

Animates Muchos de los animales de los ambientes intertidales rocosos 
han desarrollado adaptaciones estructurales que les permiten adherirse a 
sustratos duros. La composition, la densidad y la diversidad de los anima¬ 
les varfan notablemente desde las zonas altas hacia las mas bajas. Muchos 
de los animales que viven en los ambientes arenosos o fangosos intertida¬ 
les, como, por ejemplo, gusanos y almejas que se alimentan de partlculas 
en suspension y crustaceos de predadores, se entierran en la arena o el 
fango y se alimentan cuando las mareas traen fuentes de alimentos. Otros 
animales habituales de estas areas son las esponjas, las anemonas de mar, 
los moluscos, los equinodermos y los peces pequenos. 

Impacto humano La contamination con petroleo altero muchas areas inter¬ 
mareales. El uso recreativo ha causado una disminucion importante de los 
miembros de aves y tonugas de mar que ponen sus huevos en las playas. 


BIOMA OCEANICO PELAGICO 


Ambiente fisico El bioma oceanico pelagico es un espacio grande de mar 
abierto de color azul que se mezcla de forma constante por la accion de las 
corrientes oceanicas conducidas por los vientos. El agua de la superficie de 
las zonas oceanicas templadas se recambia desde el otono hasta la prima- 
vera. Debido a la mayor claridad del agua, la zona fotica se extiende hasta 
mayores profundidades que en el agua marina de la costa. 

Ambiente quimico Los niveles de oxlgeno suelen ser elevados. Las con¬ 
centraciones de nutrientes suelen ser mas bajas que en el agua de la costa. 
Dado que los estratos se forman en funcion de la temperatura anual, algu- 
nas areas tropicales del bioma oceanico pelagico tienen concentraciones de 
nutrientes mas bajas que los oceanos templados. El recambio que se pro¬ 
duce desde el otono hasta la primavera renueva los nutrientes 
en las zonas foticas de las areas oceanicas templadas y de mayo¬ 
res latitudes. 

Caracteristicas geologicas La caracteristica geologica mas 
notable del bioma oceanico pelagico es su grandeza y la gran 
profundidad de las cuencas oceanicas. Este bioma cubre alrede- 
dor del 70% de la superficie terrestre y tiene una profundidad 
promedio de casi 4 000 m. El sector mas profundo en el ocea- 
no se encuentra a mas de 10 000 m por debajo de la superficie. 
Organismos que realizan fotosintesis Los organismos pre- 
dominantes que realizan fotosintesis son el fitoplancton, que se 
compone de bacterias fotosinteticas que flotan con las 
corrientes oceanicas. El recambio durante la primavera y la 
renovation de los nutrientes en los oceanos templados produ- 
cen un aumento maximo del crecimiento del fitoplancton. Pese 


a la gran extension de su bioma, el plancton que realiza fotosintesis desa- 
rrolla menos de la mitad de la actividad fotosintetica de la Tierra. 
Animales Los animales mas abundantes y otros heterotrofos de este bioma 
se encuentran en el zooplancton. Estos protozoos, gusanos, copepodos, 
krill del tipo de los camarones, medusas y las pequenas larvas de inverte- 
brados y peces se alimentan del plancton que realiza fotosintesis. El bioma 
oceanico pelagico tambien abarca animales nadadores, como, por ejemplo, 
calamares grandes, peces, tortugas de mar y mamiferos marinos. 

Impacto humano rLa pesca desmesurada ha reducido las acumulaciones 
de peces en todos losiedeanos de la Tierra, y, ademas, ha contaminado debi¬ 
do a la elimination de^esechos y a los derrames de petroleo. 



Oceano abierto cercano a la isla de Hawaii 
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Ambiente fisico Los corales que forman arreclfes solo se encuentran en la 
zona fotica de los ambientes marinos tropicales relativamente estables que 
tienen agua transparente en la superficie. Estas estructuras son sensibles a 
temperaturas por debajo de 18 a 20 °C y por encima de 30 °C. 

Ambiente quimico Los corales requieren concentraciones elevadas de oxi- 
geno y su desarrollo esta limitado por la entrada elevada de agua dulce y 
nutrientes. 

Caracterlsticas geologicas Los corales requieren un sustrato solido para 
adherirse. Un arrecife de coral, que esta compuesto, sobre todo, de los 
esqueletos de los corales de carbonato de calcio, se desarrolla durante un 
periodo prolongado en las islas oceanicas; comienza como un arrecife peri- 
ferico sobre jslas jo venes elevadas, forma una barrera cerca de la costa en 
un momento posterior y se convierte en un atolon de coral cuando la isla 
oceanica mas antigua se sumerge. 

Organismos que realizan fotosintesis Las algas dinoflageladas viven 
dentro de los corales y mantienen una relation mutualista y simbiotica que 
proporciona moleculas organicas para los corales. Diversas algas marinas 
rojas y verdes tambien desarrollan tasas elevadas de fotosintesis sobre los 
arrecifes de coral. 

Animales Los corales, un grupo diverso de cnidarios (vease cap. 33), 
son los animales que predominan en los arrecifes de coral. No obstante, 
la variedad de peces e invertebrados es muy elevada. La diversidad glo¬ 
bal de animales en los arrecifes de coral compite con la de las selvas tro¬ 
picales. 

Impacto humano La recoleccion de esqueletos de coral, a menudo, con 
venenos y explosivos, y la pesca desmesurada en busca de alimentos y para 


Arrecife de coral en el Mar Rojo 


el comercio en los acuarios, han reducido las poblaciones de coraies y peces 
en los arrecifes. El calentamiento global y la contamination pueden contri- 
buir a la mortalidad de los corales a gran escala. 


ZONA BENTICA DEL OCEANO 


Ambiente fisico La zona bentica del oceano esta compuesta por el suelo del 
oceano por debajo de la superficie de la zona neritica (costera) y de la zona 
pelagica (fig. 50-16b). Aunque en las aguas superficiales cercanas a la costa 
la zona bentica recibe suficiente luz solar para que se desarrollen organismos 
que realizan fotosintesis, la mayor parte de la zona bentica del oceano no 
recibe luz solar. Las temperaturas del agua disminuyen con el aumento de 
la profundidad mientras que la presion incrementa. Como consecuencia, los 
organismos en la zona bentica muy profunda o abisal estan adaptados al frio 
continuo (alrededor de 3 °C) y a presiones de agua muy altas. 

Ambiente quimico Excepto en algunas areas de enriquecimiento organi- 
co se presentan concentraciones de oxigeno suficientes para permitir el 
desarrollo de una gran diversidad de animales. 

Caracterlsticas geologicas Los sedimentos blandos cubren la mayor 
parte de la zona bentica. Sin embargo, hay areas de sustratos rocosos sobre 


los arrecifes, las montanas submarinas y la nueva capa oceanica creada por 
los volcanes del piso del oceano. 

Organismos que producen alimentos Los organismos que realizan foto¬ 
sintesis, sobre todo, las algas marinas y las algas filamentosas, solo se 
encuentran en las areas benhcas superficiales que tienen suficiente luz para 
permitir su desarrollo. Las asociaciones unicas de organismos, como, por 
ejemplo, las que se ilustran en la fotografia, se asocian con respiraderos 
hidrotermales de la profundidad del mar de origen volcanico en las crestas 
de la mitad del oceano. En este ambiente oscuro, calido y con escasa con¬ 
centration de oxigeno, los productores de alimentos son procariontes qui- 
mioautotrofos (vease cap. 27) que obtienen energia por medio de la 
oxidation de H 2 S formado por una reaction entre el agua caliente y el sul- 
fato disuelto (S0 4 2 -). 

Animales Las comunidades&enticas neriticas se componen de numerosos 
invertebrados y^eces. Mas alia de la zona fotica, la mayorfa de 
los consumidores dependen totalmente de la materia organica 
que desciende desde regiones mas elevadas. Entre los animales 
de las comunidades de los respiraderos hidrotermales de la pro¬ 
fundidad del mar hay poliquetos tubicolas gigantes (en la foto¬ 
grafia de la izquierda), algunos de mas de 1 m de longitud. Estos 
animales se alimentan, aparentemente, de procariontes quimio- 
sinteticos que viven como simbiontes dentro de los gusanos. 
Muchos otros invertebrados, como, por ejemplo, artropodos y 
equinodermos, tambien abundan alrededor de los respiraderos 
hidrotermales. 

Impacto humano La pesca indiscriminada ha diezmado impor- 
tantes poblaciones de peces benticos, como, por ejemplo, el aba- 
dejo de los grandes bancos de Newfoundland. El vertido de 
desechos organicos ha determinado la creation de areas benticas 
carentes de oxigeno. 



Comunidad del respiradero hidrotermal de la profundidad del mar 
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Evaluation de conceptos 


Las siguientes preguntas corresponden a la figura 50-17. 

1. ^Tienen los pleopteros (“moscas de las piedras”), unos 
insectos acuaticos benticos que requieren concentratio¬ 
ns relativamente elevadas de oxlgeno, mayor probabili- 
dad de vivir en lagos oligotroficos que en lagos 
eutroficos? ^Por que? 

2. «>Por que los organismos que forman el fitoplancton son 
los fotosinteticos mas importantes en el bioma oceanico 
pelagico y no las algas benticas o las plantas acuaticas 
con ralces? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


El clima determina en gran medida 
la distribucion y la estructura de 
los biomas terrestres 

Todos los factores abioticos comentados en este capltulo, pero 
sobre todo el clima, son importantes para determinar la ubica¬ 
cion de un bioma terrestre especifico en un area determinada. No 
solo existen patrones climaticos en la superficie de la Tierra que 
dependen de la latitud (fig. 50-10), sino tambien patrones de dis¬ 
tribucion de biomas. 

Clima y biomas terrestres 

La construction de un climografo, es decir, un grafico de la 
temperatura y de las precipitaciones en un area especlfica, per- 
mite determinar el gran impacto del clima sobre la distribucion 
de los organismos. Por ejemplo, en la figura 50-18 se ilustra un 
climografo que muestra la temperatura y las precipitaciones 
medias anuales en algunos de los biomas de los Estados Unidos. 
Se debe senalar que el intervalo de precipitaciones en los bosques 
de conlferas del norte es similar al de los bosques templados, 
pero los intervalos de temperatura son diferentes. Las praderas 
suelen ser mas secas que cualquier tipo de bosque y los desiertos 
son todavia mas secos. 

La temperatura y las precipitaciones medias anuales se corre- 
lacionan de forma bastante adecuada con los biomas de las diver- 
sas regiones. Sin embargo, es importante distinguir el termino 
correlation del termino causalidad. Aunque el climografo propor¬ 
tion evidencias circunstanciales que indican que la temperatu¬ 
ra y las precipitaciones son importantes para la distribucion de 
los biomas, no confirma que estas variables regulen su ubicacion. 
Solo un analisis meticuloso de las tolerancias de cada especie en 
relation con el agua y la temperatura podria establecer los efec- 
tos de control que ejercen estas variables. 

Como se ilustra en la figura 50-18, hay regiones en las cuales 
los biomas se superponen. Por tanto, debe haber otros factores, 
aparte de la temperatura y la precipitation media, que desempe- 
nen un papel importante en la determination de la localization de 
los biomas. Por ejemplo, ciertas areas de los Estados Unidos tienen 
una combination especlfica de temperatura y precipitaciones que 
permite el mantenimiento del bosque caducifolio templado, pero 
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A Fig. 50-18. Climografo para algunos de los tipos principales de 
biomas norteamericanos. Las areas ilustradas en esta figura muestran 
los limites de temperatura y precipitaciones medias anuales en los biomas. 


otras areas con valores similares en estas variables permiten el 
desarrollo del bosque de conlferas. ^Como se explica esta varia¬ 
tion? En primer lugar, se debe recordar que el climografo se basa 
en promedios anuales. A menudo, en el clima no solo es importan¬ 
te la media o el promedio, sino que, ademas, el patron de variation 
climatica es fundamental. Por ejemplo, algunas zonas pueden reci- 
bir precipitaciones regulares durante todo el ano, mientras que 
otras areas con la misma cantidad de precipitaciones anuales tie¬ 
nen temporadas humedas y secas bien diferenciadas. Un fenome- 
no similar puede asociarse con la temperatura. Es posible que otros 
factores, como, por ejemplo, el lecho rocoso de un area, afecten 
bastante a la disponibilidad de nutrientes minerales y a la estruc¬ 
tura de la tierra, que, en definitiva, determinaran la clase de vege¬ 
tation que se desarrolle en el lugar. 

En la figura 50-19 se ilustra la distribucion general de los 
principales biomas terrestres. 

Caracteristicas generales de los biomas terrestres 

La mayoria de biomas terrestres reciben sus nombres de las 
caracteristicas fisica^-o climaticas importantes y de su vegetation 
predominante. Por ejemplo, las praderas templadas suelen hallarse 
en latitudes medias, donde el clima es mas moderado que en los tro- 
picos o en las regiones polares, y en ellos predominan varias espe- 
cies de pastos. Todos los biomas tambien albergan microorganismos, 
hongos y animales caracteristicos adaptados a ese ambiente especlfi- 
co. Por ejemplo, las praderas templadas tienen mas probabilidades 
de albergar mamiferos grandes de pastoreo que los bosques. 

La estratificacion vertical es una caracteristica importante de los 
biomas terrestres y la forma y el tamano de las plantas define, en 
gran medida, su ubicacion. Por ejemplo, en muchos bosques, las 
capas consisten en una boveda superior, luego el estrato de arboles 
bajos, los arbustos, la capa basal de plantas herbaceas, el suelo del 
bosque (capa de desechos) y, por ultimo, la capa de ralces. Los bio¬ 
mas no boscosos tienen estratos similares aunque menos pronun- 
tiados. Las praderas tienen una capa de pasto y hierbas pequerias 
de hojas anchas, una capa de desechos y una capa de ralces. La 
estratificacion de la vegetation proporciona muchos ambientes dis- 
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A Fig. 50-19. Distribution de los biomas terrestres principales. Aunque los biomas terrestres se ilustran con Ifmites claros en esta figura, los 
biomas reales muestran una transition gradual entre si y a veces a traves de areas relativamente grandes. 


tintos para los animales, que, a menudo, ocupan sitios bien defini- 
dos en la cadena alimenticia, desde aves y murcielagos insectlvoros 
y camlvoros, que se alimentan por encima de la boveda, hasta 
mamlferos pequenos, gusanos y artropodos que recorren las capas 
de desechos y de ralces en busca de alimentos. 

Aunque en la figura 50-19 se muestran llmites bien definidos 
entre los biomas, en realidad, los biomas terrestres suelen unirse 
sin llmites claros. El area de transition, denominada ecotono, 
puede ser amplia o estrecha. 

La composition real de especies en cada bioma varia de un sitio 
a otro. Por ejemplo, en la selva de conlferas septentrional (taiga) de 
los Estados Unidos, el abeto rojo es comun en el este pero no se pre- 
senta en casi todo el resto del bioma, donde si abundan los abetos 
negros y blancos. Aunque la vegetation de los desiertos africanos se 
asemeja superficialmente a la de los desiertos norteamericanos, las 
plantas en realidad pertenecen a familias diferentes. Este tipo de 
“equivalentes ecologicos” puede provenir del fenomeno de evolu¬ 
tion convergente (fig. 25-5). 

Los biomas son dinamicos y son mas frecuentes las alteraciones 
que la estabilidad. Por ejemplo, los huracanes crean aberturas para 
nuevas especies de selvas tropicales y bosques templados. En los 
bosques de conlferas septentrionales, los arboles mas antiguos 
mueren y caen o la nieve puede romper ramas, lo que produce 
aberturas que permiten el crecimiento de especies caducas, como, 
por ejemplo, el alamo y el abedul. Como consecuencia, los biomas 


suelen revelar una distribution en mosaico extensa con varias 
comunidades diferentes en un area determinada. 

En muchos biomas, las plantas predominantes dependen de 
los desastres periodicos. Por ejemplo, los incendios naturales son 
un componente integral de las praderas, las sabanas, los chapa- 
rrales y muchos bosqups de conlferas. Antes del desarrollo urba- 
no y la agricultura, grab parte del sudeste de los Estados Unidos 
estaba dominado por una sola especie de conlfera, el pino de 
hoja larga. Sin incendios periodicos, los arboles caducifolios 
mostraban una tendencia a sustituir a los pinos. En la actualidad, 
los cuidadores forestales utilizan el fuego como herramienta para 
ayudar a mantener muchos bosques de conlferas. 

En algunos biomas contemporaneos, la actividad humana ha 
afectado de manera notable a los patrones naturales de los desas¬ 
tres flsicos periodicos. El fuego, que formaba parte de la vida en 
las Grandes Planicies, se controla en la actualidad porque la tie- 
rra se emplea para la agricultura. Los seres humanos han altera - 
do gran parte de la superficie terrestre y han reemplazado los 
biomas originales por otros dedicados al urbanismo y la agricul¬ 
tura. La mayor parte de la region oriental estadounidense, por 
ejemplo, se clasifico como bosque caducifolio templado, pero la 
actividad humana ha eliminado todo el bosque original excepto 
un pequeno porcentaje. 

En la figura 50-20, que se presenta en las cuatro paginas 
siguientes, se describen los biomas terrestres principales. 
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Selva tropical en Borneo 


Distribucion Regiones ecuatorial y subecuatorial. 

Precipitacion En las selvas tropicales, las precipitacio- 
nes son relativamente constantes y oscilan entre 200 y 
400 cm por ano. En los bosques tropicales secos, la pre¬ 
cipitacion es, sobre todo, estacional, oscila entre 150 y 
200 cm por ano y la region se caracteriza por seis a siete 
meses secos. 

Temperatura Las temperaturas del aire son calidas durante el ano con 
una media entre 25 °C y 29 °C con escasas variaciones durante las esta- 
ciones. 

Plantas Las selvas tropicales presentan estratos y la competencia por la luz 
es intensa. En las selvas tropicales, los estratos corresponden a una capa de 
arboles sobresalientes que crecen por encima de una boveda cerrada, los 
arboles de la boveda cerrada y las capas de arbustos y hierbas. Por lo gene¬ 
ral, los bosques tropicales secos tienen menos estratos. Los arboles de hojas 
anchas perennes predominan en las selvas tropicales, mientras que, en los 
bosques secos, las hojas se caen durante la temporada seca. Las eplfitas, 
como, por ejemplo, bromeliaceas y orquideas, suelen cubrir a los arboles 


de las selvas tropicales, pero son menos abundantes en los bosques secos. 
Los arbustos espinosos y los cactus son habituales en los bosques tropica¬ 
les secos. 

Animates La diversidad animal es mayor en las selvas tropicales que en 
cualquier otro bioma terrestre. Los animales, como por ejemplo los anfi- 
bios, las aves y otros reptiles, mamiferos y artropodos, estan adaptados al 
ambiente tridimensional y suelen ser poco notorios. 

Impacto humano Los seres humanos establecieron hace mucho tiempo 
comunidades prosperas en las selvas tropicales. En la actualidad, el creci- 
miento rapido de la poblacion que se asocia con la proliferation de la agri- 
cultura y el desarrollo destruye estas regiones. 


Distribucion Los desiertos se presentan en una banda cercana a las latitu¬ 
des de 30 °C al norte y al sur o en otras latitudes en el interior de los con- 
tinentes (por ejemplo, el desierto de Gobi en el norte y el centra de Asia). 
Precipitacion Las precipitaciones son escasas y muy variables, por lo 
general, inferiores a 30 cm al ano. 

Temperatura La temperatura varia en funcion de las estaciones y el 
momento del dia. La temperatura maxima del aire en los desiertos calidos 
puede superar los 50 °C; en los desienos frios la temperatura del aire puede 
descender por debajo de -30 °C. 

Plantas En los paisajes de los desiertos predomina la vegetation baja y 



espaciada; la proportion de suelo desnudo es alta en comparacion con lo 
que se observa en otros biomas terrestres. Las plantas son cactus, arbustos 
con raices profundas y hierbas que crecen durante los perfodos humedos 
infrecuentes. Las adaptaciones de las plantas al desierto consisten en la tole- 
rancia al calor y a la deshidratacion, almacenamiento de agua y disminu- 
cion de la superficie de'las hojas. Suelen observarse defensas fisicas, como, 
por ejemplo, espinas, ^,defensas qulmicas, como toxinas, en las hojas de 
los arbustos: muchas de las plantas que desarrollan fotosintesis pertenecen 
al tipo C 4 o CAM (vease cap. 10). 

Animales Los animales mas comimes en el desierto son viboras e iguanas, 
escorpiones, hormigas, escarabajos, aves migratorias y residen- 
tes y roedores que se alimentan de semillas. Muchas especies son 
noctumas. La conservation del agua es una adaptation frecuen- 
te y algunas especies obtienen agua por medio de la degradacion 
metabolica de los hidratos de carbono de las semillas. 

Impacto humano El transporte del agua a 
traves de distancias prolongadas y 
los pozos profundos de aguas 
subterraneas han permitido que 
los seres humanos vivan en los 
desiertos. La conversion a la 
agricultura irrigada y la urba- 
nizacion han reducido la bio- 
diversidad natural de estas 


Desierto de Sonora en el sur de Arizona 


regiones. 
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SABANA 





sequi- 

as estacionales. Las hierbas y las plantas 
pequenas de hojas anchas, que constituyen 
la mayor parte de la cobertura de la tierra, 
crecen con rapidez en respuesta a las llu- 
vias estacionales y soportan que los grandes mamlferos y otros herblvoros 
se alimenten de ellos. 

Animales Los mamlferos herblvoros grandes, como, por ejemplo, el nu y 
la cebra, y sus depredadores, como los leones y las hienas, son los habi- 
tantes habituales de esta region. Sin embargo, los herblvoros dominantes 
suelen ser insectos, sobre todo, termitas. Durante las sequlas estacionales, 
los animales que se alimentan de pastizales deben migrar hacia otros sitios 
de la sabana que tienen mas hierbas y pozos de agua. 

Impacto humano Los primeros seres humanos parecen haber vivido en 
las sabanas. Los incendios producidos por los seres humanos podrian ayu- 
dar a mantener este bioma. La creation de haciendas de ganado y la caza 
indiscriminada han producido la diminution de las poblaciones de maml¬ 
feros grandes. 


tipica en Kenia 


Distribucion Regiones ecuatorial y subecuatorial. 

Precipitacion Las precipitaciones, que dependen de las estaciones, totali- 
zan un promedio de entre 30 cm y 50 cm por ano. La temporada seca 
puede durar hasta ocho o nueve meses. 

Temperatura La sabana es calida durante todo el ano, con una tempera- 
tura promedio entre 24 °C y 29 °C, pero con cierta variation estacional mas 
pronunciada que en las selvas tropicales. 

Plantas Los arboles dispersos que se encuentran en la sabana suelen ser 
espinosos con hojas con superficies reducidas, lo que representa una adap- 
tacion a las condiciones relativamente secas. Los incendios son habituales 
en la temporada seca y las especies de plantas predominantes estan adap- 


CHAPARRAL 



Distribucion Este bioma se encuentra en las latitudes medias costeras de 
varios continentes y sus muchos nombres reflejan su amplia distribucion: 
chaparral en America del Norte, matorral en Esparia y Chile, garigue y 
maquis en el sur de Erancia y finbos en Sudafrica. 

Precipitacion Las precipitaciones dependen de las estaciones, con invier- 
nos lluviosos y veranos largos y secos. Por lo general, las precipitaciones 
anuales oscilan dentro de un intervalo entre 30 cm y 50 cm. 
Temperatura El otono, el inviemo y la primavera son frios, con tempera- 
turas promedio que oscilan entre 10 °C y 12 °C. La temperatura promedio 
durante el verano puede alcanzar los 30 °C y la temperatura diuma maxi¬ 
ma puede superar los 40 °C. 

Plantas En el chaparral predominan los arbustos y los 
arboles pequenos, junto con una gran diversidad de pastos 
y hierbas. Hay gran variedad de plantas y muchas especies 
estan limitadas a un area geografica especifica relativamen¬ 
te pequena. Las adaptaciones a la sequia 
consisten en hojas duras peren- 
nes de plantas lenosas, lo 
que reduce la perdida de 
agua. Las adaptaciones 
a los incendios tambien 
son notables, Algunos 
de los arbustos produ- 
cen semillas que solo 
germinan despues de 
un incendio; las reser- 


vas de alimentos almacenadas en las raices resistentes al fuego les permiten 
volver a brotar con rapidez y usar los nutrientes liberados por el fuego. 
Animales Los animales nativos son el ciervo y la cabra, que se alimentan 
de ramas y brotes de la vegetation lenosa, y una gran diversidad de maml¬ 
feros pequenos. Los chaparrales tambien permiten el desarrollo de una 
gran variedad de anfibicrs, aves y otros reptiles e insectos. 

Impacto humano En l(&/chaparrales se desarrollaron asentamientos, lo 
que determino la reduccioftyie estas zonas debido al desarrollo de la agri- 
cultura y la urbanization's seres humanos contribuyen a la production 
de incendios que arrasari #los chaparrales. 
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de los biomas terrestres 



PRA'DERA TEMPLADA 
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i^isixiDULiuii los veiats suaatncanos, la puszta 
(Gran llanura) hungara, las pampas argentinas y 
uaiguayas, las estepas rusas y las planicies y pra- 
deras de la region central norteamericana son 
todas praderas templadas. 

Precipitacion La precipitacion es bastante estacional, con inviemos relati- 
vamente secos y veranos humedos. Por lo general, el promedio de precipi¬ 
tacion anual oscila entre 30 y 100 cm. Las sequlas periodicas son 
habituales. 

Temperatura Los inviemos suelen ser frfos, con un promedio de tempera- 
tura que suele descender bastante por debajo de -10 °C. Los veranos son 
calidos, con un promedio de temperatura que suele aproximarse a los 30 °C. 
Plantas Las plantas predominates son las hierbas y las plantas pequenas 
de hoja anchas, con alturas que oscilan desde unos pocos centlmetros hasta 
2 metros en la pradera de pastos largos. Las plantas desarrollan algunas 
adaptaciones a las sequlas periodicas y prolongadas, y a los incendios. Los 


Pradera nacional de Sheyenne en Dakota del Norte 


pastos de las praderas templadas brotan poco despues de que cesa el incen- 
dio. El asentamiento de mamlferos grandes que pacen en estos pastos impi- 
de el establecimiento de arbustos lenosos y arboles. 

Animales Los mamiferos nativos son animales grandes que pacen en las 
praderas, como, por ejemplo, el vison y el caballo salvaje. En las praderas 
templadas tambien habita una amplia variedad de animales que viven en 
cuevas, como, por ejemplo, las marmotas de la llanura norteamericana. 
Impacto humano Los suelos fertiles y profundos determinan que las prade¬ 
ras templadas sean sitios ideales para la agricultura, en especial, para cosechar 
cereales. Como consecuencia, la mayoria de las praderas norteamericanas y 
gran parte de las que se encuentran en Eurasia se convirtieron en granjas. 


BOSQUE DE CONIFERAS 



Distribucion El bosque de conlferas septentrional o taiga se extiende a 
traves de una banda ancha en la region norte de America del Norte y 
Eurasia hasta el extremo de la tundra artica y es el bioma terrestre mas 
grande del planeta. 

Precipitacion Por lo general, las precipitaciones oscilan entre 30 y 
70 cm y las sequlas periodicas son habituales. Sin embargo, algunos 
bosques de conlferas costeros del noroeste de los Estados Unidos (junto 
al Paclfico) son selvas tropicales templadas y pueden recibir mas de 
300 cm de precipitaciones anuales. 

Temperatura El invierno suele ser frfo y largo; el verano puede ser cali- 
do. Algunas areas del bosque de conlferas siberiano presentan tempera- 
oscilan desde -70 °C en invierno hasta mas de 30 °C en verano. 


Plantas En los bosques de conlferas predominan estos hltimos arbo¬ 
les, como, por ejemplo, el pino y distintas clases de abeto. La forma 
conica de muchas conlferas impide la acumulacion demasiada nieve 
que puede romper las ramas. La diversidad de plantas en las capas de 
arbustos y hierbas es menor que en los bosques caducifolios templa- 
dos. 

Animales Hay muchas aves migratorias que se alojan en los bosques de 
conlferas, pero tarfibien hay muchas especies que viven all! durante todo 
el ano. Hay varios ^amlferos en estos bosques, como, por ejemplo el 
alee, el oso pardo y effrgre siberiano. El aumento periodico de las pobla- 
ciones de insectos qwe se alimentan de los arboles predominates puede 
destruir gran cantidacl de ellos. 

Impacto humano Aunque no hay poblaciones 
humanas establecidas en estos bosques de conlfe- 
ras, su tala se realiza a una velocidad alarmante y 
los bosques mas antiguos pronto pueden desaparecer. 


Parque nacional Rocky Mountain en Colorado 
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BOSQUE CADUCIFOLIO TEMPLADO 




TUNDRA 


Parque Nacional Great Smoky Mountains en Carolina del Norte 

Distribution Se encuentran, sobre todo, en latitudes medias del hemisfe- 
rio norte, con areas mas pequenas en Nueva Zelanda y Australia. 
Precipitation El promedio de precipitaciones puede oscilar entre 70 y 
mas de 200 cm por ano. La lluvia es abundante en todas las estaciones y se 
presenta como lluvia en verano y como nieve en inviemo. 

Temperatura Durante el inviemo, el promedio de temperatura se encuen- 
tra alrededor de 0 °C. Los veranos presentan temperaturas maximas cerca- 
nas a los 30 °C y son calidos y humedos. 

Plantas Un bosque caducifolio templado maduro tiene capas verticales 
muy diversas y bien delimitadas que consisten en una boveda cerrada, uno 
o dos estratos de arboles mas bajos, una capa de arbustos y un estrato her- 


baceo. Hay pocas eplfitas. Las plantas que predo- 
minan en el hemisferio norte son arboles caducos 
que pierden sus hojas antes del inviemo cuando 
las temperaturas bajas reducirian la fotoslntesis y dificultarian la absorcion 
de agua a partir de la tierra congelada. En Australia predominan los euca- 
liptos perennes. 

Animales En el hemisferio norte, muchos marruferos hibeman durante el 
inviemo, mientras que muchas especies de aves migran hacia climas mas 
calidos. Los mamlferos, las aves y los insectos utilizan todos los estratos 
verticales del bosque. 

Impacto humano El hombre ha poblado masivamente los bosques tem- 
plados de hojas anchas de todo el mundo. La tala de arboles para la agri- 
cultura y el desarrollo urbano han destruido casi todos los bosques caducos 
de America del Norte. Sin embargo, debido a su capacidad de recupera¬ 
tion, estos bosques vuelven a ocupar gran parte de sus llmites originales. 


Distribution La tundra otupa areas amplias del Artico que representan el 
20% de la superficie terrestre. El viento y las temperaturas bajas crean 
comunidades de plantas similares, denominadas tundras alpinas, en los 
picos de las altas montafias de todas las latitudes, incluso en los tropicos. 
Precipitation Las precipitaciones oscilan entre 20 y 60 cm anuales en 
la tundra artica, pero pueden exceder los 100 cm en la tundra alpina. 
Temperatura Los inviernos son largos y frlos y el promedio de tempe¬ 
ratura en algunas areas desciende por debajo de 
-30 °C. Los veranos son cortos con temperaturas 
frias, con un promedio rnenor de 10 °C. 

Plantas La vegetation de la tundra es, sobre todo, 
herbacea y esta compuesta de una mezcla de llque- 
nes, musgos, pastos y hierbas pequenas de hojas 
anchas, junto con arbustos enanos y arboles. Hay 
una capa permanente de tierra congelada denomi- 
nada escarcha permanente que impide la filtration 


Animales El buey almizclero grande es el animal residente, mientras 
que el caribu y el ciervo migran a traves de esta region. Los depredado- 
res son los osos, los lobos y los zorros. Las aves migratorias utilizan la 
tundra durante el verano. 

Impacto humano La tundra esta escasamente poblada, pero ha atraldo 
el interes de la industria minera y de extraction de petroleo durante los 
ultimos anos. 



















videos y preguntas de autoevaluacion. 


A lo largo de este capltulo sobre los diversos biomas acuaticos 
y terrestres de la Tierra se han presentado muchos ejemplos que 
indican el impacto considerable que ejercen los factores abioticos 
sobre el ambiente de un organismo. En el siguiente capltulo se 
comentaran los organismos en forma mas detallada y se exami- 
nara la forma en que los mecanismos y las adaptaciones conduc- 
tuales desempenan papeles importantes en las interacciones 
entre un organismo y las partes no vivientes y vivientes de su 
ambiente. 


Evaluation de conceptos 


1 . 


2 . 


En funcion del climografo que se muestra en la figura 
50-18, ^cuales son las diferencias principals entre la 
tundra seca y el desierto? 

Identifique el bioma natural en el que vive y resuma sus 
caracteristicas abioticas y bioticas. ^Refleja esta 
description el sitio donde vive? Justifique su respuesta. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 
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RESUMEN DE CONCEPTOS CLAVE 



La ecologia es el estudio de las interacciones entre 
los organismos y el ambiente 

► Ecologia y biologia evolutiva (p. 1081). Los sucesos que se pro- 
ducen en una escala de tiempo ecologica afectan a la vida en una 
escala de tiempo evolutiva. 

► Los organismos y el ambiente (pp. 1081-1082). Algunas pre¬ 
guntas que se formulan los ecologistas son: ^quien vive en cada 
sitio?, ^por que vive alll? y ^cuantos individuos hay? Los ecologistas 
usan las observaciones y los experimentos para analizar la distribu¬ 
tion y la abundancia de las especies y otros fenomenos ecologicos. 
El ambiente de cualquier organismo esta formado por componentes 
tanto abioticos como bioticos. 

► Subcampos de la ecologia (pp. 1082-1083). La ecologia puede 
dividirse en varios subcampos de estudio, que van desde la ecolo¬ 
gia del organisnfo hasta la dinamica de los ecosistemas, los paisajes 
y la biosfera. Los estudios ecologicos modernos superan los llmites 
existentes entre areas tradicionalmente separadas. 

► Ecologia y aspectos ambientales (p. 1083). La ecologia propor- 
ciona las bases cientlficas de los principios ambientales. Muchos eco¬ 
logistas defienden el principio prudente de “mirar antes de saltar”. 


Con cep to 


Las interacciones entre los organismos y el ambiente 
limitan la distribution de las especies 

► Dispersion y distribucion (pp. 1084-1085). La dispersion de los 
organismos produce patrones amplios de distribucion geografica. 
Las expansiones de los llmites naturales y los trasplantes de espe¬ 
cies sugieren hipotesis que explican la razon por la cual las especies 
se localizan en sitios especlficos. Las especies trasplantadas pueden 
alterar el ecosistema en que se situan. 

► Conducta y seleccion del habitat (p. 1085). Algunos organis¬ 
mos no ocupan sus llmites potenciales. La distribucion de las espe¬ 
cies puede verse limitada por conductas de seleccion del habitat. 


encuentran la temperatura, el agua, la luz solar, el viento, las 
rocas y la tierra. 

► Clima (pp. 1087-1092). Los patrones climaticos globales depen- 
den, en gran medida, de los estlmulos provenientes de la energla 
solar y la rotation de la Tierra alrededor del sol. Los efectos locales, 
regionales y estacionales del clima reciben influencias de las masas 
de agua, las montanas y el angulo cambiante del sol durante el ano. 
Las pequenas diferencias en los factores abioticos determinan el 
desarrollo de microclimas. 



Los factores bioticos y abioticos inciden sobre la 
estructura y la dinamica de los biomas acuaticos 

Los biomas acuaticos representan la mayor parte de la biosfera en 
terminos de superficie y suelen estar estratificados en funcion de la 
penetration de la luz, la temperatura y la estructura de la comuni- 
dad. Los biomas marinos tienen mayor concentration salina que los 
biomas de agua dulce (pp. 1092-1098). 



El clima determina en gran medida la distribucion y 
la estructura de los biomas terrestres 

► Clima y biomas terrestres (p. 1098). Los climografos muestran 
que la temperatura y las precipitaciones se correlacionan con los 
biomas, pero, como estas areas se superponen, otros factores abioti¬ 
cos deben cumgjir una funcion en la determination de sus llmites. 

► Caracteristica^generales de los biomas terrestres (pp. 1098- 
1104). Los biomas terrestres suelen recibir su nombre debido a fac¬ 
tores flsicos o ewnaticos importantes y a su vegetation 
predominante. La estratificacion es una caracteristica notable de 
estos biomas. 
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Factores bioticos (pp. 1085-1086). Los factores bioticos que afec¬ 
tan a la distribucion de los organismos consisten en interacciones 
con otras especies, como, por ejemplo, depredation y competition. 

► Factores abioticos (pp. 1086-1087). Entre los factores abioticos 
importantes que afectan a la distribucion de las especies se 


1. Cual de las siguientes areas de estudio se dedica al intercambio de 
energla, los organismos y la materia entre los ecosistemas? 

a. Ecologia demografica. d. Ecologia del ecosistema. 

b. Ecologia de los organismos. e. Ecologia de la comunidad. 

c. Ecologia del paisaje. 
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2. «>Que afirmacion sobre la dispersion es falsa? 

a. La dispersion es un componente comun de los ciclos de vida de 
las plantas y de los animales. 

b. La colonization de las areas devastadas despues de las inunda- 
ciones o las erupciones volcanicas depende de la dispersion. 

c. La dispersion solo se produce en una escala de tiempo evolutiva. 

d. Las semillas son estadios de dispersion importantes en los ciclos 
de vida de la mayorla de las plantas fanerogamas. 

e. La capacidad de dispersarse puede limitar la distribucion geogra- 
fica de una especie. 

3. Imagine alguna catastrofe cosmica que sacude la Tierra y determina 
que pierda su inclination. En cambio, su eje queda perpendicular a 
una llnea que une el sol con la Tierra. El efecto mas predecible de 
este cambio seria: 

a. La desaparicion de las noches y los dlas. 

b. Un gran cambio en la duracion del ano. 

c. El enfriamiento del ecuador. 

d. Una perdida de las variaciones estacionales en las latitudes sep- 
tentrionales y meridionales. 

e. La eliminacion de las corrientes oceanicas. 

4. Mientras escalamos montanas podemos observar transiciones en las 
comunidades biologicas que son analogas a los cambios: 

a. En los biomas en diferentes latitudes. 

b. En distintas profundidades del oceano. 

c. En una comunidad durante estaciones diferentes. 

d. En un ecosistema a medida que transcurre el tiempo. 

e. Cuando se viaja a traves de los Estados Unidos desde el este 
hacia el oeste. 

5. Los oceanos afectan a la biosfera de todas las siguientes maneras 
excepto: 

a. Por medio de la production de una cantidad importante del oxl- 
geno de la biosfera. * 

b. Por medio de la eliminacion del dioxido de carbono de la 
atmosfera. 

c. Por medio de la moderation del clima en los biomas terrestres. 

d. Por medio de la regulation del pH en los biomas de agua dulce y 
en el agua subterranea. 

e. Como fuente principal de las precipitaciones terrestres. 

6. iQue zona del lago estarla ausente en uno muy poco profundo? 

a. Zona bentica. 

b. Zona afotica. 

c. Zona pelagica. 

d. Zona litoral. 

e. Zona limnetica. 

7. iCual de las siguientes afirmaciones es verdadera con respecto a los 
lagos oligotroficos y los eutroficos? 

a. Los lagos oligotroficos son mas susceptibles al agotamiento de 
oxlgeno. 

b. Las tasas de fotoslntesis son mas bajas en los lagos eutroficos. 

c. El agua de los lagos eutroficos tiene concentraciones mas bajas 
de nutrientes. 

d. Los lagos eutroficos tienen mayor concentration de nutrientes. 

e. Los sedimentos de los lagos oligotroficos contienen mayor canti¬ 
dad de materia organica capaz de descomponerse. 


8. ^Cual de las siguientes es una caracterlstica de la mayorla de los 
biomas terrestres? 

a. Promedio de precipitaciones anuales mayor de 25 cm. 

b. Distribucion determinada casi por completo por los patrones de 
rocas y suelos. 

c. Llmites claros entre biomas adyacentes. 

1 d. Vegetation que revela estratificacion. 

e. Meses invernales frfos. 

9. <>Cual de los siguientes biomas esta apareado correctamente con la 
description de su clima? 

a. Sabana - temperatura fria, precipitation uniforme durante el ano. 

b. Tundra - veranos largos, inviernos suaves. 

c. Bosque caducifolio templado - estaciones proliferativas 
relativamente cortas, inviernos suaves. 

d. Praderas templadas - inviernos relativamente calidos, la mayor 
parte de las precipitaciones en el verano. 

e. Selvas tropicales - duracion de los dlas y temperatura casi constantes. 

10. Suponga que la cantidad de las especies de aves depende princi- 
palmente del numero de estratos verticales en el medio ambiente. 
Si es asl, ^en cual de los siguientes biomas habrla mayor cantidad 
de especies de aves? 

a. Selva tropical. 

b. Sabana. 

c. Taiga. 

d. Bosque templado de hojas anchas. 

e. Pradera templada. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Interrelation evolutiva 

Comente la forma en que se aplica el concepto de tiempo a las situa- 
ciones ecologicas y a los cambios evolutivos. fEn algun momento coin- 
ciden el tiempo ecologico y el tiempo evolutivo? Si es asl, ^podria dar 
algun ejemplo? 


Problenra's cientificos 

Mientras escala una montana observa una especie de planta que tiene 
una forma de crecimientj© 4 baja altura y una forma muy distinta en 
regiones elevadas. Se pregjbpta si representan dos poblaciones geneti- 
cas diferentes de esta espjjeie, cada una adaptada a las condiciones pre- 
valentes, o si esta especif^iene flexibilidad de desarrollo y puede 
asumir ambas formas de crecimiento en funcion de las condiciones 
locales. ^Que experimentos podrla disenar para comprobar estas dos 
hipotesis? 


Ciencia, tectiologia y sociedad 

En las tiendas de animales de los Estados Unidos se puede comprar 
una variedad de peces, aves y reptiles no autoctonos. Describa algunas 
de las situaciones en las cuales este comercio de mascotas podrla 
poner en peligro a las plantas y los animales nativos. ^Debe el gobier- 
no regular el comercio de mascotas? ^Existen en la actualidad restric- 
ciones sobre las especies que se pueden vender en las tiendas de 
animales de su ciudad? ^Como compensarfa este tipo de regulaciones 
con los derechos de las personas? 
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▲ Fig. 51-1. Pareja de grullas japonesa (Grus japonicus) del este 
de Asia durante el cortejo. 


Conceptos clave 


51-1 Los ecologos del comportamiento distinguen 

entre las causas proximas y finales de la conducta 

51-2 Muchos comportamientos tienen un fuerte 
componente genetico 

51-3 El ambiente interactua con la composition 

genetica de los animales e influye en el desarrollo 
de su comportamiento 

51-4 Los rasgos comportamentales pueden evolucionar 
por seleccion natural 

51-5 La seleccion natural favorece el comportamiento 
que aumentan el exito reproductivo y la 
supervivencia 

51-6 El concepto de aptitud inclusiva puede explicar la 
mayor parte del comportamiento social altruista 


Panorama general 


Estudio del comportamiento 

E s probable que los seres humanos hayamos estudiado el 
comportamiento animal desde el comienzo de nuestra exis¬ 
tence. Como cazadores -y, a veces, como presas- el conoci- 
miento del comportamiento animal era esencial para la 
supervivencia del hombre. Pero otros animales tambien atraen la 
atencion mas alia de la necesidad de obtener information practica. 
Por ejemplo, las grullas son animales que cautivaron el interes del ser 
humano desde hace mucho tiempo, tal vez debido a que son gran- 
des y su conducta se observa con facilidad (fig. 51-1). Los machos 
y las hembras desarrollan rituales de cortejo elaborados que impli- 
can movimientos elegantes semejantes a una danza y vocalizaciones 
sincronizadas. La observation de estos rituales determino que 
muchas personas consideraran a estos animales como simbolos de la 
fidelidad y la devotion. Algunas de las conductas mas llamativas de 
las grullas se asocian con sus migraciones anuales. Todas las prima- 
veras, miles de grullas vuelan desde las tierras frias en el sur de 


Eurasia, el norte de Africa y America del Norte hacia tierras mas sep- 
tentrionales donde construyen sus nidos. Varias especies de grullas 
vuelan cientos o miles de Idlometros, y se detienen periodicamente 
con el objeto de descansar y alimentarse. Debido a que las grullas 
que migran vuelan a grandes alturas y cantan mientras vuelan, algu¬ 
nas culturas las consideraron mensajeras entre la Tierra y el Cielo. 

La disciplina cientlfica modema llamada ecologia del com¬ 
portamiento amplla este tipo de observaciones sobre el compor¬ 
tamiento animal por medio de la evaluation de la forma en que 
se controla esta clase de comportamiento y la manera en que se 
desarrolla, evoluciona y contribuye a la supervivencia y al exito 
reproductivo. Por ejemplo, un ecologista conductista puede tra- 
tar de averiguar la relacion entre las similitudes o las diferencias 
entre las formas de cortejo y las semejanzas o diferencias geneti- 
cas entre las especies de grullas, ademas de la manera en que el 
aprendizaje contribuye al desarrollo del cortejo. La migracion 
podria asociarse con preguntas como: ^por que cantan las grullas 
que migran?, ^que factores ambientales desencadenan la migra¬ 
cion? o ^corno contribuye la migracion al exito reproductivo de 
las grullas? La ecologia conductista es esencial para resolver pro- 
blemas muy importantes relacionados con temas muy diversos, 
desde la conservation de especies en peligro hasta el control de 
enfermedades infe«ciosas. Este capltulo se centra en estas pre¬ 
guntas y en otras jrfntenta comprender la forma en que la con¬ 
ducta se relaciona^on la genetica, el ambiente y la evolution. 


Concepto 


Los ecologos del comportamiento 
distinguen entre las causas 
proximas y finales de la conducta 

Las preguntas que surgen en relacion con el comportamiento 
pueden dividirse de forma general en dos clases: las que se con- 
centran en el estimulo inmediato y el mecanismo del comporta¬ 
miento y las que exploran la forma en que el comportamiento 
contribuye a la supervivencia y la reproduction. No obstante, en 
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primer lugar se considerara una pregunta todavla mas funda¬ 
mental: ^que abarca el termino comportamiento ? 

^Que es el comportamiento? 

Los rasgos relacionados con el comportamiento forman parte del 
fenotipo del animal de la misma manera que la longitud de sus 
apendices o el color de su pelaje. La mayor parte de lo que deno- 
minamos conducta es el resultado visible de la actividad muscular 
de un animal, como cuando un depredador persigue su presa o un 
pez eleva sus aletas para delimitar su territorio (fig. 51-2). En algu- 
nos comportamientos se desarrolla actividad muscular, pero esta es 
menos evidente, como cuando un ave usa sus musculos para expul¬ 
sar aire de sus pulmones y dark forma a los sonidos en su gargan- 
ta para producir una cancion. Algunas actividades no musculares 
tambien se consideran conductas, por ejemplo, cuando un animal 
secreta una hormona que atrae a los miembros del sexo opuesto. 
Ademas, se puede considerar que el aprendizaje es un proceso con- 
ductual. Por ejemplo, un ave joven puede aprender a reproducir 
una cancion que escucha cuando la canta un adulto de su especie, 
aunque la actividad muscular basada en la memoria no se desarro- 
lle hasta varios meses despues, cuando el ave comienza a cantar la 
cancion por su propia cuenta. Por tanto, ademas de analizar los 
comportamientos observables, sobre todo, en la forma de activida¬ 
des desarrolladas por musculos, los ecologos del comportamiento 
tambien evaluan los mecanismos en que se basan estos comporta¬ 
mientos, que, a veces, no comprometen la actividad de musculos. 
En palabras mas simples, podemos considerar un comportamien¬ 
to a todo lo que hace un animal y a la forma en que lo hace. 

Preguntas proximas y finales 

Cuando se observa un comportamiento determinada se pue- 
den formular preguntas proximas y finales. Las preguntas proxi¬ 
mas sobre el comportamiento se concentran en los estlmulos 
ambientales, si es que hay alguno, que desencadenan una con¬ 
ducta, y tambien en los mecanismos geneticos, fisiologicos y ana- 
tomicos de los que depende un comportamiento. Las preguntas 
proximas suelen comenzar con “como”. Por ejemplo, como 
muchos otros animales, las grullas japonesas que se observan en 
la figura 51-1 se reproducen en primavera y a comienzos del 
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▲ Fig* 51-2. Un ciclido (Neolamprologus tetracephalus) africano 
macho con las aletas erguidas. La contraccidn muscular que eleva las 
aletas es una respuesta comportamental ante una amenaza en el terri¬ 
torio del pez. 


verano. Una pregunta proxima sobre el momento de la repro¬ 
duccion de esta especie seria: ^como influye la duracion del dla 
sobre la reproduccion de las grullas japonesas? Una hipotesis 
razonable para la causa proxima de esta conducta es que el efec- 
to del aumento de la duracion del dia sobre la produccion de 
hormonas y la respuesta a hormonas especlficas desencadenan la 
reproduccion. De hecho, en experimentos realizados con varios 
apimales se ha demostrado que la prolongacion de la exposition 
diurna a la luz produce cambios nerviosos y hormonales que 
producen comportamientos asociados con la reproduccion, 
como el canto y la construction del nido en las aves. 

A diferencia de las preguntas proximas, las preguntas finales 
abordan la importancia evolutiva de la conducta. Las preguntas 
finales son del tipo: <>por que la selection natural favorece esta 
conducta y no una diferente? Las hipotesis que tratan de resolver 
las preguntas del “<>por que?” proponen que el comportamiento 
aumenta la aptitud de alguna forma especlfica. Una hipotesis 
probable que explica la reproduccion de las grullas japonesas en 
primavera y comienzos del verano indica que la reproduccion es 
mas productiva en ese momento del ano. Por ejemplo, en esa 
epoca, las aves progenitoras pueden encontrar gran cantidad de 
alimentos para el crecimiento rapido de las crias, lo que propor- 
ciona una ventaja en el exito reproductive en comparacion con 
las aves que nacen en otras temporadas. 

Aunque la causa proxima es diferente de la causa final, los dos 
conceptos estan conectados entre si. Los mecanismos proximos 
producen conductas que han evolucionado porque producen 
ventajas en algun aspecto en particular. Por ejemplo, el aumento 
de la duracion del dla, propiamente dicho, tiene escasa impor¬ 
tancia en la adaptation de las grullas japonesas, pero debido a 
que se asocia con condiciones que aumentan el exito reproducti¬ 
ve, es decir, mayor disponibilidad de alimentos para las crias, la 
reproduccion cuando los dlas son mas largos es un mecanismo 
proximo que evoluciono en las grullas. 

Etologia 

A mediados del siglo xx, varios biologos comportamentales 
pioneros desarrollaron la etologia, que es el estudio cientlfico del 
comportamiento animal, en particular, en su medio. Algunos 
etologos, como Niko Tinbergen de los Palses Bajos y Karl von 
Frisch y Konrad Lorenz de Austria, que compartieron un premio 
Nobel en 1973, establecieron las bases conceptuales sobre las 
que se construyo la/ecQlogla del comportamiento modema. En 
un artlculo de 1963fyQnbergen sugirio cuatro preguntas que 
deben responderse pap comprender bien todos los tipos de 
comportamiento. Su^/preguntas, que se siguen considerando 
fundamentales para lS ecologla del comportamiento, pueden 
resumirse de la siguiente manera: 

1. ^Cual es el fundamento basico del comportamiento, que 
incluye mecanismos qulmicos, anatomicos y fisiologicos? 

2. ^Como influye el desarrollo del animal, desde el cigoto 
hasta el individuo maduro, sobre el comportamiento? 

3. Cual es la historia evolutiva del comportamiento? 

4. ^Como contribuye el comportamiento a la supervivencia 
y a la reproduccion (aptitud)? 

La lista de Tinbergen abarca tanto preguntas proximas como fina¬ 
les. Las dos primeras, que se concentran en el mecanismo y el desa¬ 
rrollo del comportamiento, son preguntas proximas, mientras que 
las dos ultimas son preguntas finales o evolutivas. La naturaleza 
complementaria de las perspectivas proxima y ultima puede demos- 
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trarse a traves de las conductas que sollan analizar los etologos cla- 
sicos, como, por ejemplo, los patrones de accion fija y la impronta. 

Patrones de accion fija 

Un tipo de comportamiento que ha sido evaluado extensa- 
mente por los etologos es el patron de accion fija (PAF), que es 
una secuencia de actos no aprendidos que no puede modificarse 
y que una vez que comienza, debe proseguir hasta terminar. El 
desencadenante de un PAF es un estlmulo sensitivo externo 
denominado estimulo senal. Tinbergen estudio hechos que se 
convirtieron en ejemplos clasicos del estlmulo senal y el PAF en 
el pez espinoso macho (Gasterosteus aculeatus ) que ataca a otros 
machos cuando invaden su territorio reproductivo. El estlmulo 
para la conducta de ataque es el vientre rojo del intruso; el gas- 
terosteo no ataca a peces intrusos sin vientre rojo (la hembra de 
esta especie no tiene el vientre rojo), pero ataca con rapidez a 
objetos usados como modelo que poseen algun elemento de 
color rojo (fig. 51-3). En realidad, Tinbergen se intereso en este 
tema cuando observo por casualidad que su pez respondla de 
forma agresiva cuando un objeto rojo atravesaba el acuario. 
Como resultado de esta investigacion, que se publico en 1937, 


COMPORTAMIENTO: Un pez espinoso (Gasterosteus aculeatus) 
de sexo masculino ataca a otros machos cuando invaden su 
territorio reproductivo. 



CAUSA PROXIMA: el vientre rojo del macho intruso actua como 
estimulo signo que desencadena la agresion en el macho. 


CAUSA FINAL: al alejar a otros machos el individuo disminuye la 
probabilidad de que los huevos de su territorio sean fertilizados 
por ellos. 


▲ Fig. 51-4. Perspectivas proxima y final en el comportamiento 
agresiva de machos de peces espinosos (Gasterosteus aculeatus). 


ft 
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(a) Pez espinoso (Gasterosteum aculeatus) que muestra su vientre rojo. 



(b) El modelo de la parte superior sin el vientre rojo no produce una 
respuesta agresiva en el pez espinoso de sexo masculino. Los otros 
modelos, que tienen vientres rojos, producen respuestas intensas. 


▲ Fig. 51-3. Estimulos senal en un patron de accion fija clasico. 


Tinbergen descubrio que el color rojo era un componente clave 
del estlmulo senal que desencadenaba la agresion en los machos 
de esta especie. En la figura 51-4 se ofrecen explicaciones tanto 
proximas como finales relacionadas con este PAF especlfico 
observado en los machos de los peces espinosos. 

Impronta 

Otro fenomeno evaluado por los etologos clasicos es la 
impronta, un tipo de comportamiento que abarca componentes 
aprendidos e innatos y que suele ser irreversible. La impronta se 
distingue de otros tipos de aprendizaje porque posee un perlodo 
sensible, que es una fase limitada en el desarrollo del animal que 
representa el unico momento en el que se pueden aprender cier- 
tas conductas. Un ejemplo de impronta se observa en los gansos 
jovenes que siguen a su madre. En las especies que cuidan a sus 
crias, la relacion entre el padre y las crfas es una parte crucial del 
ciclo de vida. Durante el perlodo de conexion, la crla copia las 
conductas de su r padre y aprende los comportamientos basicos 
de su especie, a'l^yez que el padre aprende a reconocer a sus 
crias. Por ejemplo^en las gaviotas, el perlodo sensible para la 
conexion entre el ^fere y las crias dura entre uno y dos dlas. Si 
no se produce este^enlace, el padre no cuida a las crias y estas 
mueren, lo que determina una reduccion del exito reproductivo 
patemo. 

Sin embargo, <>c6mo saben reconocer las crias a partir de 
quien o de que deben desarrollar la impronta? <>C6mo saben los 
gansos jovenes que deben seguir a su madre? En las aves, la ten- 
dencia a la respuesta es innata; el mundo exterior proporciona el 
estimulo de impronta , al que esta dirigida la respuesta. Los experi- 
mentos con muchas especies de aves acuaticas indican que no 
reconocen a su “madre” de forma innata. Estos animales respon- 
den e identifican el primer objeto que encuentran y que tiene 
ciertas caracteristicas especlficas. En los experimentos clasicos 
realizados en la decada de 1930, Konrad Lorenz demostro que el 
estlmulo de impronta mas importante en los gansos grises o gan¬ 
sos alvares era el movimiento de un objeto que se alejaba de las 
crias. Cuando el ansarino criado en incubadora pasaba sus pri- 
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meras horas con Lorenz en vez de con un ganso, desarrollaba la 
impronta con el y, a partir de ese momento, le segula y no reco- 
nocla a su madre biologica ni a otros adultos de la misma espe- 
cie. Estos son otros ejemplos de explicaciones proximas y 
ultimas, como se senala en la figura 51-5. 

Las grullas tambien desarrollan improntas al nacer y esto 
determina problemas y oportunidades en los programas de 
crianza en cautiverio creados para salvar especies de grullas en 
peligro de extincion. Por ejemplo, un grupo de 77 grullas blan- 
cas en vlas de extincion criadas por grullas grises desarrollo su 
impronta en las grullas que actuaron como padres sustitutos; 
ninguna de las grullas blancas formo una relation con otra gru- 
11a blanca. Como consecuencia, los programas de crla en cauti¬ 
verio alslan a las grullas jovenes y las exponen a imagenes y 
sonidos de miembros de su propia especie. Sin embargo, la 
impronta tambien puede usarse para contribuir a la conserva¬ 
tion de las grullas (fig. 51-6). Las grullas blancas jovenes que 


COMPORTAMIENTO: los gansos jovenes siguen a su madre 
y desarrollan su impronta en funcion de ella. 



CAUSA PROXIMA: durante un estadio de desarrollo temprano pero 
crucial los gansos jovenes observan como se aleja de ellos su madre 
y emite llamados. 


CAUSA FINAL: por lo general los gansos que siguen y desarrollan 
su impronta en funcion de sus madres reciben mas cuidado y 
aprenden las habilidades necesarias, por lo que tienen mas 
probabildiades de sobrevivir que los que no siguen a sus madres. 


▲ Fig. 51-5. Perspectivas proxima y final en la impronta del 
ganso. 



A Fig. 51-6. Impronta para la conservacion. Los biologos conser- 
vacionistas aprovechan la impronta de las grullas jovenes para ensenar- 
les una ruta migratoria. Un piloto vestido con un traje de grulla viaja en 
un aeroplano ultraligero y actua como padre sustituto. 


desarrollan improntas en seres humanos “disfrazados de gru¬ 
llas” aprenden a seguir a estos “padres” que vuelan en aeropla- 
nos ultraligeros a traves de nuevas rutas de migration. Es 
importante senalar que estas grullas forman enlaces con otras 
grullas blancas. 

Aunque esta investigation sobre la impronta y los patrones de 
action fija es mucho menos activa que en el pasado, el estudio 
realizado sobre estos comportamientos ayudo a distinguir entre 
las causas proxima y ultima de la conducta. Estos estudios tam¬ 
bien contribuyeron a establecer una tradition de enfoques expe- 
rimentales en la ecologia del comportamiento. 



1. Una ardilla terrestre que ve a un depredador puede emi- 
tir un grito intenso y breve. Enumere cuatro preguntas 
relacionadas con este comportamiento, una para cada 
una de las cuatro preguntas de Tinbergen. Establezca si 
son preguntas proximas o finales. 

2. Si un huevo rueda fuera del nido, el ganso lo recupera 
con movimientos suaves de su pico y su cabeza. Si los 
investigadores retiran el huevo o lo reemplazan por una 
pelota durante este proceso, el ganso no altera su 
respuesta. «>Que tipo de comportamiento es este? Sugiera 
una explication proxima y una ultima. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 
_ 1 


Muchos comportamientos tienen un 
fuerte componente genetieo 

Multiples investigaciones han demostrado que los rasgos con- 
ductuales, como los aspectos anatomicos y fisiologicos de un 
fenotipo, son resultado de interacciones complejas entre factores 
geneticos y ambients^. Esta conclusion contrasta con la Con¬ 
cepcion popular de qijfe el comportamiento se debe a los genes 
(naturaleza) o al mediq^nutricion). En biologia, la naturaleza no 
se opone a la nutric%i. En su lugar, los biologos analizan la 
forma en que tanto los genes como el medio influyen en el desa¬ 
rrollo de los fenotipos, incluidos los fenotipos comportamenta- 
les. Si bien primero se comentan las influencias geneticas sobre 
la conducta y se retrasa el comentario sobre las influencias 
ambientales, se debe recordar que todos los comportamientos 
dependen tanto de los genes como del ambiente. 

Un enfoque para evaluar la influencia de distintos factores 
sobre una conducta especlfica consiste en observar esta con¬ 
ducta en funcion de la norma de reaction (fig. 14-13). Por 
ejemplo, se podrlan medir los fenotipos comportamentales 
asociados con un genotipo especlfico que se desarrollan en 
ciertos ambientes. En algunos casos, el comportamiento es 
variable y depende de la experiencia ambiental. En otros casos, 
casi todos los individuos de una poblacion exhiben un com¬ 
portamiento muy similar, pese a las diferencias ambientales 
internas y externas durante el desarrollo y el resto de la vida. 
El comportamiento que es fija desde el punto de vista del desa- 
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rrollo se denomina comportamiento innato. Estos comporta- 
mientos innatos se encuentran bajo una influencia genetica 
fuerte, como se comentara en los siguientes ejemplos. 

Movimientos dirigidos 

Muchos movimientos de los animales, desde los simples, que 
se desarrollan dentro de pocos millmetros, hasta movimientos 
complejos que abarcan cientos o miles de kilometros, reciben 
influencias geneticas fuertes. Debido a la funcion evidente de los 
genes en el control de estos movimientos de los animales pueden 
denominarse movimientos dirigidos. 


Cinesis 

Una cinesis es un cambio simple en la actividad o la veloci- 
dad de direccion en respuesta a un estlmulo. Por ejemplo, las 
cochinillas de tierra (tambien denominadas bichos bolita), crus- 
taceos terrestres que sobreviven mejor en ambientes humedos, 
exhiben cinesis en respuesta a variaciones de la humedad (fig. 
51-7a) Las cochinillas de tierra son mas activas en areas secas y 
menos activas en areas humedas. Aunque estos animales no se 
acercan o se alejan de condiciones especlficas, el aumento del 
movimiento cuando el ambiente es seco incrementa su probabi- 
lidad de abandonar el area seca y hallar un area humeda. Como 
estos animales disminuyen su velocidad en un area humeda tien- 
den a permanecer alll. 


Taxia 

A diferencia de la cinesis, l’a taxia es un movimiento auto¬ 
matic de acercamiento (taxia positiva) o alejamiento (taxia 
negativa) de algun estlmulo. Por ejemplo, muchos peces que 
viven en las corrientes, como la trucha, revelan reotaxia posi- 


▼ Fig. 51-7. Cinesis y taxia. 
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(a) La cinesis aumenta la probabilidad de que una cochinilla de tierra 
encuentre un ambiente humedo y permanezca en el. 



(b) La reotaxia positiva mantiene a la trucha en contra de la corriente, 
direccion desde la que provienen la mayor parte de los alimentos. 


tiva (del griego rheos, corriente); estos animales nadan o se 
orientan automaticamente en direccion corriente arriba (hacis 
la corriente). Esta taxia evita que el pez pierda su trayectoria y 
los mantiene situados en la direccion desde donde vienen lcs 
alimentos (fig. 51-7b). 


Migration 

Es facil suponer que un comportamiento simple, como la 
cinesis que desarrollan las cochinillas de tierra o la reotaxia 
positiva de la trucha, se encuentra bajo un control genetico 
fuerte. Sin embargo, las influencias geneticas pueden se: 
importantes incluso en comportamientos mas complejos. Pc: 
ejemplo, los ornitologos observaron que muchas caracteristicas 
de la conducta de las aves migratorias estan programadas gene- 
ticamente (fig. 51-8). 

Una de las aves migratorias estudiadas de forma mas exten- 
sa es la curruca capirotada (Sylvia atricapilla ), un pajaro can¬ 
tor pequeno que vive en las islas de Cabo Verde en la costa de 
Africa occidental y se extiende hasta el norte de Europa. Lz 
conducta migratoria de estas aves difiere bastante entre las 
distintas poblaciones; por ejemplo, aunque todas las currucas 
capirotadas que viven en la portion septentrional del territe- 
rio migran, por lo general, durante la noche, las de las islas 
Cabo Verde no migran. Durante la temporada de migracion 
normal, las currucas capirotadas migratorias que viven en 
cautiverio vuelan durante la noche en la j aula sin descansar : 
mueven sus alas con rapidez mientras estan sentadas en ura 
percha. 

Peter Berthold y sus colaboradores, del Centro de Investigation 
Omitologla Max Planck de Randolfzell, Alemania, estudiaron Is 
base genetica de esta conducta, que denominaron “inquietuc 
migratoria”, en varias poblaciones de currucas capirotadas. En 
un estudio, el equipo investigador cruzo (apareo) currucas capi¬ 
rotadas migratorias del sur de Alemania con otras no migratorias 
de Cabo Verde y sometio a sus descendientes a ambientes qu: 
simulaban un sitio o el otro. Alrededor del 40% de los descen¬ 
dientes criados en ambas condiciones revelo inquietud migrato- 



A Fig. 51-8. Migracion de las aves, un comportamiento que depen- 
de, en gran medida, del control genetico. Cada primavera, las galli- 
netas occidentales (Calidris mauri) como las que se observan en la figura 
migran desde el sitio donde pasan el invierno, que puede ser tan meri¬ 
dional como Peru, hasta sus areas reproductivas en Alaska. En el otono, 
estas aves regresan a sus hogares para vivir durante el invierno. 
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(a) Las carpas estan dispersas en un acuario 
antes de que se introduzca una sustancia de 
alarma. 



(b) Luego de pocos segundos de introducir la 
sustancia de alarma los peces se acumulan 
cerca del fondo del acuario y reducen su 
movimiento. 


A Fig. 51-9. Carpas que responden a la presencia de una sustancia de alarma. 


ria, lo que condujo a Berthold a esta- 
blecer que la inquietud migratoria era 
controlada por genes y respetaba un 
patron de herencia poligenico (vease 
cap. 14). Otros experimentos sobre repro¬ 
duction realizados por Berthold revela- 
ron influencias geneticas en muchos 
componentes de la migration de la 
curruca capirotada, como se vera en otro 
apartado de este capltulo. 

Senates y comunicacion 
de los animales 

Gran parte de la interaction social 
entre los animales implica la transmi- 
sion de informacion a traves de compor- 
tamientos especializados denominadas 
senales (tambien conocidas como mani- 
festaciones). En la ecologla del comporta- 
miento, una serial es una conducta que 
produce una modification del comportamiento de otro animal. 
La transmision, la reception y la respuesta a las senales constitu- 
yen la comunicacion animal, un elemento esencial para las inte- 
racciones entre los individuos. Aunque el ambiente realiza 
contribuciones significativas en todos los sistemas de comunica¬ 
cion, algunas de sus caracteristicas dependen de un control gene- 
tico importante. 

Muchas senales son muy efectivas en terminos de costes de 
energia. Por ejemplo, una serial comun entre los peces territoria- 
les es levantar las aletas, lo que les proporciona mayor superficie 
y suele ser suficiente para que un intruso se aleje (fig. 51-2). Se 
requiere menos energia para levantar las aletas que para expulsar 
a un macho que invade el territorio. 

Los animales se comunican por medio de senales visuales, 
auditivas, qulmicas (olfatorias), tactiles y electricas. El tipo de 
serial empleada para transmitir informacion se relaciona bastan- 
te con el estilo de vida del animal y su ambiente. Por ejemplo, la 
mayorla de los mamlferos terrestres son noctumos, lo que deter- 
mina que las senales visuales sean relativamente ineficaces. Sin 
embargo, las senales olfatorias y auditivas funcionan de la misma 
manera en la oscuridad y en la luz y la mayoria de las especies de 
mamlferos envlan sus senales a traves de estos medios. En cam- 
bio, las aves son, sobre todo, diurnas y tienen un sentido del olfa- 
to relativamente ineficaz; se comunican principalmente por 
senales visuales y auditivas. A diferencia de la mayorla de los ani¬ 
males, los seres humanos somos diurnos y, al igual que las aves, 
utilizamos, sobre todo, la comunicacion visual y auditiva. Por 
tanto, se puede disfrutar del canto y los colores brillantes que las 
aves utilizan para comunicarse entre si. Si los seres humanos 
tuvieran las habilidades olfatorias tan desarrolladas de la mayorla 
de los mamlferos y pudieran detectar la inmensa variedad de sus- 
tancias qulmicas, nuestra perspectiva de la naturaleza seria muy 
diferente. 

Comunicacion quimica 

Muchos animales que se comunican a traves de olores emiten 
sustancias qulmicas denominadas feromonas. En la mayorla de 
los casos, tanto la production de feromonas como las respuestas 
de los animales ante su presencia son geneticamente controladas. 
Las feromonas son frecuentes, sobre todo, entre los mamlferos y 
los insectos y suelen relacionarse con comportamientos repro- 


ductivos. Por ejemplo, muchas polillas secretan feromonas que 
pueden atraer a sus parejas desde varios kilometros de distancia. 
Una vez que las polillas se reunen, las feromonas tambien desen- 
cadenan conductas especlficas relacionadas con el cortejo. 

El contexto de una senal quimica puede ser tan importante 
como la senal propiamente dicha. En una colonia de abejas obre- 
ras, las feromonas producidas por la reina y sus hijas, las obre- 
ras, mantiene el orden social complejo de la colmena. Cuando las 
abejas obreras de sexo masculino (zanganos) estan fuera de la 
colmena, donde pueden aparearse con una reina, son atraldas 
por su feromona; cuando los zanganos estan dentro de la colme¬ 
na no muestran cambios por la action de la feromona de la reina. 

Las feromonas tambien actuan en comportamientos no repro- 
ductivas. Por ejemplo, cuando una carpa comun o un bagre se 
lesiona, una sustancia de alarma almacenada en glandulas cuta- 
neas del pez se dispersa en el agua e induce una respuesta de 
temor en el resto de los peces de la zona. Estos peces cercanos se 
tornan mas alertas y se agrupan en conglomerados densos, con 
frecuencia cerca del fondo, donde evitan los ataques (fig. 51-9). 
Las feromonas pueden ser muy efectivas cuando sus concentra- 
ciones son bajas. Por ejemplo, solo 1 cm 2 de piel de la carpa 
Pimela promelas contiene una cantidad suficiente de sustancia de 
alarma para inducir una reaction aunque este diluida en 58 000 
L de agua. * ^ 

Su 

J- 

Comunicacion audiifaa 

Las canciones que interpretan la mayoria de las aves provienen 
del aprendizaje, por lo menos parcialmente, a partir de otros indi¬ 
viduos de la misma especie. En cambio, en muchas especies de 
insectos, los rituales de apareamiento abarcan canciones caracte¬ 
risticas que suelen depender de un control genetico directo. En 
especies de Drosophila , los machos producen sonido por medio de 
la vibration de sus alas y las hembras son capaces de reconocer las 
canciones de los machos de su especie a traves de detalles como 
los intervalos entre los pulsos de las vibraciones de las alas, el 
ritmo de la cancion y la duration de los pulsos. Varias evidencias 
indican que la estructura de la cancion en los machos de 
Drosophila se controla por los genes y esta sujeta a una presion 
selectiva intensa. Por ejemplo, los machos criados de forma aisla- 
da producen una cancion caracteristica de su especie, aunque no 
se hayan expuesto a otros machos productores de ese sonido. 
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Ademas, la cancion que emiten los machos presenta escasas varia- 
ciones entre individuos pertenecientes a una especie de Drosophila. 

Aunque las especles de Drosophila poseen diferencias morfo- 
logicas y desarrollan sonidos de apareamiento distintos, algunas 
otras especies de insectos solo pueden identificarse a traves de las 
canciones o las conductas de cortejo. Por ejemplo, en una epoca 
se crela que las crisopas verdes morfologicamente identicas que 
vivlan en el norte de Europa y en America del Norte perteneclan 
a una sola especie, Chrysoperla carnea. Sin embargo, los estudios 
realizados por Charles Henry y sus colaboradores y estudiantes 
de la University of Connecticut sobre las canciones de aparea¬ 
miento revelaron la presencia de, por lo menos, 15 especies dis- 
tintas, cada una con una cancion de apareamiento diferente (fig. 


51-10). Varias de estas especies identicas desde el punto de vista 
morfologico pueden presentarse en el mismo ambiente (ejemplo 
del aislamiento conductual de las especies; figura 24-4). 

Aunque durante mas de 20 anos de investigacion, estos auto- 
res nunca observaron hlbridos en las distintas especies de criso¬ 
pas salvajes, Henry y sus colaboradores pudieron producir 
hibridos entre distintas especies en condiciones de laboratorio. 5: 
i bien todos los organismos de una especie cantan la misma can¬ 
cion, los descendientes hlbridos criados en el laboratorio produ- 
cen canciones que contienen elementos de ambas especies 
patemas. Estos datos llevaron a los investigadores a concluir que 
las canciones emitidas por las distintas especies de crisopas ver¬ 
des dependlan de un control genetico. 



Unidad repetitiva 
convencional 


Figura 51-10 

{Estan bajo control genetico los 
diferentes cantos de las especies estrechamente 
relacionadas de crisopas verdes? 

EXPERIMENTO I 


Charles Henry, Lucia Martinez y Kent Holsinger 
cruzaron machos y hem bras de Chrysoperla plorabunda y 
Chrysoperla johnsoni, dos especies con morfologias identicas que 
entonan distintas canciones para el cortejo. 

SONOGRAMAS 

Progenitor de Chrysoperla plorabunda 

-Periodo de descarga 


Descargas 

vibratorias 


cruzado 

con 


Progenitor de 
Chrysoperla johnsoni 


Periodo de descarga 




Unidad repetitiva convencional 

Los investigadores registraron y compararon los cantos de ambos 
progenitores con los de la progenie hfbrida que se habia criado ais- 
lada de otras crisopas. 

EB5B9T La progenie hfbrida F 1 entona un canto en el 
cual la longitud de la unidad repetitiva convencional es similar a la 
que produce el padre Chrysoperla plorabunda , pero el periodo de 
descarga, que es el intervalo entre las descargas vibratorias, es mas 
parecido al del padre Chrysoperla johnsoni. 


Hibridos F 1 fenotipo tfpico 



Periodo de descarga 


Unidad repetitiva 
convencional 


Los resultados de este experimento indican 


que los cantos entonados por Chrysoperla plorabunda y 
Chrysoperla johnsoni se controlan por genes. 


-J 


Influencias geneticas sobre el apareamiento 
y el comportamiento paterno 

La investigacion comportamental descubrio una variedad de 
comportamientos en los mamlferos que se encuentran bajo un 
control genetico relativamente fuerte, as! como los mecanismes 
fisiologicos de estos comportamientos. Una de las llneas de inves¬ 
tigacion mas llamativa se dedica al apareamiento y a la conduce 
patema de los machos de ratones de pradera (M icrotus ochrogoster 

Los ratones de pradera y algunas otras especies de ratones 
campestres son monogamos y este rasgo social solo se observa en 
cerca del 3% de los mamlferos. Los machos tambien contribuyer. 
a la atencion de las crias, otro rasgo relativamente poco frecuente 
en los mamlferos. A diferencia de casi todas las demas especies de 
ratones campestres, el macho del raton de pradera forma un vin¬ 
culo estrecho con una sola hembra despues del apareamiento y se 
asocia con ella en conductas de higiene y abrigo (fig. 51-11) 
Ademas, aunque un macho no apareado con una hembra es muv 
poco agresivo con otros machos o hembras de la misma especie. 
un macho que tiene pareja se toma muy agresivo con machos o 
hembras de la especie, pero no con su pareja. Pocos dlas despues 
del nacimiento de las crias, el individuo macho dedica bastante 
tiempo a cubrirlos, lamerlos y transportarlos, a la vez que man- 
tiene la vigilancia en busca de intrusos. 

Durante la ultima decada, la investigacion realizada per 
Thomas R. Insel y sus colaboradores en la Emory University ha 
dilucidado los controles geneticos y fisiologicos de las conductas 
paternas y sociales complejas observadas en los ratones de pra- 



◄ Fig. 51-11. Pareja de ratones 
de pradera (Microtus ochrogas- 
ter) acurrucados. Los ratones de 
pradera de America del Norte son 
monogamos. Los machos se aso- 
cian en forma muy estrecha con 
sus parejas, como se ilustra en 
esta figura, y contribuyen al cuida- 
do de las crias. 
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dera. Los primeros datos sugirieron que la arginina-vasopresina 
(AW), un neurotransmisor compuesto por nueve aminoacidos 
que se libera durante al apareamiento, podria mediar tanto la for¬ 
mation de un vinculo como la agresion desarrollada por los 
machos. En el sistema nervioso central, la AW se une con un 
receptor denominado V la . Los investigadores de la Emory 
University hallaron diferencias significativas entre la distribucion 
de los receptores V la en el cerebro de los ratones de pradera 
monogamos y en ratones de montana promiscuos (que viven en 
regiones montanosas del oeste de America del Norte). 

Para determinar si la distribucion de los receptores V la es un 
factor clave en el control del comportamiento de apareamiento 
y cuidado paterno en los ratones de pradera, Insel y sus colabo- 
radores insertaron el gen para el receptor V la de este raton en un 
raton de laboratorio. Este individuo transgenico no solo desa- 
rrollo una distribucion cerebral de los receptores V la bastante 
similar a la de los ratones de pradera, sino que ademas revelo 
muchos de los comportamientos de apareamiento de los ratones 
campestres monogamos. En cambio, el raton de tipo salvaje de 
sexo masculino no presento la misma distribucion del receptor 
v ia y no rey elb este tipo de comportamiento. Por tanto, aunque 
hay muchos genes que influyen sobre la conducta de aparea¬ 
miento en estos ratones, parece ser que un solo gen puede 
mediar un porcentaje considerable de este comportamiento 
complejo (y tal vez del comportamiento de cuidado paterno) 
que se observa en los ratones de pradera. Se debe dilucidar si 
otras conductas complejas se encuentran bajo influencias gene- 
ticas simples similares. Ademas, aunque los genes influyen en 
las conductas de muchas maneras, el medio tambien ejerce efec- 
tos significativos sobre el comportamiento, como se describira 
en la proxima section. 


Evaluacion de conceptos 


1. «>Cual de estos elementos ejerce mayor influencia sobre el 
desarrollo de los comportamientos, la “naturaleza” o la 
“crianza”? Explique su respuesta. 

2. Utilice un ejemplo para explicar la forma en que los 
investigadores estudian si un comportamiento especifico 
tiene un componente genetico importante. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


El ambiente interactua con la 
composicion genetica de los 
animales e influye en el desarrollo 
de su comportamiento 

Aunque existen numerosas demostraciones experimentales de 
la influencia genetica sobre el comportamiento, los investigado¬ 
res tambien establecieron la influencia del ambiente en el com¬ 
portamiento. Los factores ambientales, como la calidad de la 
dieta, la naturaleza de las interacciones sociales y las oportuni- 
dades de aprender, pueden influir en el desarrollo del comporta¬ 
miento en todos los grupos de animales. 


Influencia de la dieta sobre el comportamiento 
de eleccion de la pareja 

Un ejemplo de influencia ambiental sobre el comportamiento se 
ve en el papel de la dieta sobre la seleccion de la pareja en 
Drosophila mojavensis , que se aparea y pone sus huevos en tejidos 
de cactus en vlas de descomposicion. Las poblaciones de D. moja- 
vensis de la region de Baja California en Mexico se desarrollan casi 
en su totalidad en el cactus sinita, mientras que la mayoria de las 
poblaciones de Sonora, Mexico y Arizona usan cactus pitayos. Estos 
cactus sirven de alimento para las larvas en fase de desarrollo. 

Cuando D. mojavensis de Baja California y Sonora se reprodu- 
jeron en un medio artificial de laboratorio con platano, los inves¬ 
tigadores observaron que las hembras de la poblacion de Sonora 
tendlan a evitar aparearse con los machos de Baja California. En 
funcion de estas observaciones iniciales, William Etges y Mitchell 
Ahrens de la University of Arkansas demostraron que los ali- 
mentos ingeridos por las larvas de D. mojavensis influlan bastan¬ 
te sobre la pareja que eleglan las hembras, en especial, las de las 
poblaciones de Sonora (fig. 51-12). 


Pigura 51-12 

tComo afecta la dieta a la eleccion de 
la pareja en la hembra de Drosophila mojavensis? 

EXPERIMENT'D I 


_ William Etges desarrollo una poblacion de D. 

mojavensis de Baja California y otra de Sonora en tres medios de 
cultivo distintos: medio artificial, cactus sinita (la planta de Baja 
California) y cactus pitayo (la planta de Sonora). De cada medio de 
cultivo, Etges recogio 15 parejas de D. mojavensis de Baja 
California compuestas de un macho y una hembra y 15 parejas de 
Sonora y analizo la cantidad de apareamientos entre machos y 
hembras en las dos poblaciones. 


RESULTADOS 


Cuando D. mojavensis se desarrollo en un 
medio artificial, las hembras de la poblacion de Sonora mostraron 
mayor preferencia por los machos de Sonora (a). Cuando D. moja¬ 
vensis se desarrollo en el medio del cactus, las hembras de Sonora 
se aparearon con machos de Sonora y de Baja California con una 
frecuencia aproximadamente equivalente (b). 
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CONCLUSION 


La diferencia en la seleccion de la pareja que 
mostraron las hembras que se desarrollaron con diferentes dietas 
indica que esta eleccion en las hembras de poblaciones de D. 
mojavensis de Sonora depende de influencias intensas del ambien¬ 
te dietetico en el que se desarrollo la larva. 
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◄ Fig. 51-13. 
Therese Markow 
(derecha) y un 
colega recolectan 
Drosophila moja- 
vensis de un cac¬ 
tus. 


Pero, <jpor que las hembras de Sonora evitan a los machos de 
Baja California que se desarrollaron con una de las dietas pero no 
a otros que se desarrollaron con otras dietas? En otras palabras, 
<>cual es la causa proxima de la conducta? Therese Markow, de la 
Arizona State University, y Eric Toolson, de la University of New 
Mexico, propusieron que la base fisiologica de las preferencias 
observadas en relacion con la pareja dependia de diferencias en 
los hidrocarburos del exoesqueleto de las moscas (fig. 51-13). 
Esta parecio una hipotesis razonable porque, ademas de utilizar 
canciones de cortejo y otro tipo de informacion sensorial, 
Drosophila emplea su sentido del gusto para determinar los 
hidrocarburos en el exoesqueleto de sus posibles parejas. Para 
analizar la influencia de los hidrocarburos presentes en el exoes¬ 
queleto Etges y Ahrens criaron machos de Baja .California en un 
medio artificial y luego les agregaron extractos de hidrocarburos 
procedentes de exoesqueletos de machos de la poblacion de 
Sonora. En lugar de rechazar a estos machos de Baja California, 
las hembras de Sonpra los aceptaron con la misma frecuencia que 
a los de Sonora. 

El estudio de Etges y Ahrens demostro la forma en que los 
efectos del ambiente nutricional pueden modificar una con¬ 
ducta crucial. A continuation se comen- 
tara la manera en que el ambiente social 
modifica la conducta, por lo menos, en 
una especie. 

Ambiente social y 
comportamiento agresivo 

Los descubrimientos de la influencia 
genetica sobre las conductas de aparea- 
miento en los machos de los ratones 
campestres de la pradera se complemen- 
taron de estudios paralelos realizados en 
otro roedor monogamo, el raton de 
California (Peromyscus califomicus ). Igual 
que los ratones campestres de la pradera, 
los ratones de California machos son muy 
agresivos con otros ratones y proporcio- 
nan un cuidado paterno meticuloso. Sin 
embargo, a diferencia de la otra especie, 
los ratones de California de sexo masculi- 
no que no estan en pareja tambien son 
agresivos. 


Janet Bester-Meredith y Catherine Marler, de la Universidad de 
Wisconsin de Madison, evaluaron la influencia del ambiente 
social sobre el comportamiento del raton de California de sexo 
masculino. Para manipular el ambiente social inicial, colocaron a 
los ratones de California recien nacidos en nidos de ratones de 
patas blancas (Peromyscus leucopus ), una especie cuyos machos no 
son monogamos y cuidan muy poco a sus crlas. Ademas, las 
investigadoras colocaron ratones de patas blancas recien nacidos 
en nidos de ratones de California. Esta “crianza cruzada”, que 
consistio en la colocation de las crlas de cada especie en el nido 
de la otra especie, altero el comportamiento de ambas (cuadro 
51-1). Por ejemplo, cuando los ratones de California de sexo mas¬ 
culino criados por ratones de patas blancas se deslizaban fuera del 
nido, sus padres no los recuperaban con tanta frecuencia comc 
cuando los criaron padres de su misma especie. Cuando estos 
ratones de California criados por padres sustitutos tuvieron des- 
cendientes tambien dedicaron menos tiempo para recuperar a sus 
crlas. Ademas, los ratones de California criados por padres susti¬ 
tutos fueron menos agresivos con los intrusos. En cambio, los 
ratones de patas blancas de sexo masculino criados por ratones de 
California fueron mas agresivos que los criados por su ptopia 
especie. En un estudio realizado por Bester-Meredith y Marler, los 
cerebros de los ratones de California criados por ratones de patas 
blancas presentaron concentraciones mas bajas del mismo neuro- 
transmisor (AVP) asociado con el aumento de la agresion y el cui¬ 
dado paterno en los ratones de pradera de sexo masculino. 

El hecho de que los ratones criados por padres que no eran de 
su especie adoptaran algunas conductas de sus padres sustitutos 
sugiere que la experiencia durante el desarrollo puede producir 
cambios en el comportamiento agresivo y de cuidado paterno en 
estos roedores y estas modificaciones pueden transmitirse de una 
generation a otra. 

Aprendizaje 

Una de las formas mas significativas a traves de la cual las con- 
diciones ambientales pueden influir en el comportamiento es a 
traves del aprendizaje, que es la modification del comporta¬ 
miento en funcion de experiencias especlficas. Los comporta- 
mientos aprendidos abarcan desde algunos muy simples, como. 


Influencia del cruzamiento de padres en ratones 
de sexo masculino* 

Especies 

Agresion 
hacia los 
intrusos 

Zf. 

Agresion en 

situaciones 

neutras 

Comporta¬ 

miento 

paterno 

Contenido 
de arginina- 
vasopresina 
(AVP) en el 
cerebro 

Ratones de California 
criados por ratones 
de patas blancas 

Menor 

Sin diferencias 

Menor 

Menor 

Ratones de patas 
blancas criados por 
ratones de California 

Sin diferencias 

Mayor 

Sin diferencias 

Sin diferencias 


*Las comparaciones se realizaron con ratones criados por padres de su misma especie. 

Datos de J. K. Bester-Meredith y C. A. Marler, Vasopressin and the transmission of paternal behavior across 
generations in mated, cross-fostered Peromyscus mice. Behavioral Neuroscience 117(2003):455-463. 
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por ejemplo, la impronta que determina que un ave recien naci- 
da que sigue a un individuo determinado lo reconozca como 
padre, hasta otros muy complejos. Antes de considerar algunas 
formas complejas de aprendizaje describiremos brevemente otra 
forma muy simple: la habituacion. 


Habituacion 

La habituacion es la perdida de la capacidad de respuesta a 
los estlmulos que transmiten informacion escasa o nula. Hay 
muchos ejemplos de este tipo. Una hidra se contrae cuando per- 
cibe cualquier alteration o perturbation como un estlmulo tactil 
suave; si este estlmulo se repite varias veces sin producir conse- 
cuencias la hidra deja de responder. Muchos mamlferos y aves 
reconocen gritos de alarma de miembros de su especie, pero, por 
ultimo, dejan de responder si despues de los gritos no se produ- 
cen ataques reales (efecto de “Pedro y el lobo”). En relation con 
la causa final, la habituacion podria aumentar la aptitud para 
permitir que el sistema nervioso del animal se concentre en estl¬ 
mulos que indican la presencia de alimentos, parejas o amenazas 
reales, en lugar de malgastar tiempo o energla en una gran canti- 
dad de estlmulos que son irrelevantes para la supervivencia y la 
reproduction del animal. A continuation se comentaran algunas 
formas mas complejas de aprendizaje. 


Aprendizaje espacial 

Todos los ambientes naturales muestran cierto grado de 
variation espacial. Por ejemplo, los sitios adecuados para for- 
mar un nido pueden ser mas comunes en algunos lugares que 
en otros. Como consecuencia, la aptitud de un organismo 
puede aumentar gracias a la capacidad de aprendizaje espa¬ 
cial, que consiste en la modification del comportamiento en 
funcion de la experiencia con la estructura espacial del ambien- 
te, que abarca la ubicacion de los nidos, los peligros, los ali¬ 
mentos y las posiblea parejas. 

En un experimento clasico realizado en 1932, Niko 
Tinbergen evaluo la manera en que las avispas encuentran la 
entrada de sus avisperos. Este autor movio un clrculo de pinas 
que rodeaban la entrada a un avispero y observo que la avispa 
se detenia en el centra de las pinas aunque la entrada a su hogar 
ya no se encontraba all! (fig. 51-14). La avispa usaba las pinas 
como marcas terrestres o indicadores de la ubicacion. El uso 
de marcas terrestres es un mecanismo cognitivo mas complejo 
que la taxia o la cinesis porque implica el aprendizaje. La avis¬ 
pa vuela hacia un estlmulo (en este caso, el centra de las pinas) 
como en una taxia, pero el estlmulo es una marca terrestre arbi- 
traria que el animal debe recordar, en lugar de un estlmulo 
constante como la luz. La entrada de un avispero puede tener 
pinas alrededor, mientras que otra puede estar cerca de un 
grupo de piedras. Cada avispa debe aprender las marcas terres¬ 
tres unicas de cada avispero. 

El experimento de Tinbergen revelo que para que el aprendi¬ 
zaje espacial sea una forma segura de desplazarse a traves del 
ambiente, las marcas terrestres utilizadas deben ser estables (den- 
tro del marco temporal de una actividad especlfica). Por ejemplo, 
es poco probable que las pinas que senalan la presencia del avis¬ 
pero se muevan. Si se emplea informacion poco segura para el 
aprendizaje, el animal puede tener problemas graves. Si una avis¬ 
pa aprende a ubicar su avispero con objetos que podrian volar- 
se, el coste podria incapacitarla para ubicar y proporcionar 
provisiones al nido y, en consecuencia, una disminucion del 
exito reproductive de las avispas. 



FSgMrsi 5T”14 

*Las avispas cavadoras usan marcas 
terrestres para encontrar su nido? 

EXPERIMENTO I 


Una avispa de sexo femenino cava y cuida cua- 
tro o cinco nidos subterraneos separados, para lo que debe volar 
de una a otra todos los dias con alimentos para la unica larva que 
vive en cada nido. Para comprobar su hipotesis de que la avispa 
usa marcas terrestres para localizar sus nidos, Niko Tinbergen sena- 
16 un nido con una formacion circular de pinas. 


. . . .... 


Despues de que la madre visito el nido y se alejo, Tinbergen movio 
las pinas unos pocos centimetres hacia uno de los lados del nido. 


RESULTADOS 


Cuando la avispa regreso, volo hacia el centre 
del tirculo de pinas en lugar de al nido. Al repetir los experimentos 
con muchas avispas siempre obtuvo los mismos resultados. 


El experimento confirmo la hipotesis de que 
estas avispas usan martas terrestres para localizar sus nidos. 


r 


• «5 


Debido a que algunos medios son mas estables que otros, los 
animales pueden emplear diferentes clases de informacion para 
lograr el aprendizaje espacial en ambientes distintos. Lucy Odling- 
Smee y Victoria Braithwaite de la Universidad de Edimburgo 
establecieron la hipotesis de que el pez espinoso (Gasterosteus 
aculeatus ) proveniente de estanques confiaba mas en marcas 
terrestres que la misma especie procedente de rios con corrientes 
mas cambiantes. Odling-Smee y Braithwaite entrenaron a 20 gas- 
terosteos de rio y 20 de estanques para que nadaran a traves de 
un laberinto en forma de T que desembocaba en una recompen- 
sa (una combination de aUmentos y otros peces con los que los 
gasterosteos podian aprender). En la primera fase del experi¬ 
mento, los investigadores pusieron la recompensa en un extremo 
del laberinto y marcaron la direction correcta para llegar a la 
recompensa con marcas terrestres representadas por dos plantas 
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de plastico. Los peces que aprendieron a encontrar la recompen- 
sa se sometieron a un segundo grupo de pruebas, en las cuales, 
las autoras colocaron recompensas en ambos extremos del labe- 
rinto y cambiaron la ubicacion de las marcas terrestres. Los resul- 
tados indicaron que los peces de los estanques localizaron las 
recompensas combinando el aprendizaje de determinar la direc¬ 
tion a seguir y las marcas de referenda, mientras que la mayorla 
de los peces de los rios solo aprendieron a girar en determinadas 
direcciones. Estos resultados sugieren que el grado de variabili- 
dad del ambiente influye sobre las estrategias de aprendizaje 
espacial que utilizan los animales. 

Mapas cognitivos 

Un animal puede moverse en su medio ambiente de forma fle¬ 
xible y eficiente solo a traves de marcas terrestres que le sirven 
para orientarse. Por ejemplo, las abejas obreras podrian recordar 
diez marcas terrestres y ubicar su colmena y las flores en relacion 
con estas marcas. Un mecanismo mas adecuado es el mapa cog¬ 
nitive), que es una representation interna o codigo de las rela- 
ciones espaciales entre los objetos donde vive el animal. 

Es muy dificil distinguir experimentalmente entre un animal 
que emplea marcas terrestres y otro que utiliza un mapa cogni- 
tivo verdadero. Los investigadores encontraron evidencias que 
respaldan el uso de mapas cognitivos en los corvidos, una fami- 
lia de aves que incluye al cuervo, la corneja, la chara (urraca 
chillona) y el cascanueces. Muchos corvidos almacenan los ali- 
mentos en escondites, de los que pueden recuperarlos mas 
adelante. Por ejemplo, las charas pinoneras ( Gymnorhinus cya- 
nocephalus ) y el cascanueces de Clark ( Nucifraga Columbiana ) 
almacenan nueces en miles de escondites que, a veces, se 
encuentran muy distanciados entre si. Las aves no solo vuelven 
a localizar c&da escondite, sino que ademas recuerdan la cali- 
dad de los alimentos y no se dirigen a los escondites donde 
estos eran relativamente perecederos y podrian haberse dete- 
riorado desde que se almacenaron. La investigacion de Alan 
Kamil de la Universidad de Nebraska sugirio que las charas 
pinoneras y los cascanueces de Clark usaban mapas cognitivos 
para memorizar la localization de los escondites. En un experi- 
mento con cascanueces de Clark, Kamil modified la distancia 
entre las marcas terrestres y descubrio que las aves podian 
aprender a hallar el punto medio entre ellas. Esta conducta 
sugiere que las aves son capaces de usar una regia geometrica 
abstracta general para ubicar un escondite con semillas. En el 
experimento de Kamil, la regia consistia en que “los escondites 
con semillas estaban a mitad de camino entre dos marcas 
terrestres especificas”. Estas reglas son el fundamento de los 
mapas cognitivos, que benefician al organismo porque dismi- 
nuyen la cantidad de detalles que se deben recordar para vol- 
ver a ubicar un objeto. 

Aprendizaje asociativo 

Como se comento en relacion con el aprendizaje, el animal 
modifica su conducta de acuerdo con la information procedente 
de su medio. Por ejemplo, un raton de patas blancas sin expe- 
riencia podria atacar con facilidad a una oruga de colores bri- 
llantes que se mueve con lentitud, como la larva de la mariposa 
monarca, solo para descubrir que su boca se llena de un liquido 
venenoso de sabor desagradable. Despues de esta experiencia, el 
raton podria no atacar insectos del mismo color y con el mismo 
tipo de comportamiento. La capacidad de muchos animales para 
asociar una caracteristica del ambiente (un estimulo como el 


color) con otro (sabor desagradable) se denomina aprendizaje 
asociativo. 

El aprendizaje asociativo y sus bases geneticas y neurologicas 
se evaluaron extensamente en la mosca de la fruta Drosophila 
melanogaster. William Quinn, William Harris y Seymour Benzer 
del Instituto de Tecnologia de California publicaron la primera 
demostracion de aprendizaje asociativo en Drosophila hace mas 
de 30 anos. El equipo de investigacion entreno moscas de esta 
especie para evitar sectores con un aroma especifico mediante la 
asociacion de la exposicion al olor con una descarga electrica. 
Este es un ejemplo de un tipo de aprendizaje asociativo denomi- 
nado condicionamiento clasico, en el que un estimulo arbitra- 
rio, en este caso un aroma, se asocia con una recompensa o un 
castigo, es decir, la descarga electrica. Los individuos entrenados 
de esta manera evitaban el aroma especifico por 24 horas. La 
investigacion mas profunda realizada durante las tres ultimas 
decadas revelo que Drosophila tiene una capacidad de aprendiza¬ 
je sorprendente y se convirtio en modelo para el estudio de este 
componente de la conducta. 

El estudio del aprendizaje asociativo en el laboratorio se 
extendio a ambientes naturales. El papel que puede desempenar 
el aprendizaje asociativo para ayudar a los animales a evitar a los 
depredadores se ha evaluado, sobre todo, en peces e insectos 
acuaticos. Resulta beneficioso recordar el comentario anterior 
sobre la sustancia de alarma en la piel de las carpas pequenas y 
otras especies relacionadas con ellas, que induce una respuesta 
de temor automatica en los peces cercanos. Nichole Korpi y 
Brian Wisenden, de la Universidad del Estado de Minnesota en 
Moorhead, realizaron un estudio para determinar si esta sustan¬ 
cia de alarma podia estar comprometida en un proceso de apren¬ 
dizaje asociativo a traves del cual los peces aprendlan a evitar a 
los depredadores. 

Korpi y Wisenden evaluaron al pez cebra ( Danio rerio ), que se 
encuentra con frecuencia en los acuarios. Como depredador, los 
autores eligieron al lucio. El pez cebra, un animal pequeno pro- 
veniente del sur de Asia, y el lucio, un pez de los lagos septen- 
trionales, no viven en el mismo ambiente de forma natural. <>Era 
posible que el pez cebra aprendiera a asociar el olor de este 
depredador desconocido con su sustancia de alarma si se produ- 
cla un retraso entre la exposicion a la sustancia de alarma y al 
olor del depredador? Los autores propusieron que un retraso de 
5 minutos podia representar un modelo realista para el intervalo 
posible entre la aparicion de la alarma y el encuentro con el 
depredador. 

Estos investigates expusieron a un pez cebra de experi¬ 
mentation a un infJujo de 20 mL de agua con la sustancia de 
alarma y, luego, 5 mtfiutos despues, a 20 mL de agua con el olor 
del lucio. Los pecesscebra del grupo control se expusieron a un 
influjo de agua sin estlmulos (sin la sustancia de alarma) y luego, 
a agua con el olor del lucio. Durante el primer dla del experi¬ 
mento, los peces cebra del grupo control no modificaron su acti- 
vidad en respuesta al influjo de agua sin estlmulos o con olor del 
lucio (fig. 51-15). Esta falta de respuesta en el grupo control es 
esencial para interpretar los resultados porque indica que los 
peces cebra no desarrollan una reaction innata ante el olor del 
lucio. Como era logico, los peces cebra del grupo experimental 
redujeron su actividad notablemente en respuesta a la sustancia 
de alarma. Cuando se agrego el olor del lucio 5 minutos despues, 
su actividad aumento un poco, es decir que se observo una dife- 
rencia con respecto a la respuesta de alarma tlpica. Tres dlas des¬ 
pues, los peces cebra del grupo control todavla no hablan 
desarrollado una respuesta ante la llegada de agua o del olor del 
lucio (fig. 51-15). Los peces del grupo experimental tampoco 
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control experimental control experimental 


A Fig. 51-15. Aprendizaje asociativo en el pez cebra. Los cambios 
en la actividad indicaron que el grupo experimental de peces cebra 
habia aprendido a asociar el olor del lucio con la presencia de la sus¬ 
tancia de alarma. 


mostraron una respuesta significativa ante la aplicacion de agua 
sin estlmulos. Sin embargo, estos animales redujeron un poco su 
actividad cuando advirtieron el olor del lucio. Korpi y Wisenden 
llegaron a la conclusion de que los peces cebra del grupo experi¬ 
mental hablan aprendido a asociar el olor del lucio con la sus¬ 
tancia de alarma, pese a que, el primer dla del estudio, la 
exposition a los dos estlmulos se produjo distanciada por un 
intervalo de 5 minutos. Segun el condicionamiento clasico, el 
pez cebra se habia condicionado al olor del lucio asociado con la 
sustancia de alarma. Los resultados del experimento demostra- 
ron que su asociacion se mantenla durante tres dlas. 

Otro tipo de aprendizaje asociativo es el condicionamiento 
operante, tambien denominado aprendizaje por ensayo y error. 
En este caso, el animal aprende a asociar un comportamiento 
propio con una recompensa o un castigo y luego tiende a repetir 
o evitar esa conducta (fig. 51-16). Como en el ejemplo del raton 
que ingiere una oruga con sabor desagradable, los depredadores 
aprenden, con rapidez, a asociar ciertas clases de presas con 
experiencias dolorosas y modifican su conducta de acuerdo 
con ellas. 

Cognition y resolution de problemas 

El estudio de la cognicion asocia la conducta con la funcion 
del sistema nervioso. El termino cognition tiene varias definicio- 
nes. En sentido estricto es sinonimo de conciencia o conoci- 
miento. En un sentido amplio —la forma en que usamos el 
termino en este libro- cognicion es la capacidad del sistema ner¬ 
vioso de un animal para percibir, almacenar, procesar y usar 
information obtenida por los receptores sensoriales. El estudio 
de la cognicion animal, denominado etologia cognitiva, exami- 
na la conexion entre el sistema nervioso de un animal y su con¬ 
ducta. 



A Fig. 51-16. Condicionamiento operante. El coyote joven con la 
cara Mena de puas posiblemente haya aprendido a evitar los puercoes- 
pines. 


Un area de investigacion en etologia cognitiva investiga la 
forma en que el cerebro de un animal representa objetos en el 
ambiente. Por ejemplo, los investigadores descubrieron que 
muchos animales, como los insectos, pueden clasificar los obje¬ 
tos de acuerdo con conceptos como “igual” y “diferente”. Martin 
Giurfa y sus colaboradores, del Centro de Investigacion sobre 
Cognicion Animal de Toulouse, Francia, entrenaron a abejas 
obreras para conectar una muestra de un color con una marca 
del mismo color en una de dos ramas de un laberinto en forma 
de Y. Mas adelante, las abejas entrenadas pudieron combinar 
patrones en bianco y negro en la misma orientation en el labe¬ 
rinto, lo que indica la posibilidad de reconocer la “igualdad” 
del problema. 

Cuando se observa el modo en el que un animal resuelve un 
problema, se descubre que su sistema nervioso tiene una capa¬ 
cidad notable para procesar la informacion. Por ejemplo, si se 
coloca un chimpance en una habitation con un platano colga- 
do lejos de su alcance y varias cajas en el suelo, el chimpance 
puede “medir” la situation y apilar las cajas para poder alcan- 
zar el alimento. Este tipo de comportamiento original de reso¬ 
lution de problemas esta muy desarrollado en algunos 
mamiferos, en especial, en primates y delfines, y tambien se 
han visto ejemplos fhaportantes en algunas especies de aves, en 
especial, cuervos, gernejas y grajos. El ecologo del comporta¬ 
miento Bernd Hei'nfich de la Universidad de Vermont realizo 
un experimento en el que los cuervos deblan obtener alimentos 
colgados en una cuerda. Varios cuervos resolvieron el problema 
utilizando una pata para izar la cuerda hacia arriba mientras 
que con la otra pata sostenian la cuerda para que el alimento no 
volviera a caerse; otros cuervos mostraron grandes variaciones 
individuales en sus intentos para resolver el problema. 

Una fuente de informacion importante utilizada por 
muchos animales para resolver problemas es el comporta¬ 
miento de otros individuos. La investigacion de larga dura- 
cion, realizada por Tetsuro Matsuzawa, del Instituto de 
Investigacion de Primates de la Universidad de Kyoto, en 
Japon, revelo que los chimpances aprendlan a resolver proble¬ 
mas copiando de las conductas de otros chimpances. 
Matsuzawa y sus colegas demostraron que los chimpances sal- 
vajes jovenes de Bossou, Guinea, aprendlan a usar dos piedras 
como un martillo y un yunque para romper semillas de aceite 
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▲ Fig. 51-17. Los chimpances jovenes aprenden a romper sem- 
llas de aceite de palma por medio de la observation de los indi- 
viduos mayores. 


de palma despues de observar y copiar a chimpances experi- 
mentados en esta accion (fig. 51-17). 

Interaction genetica y ambiental en el aprendizaje 

En la investigacion sobre el desarrollo del canto de las aves 
se encontraron grados variables de influencias geneticas y 
ambientales en el aprendizaje de las conductas complejas. En 
algunas especies, el aprendizaje parece desempenar solo una 
parte poco importante en el desarrollo del canto. Por ejemplo, 
cuando se crfan benteveos lejos de adultos de su especie, desa- 
rrollan el canto caracterlstico de su propia especie sin haberlo 
escuchado: en otras palabras, su canto es innato. En cambio, 
entre las aves cantoras —un grupo que abarca los gorriones, los 
petirrojos y los canarios- el aprendizaje desempena un papel 
fundamental en el desarrollo del canto. 

Las tecnicas de aprendizaje del canto varlan entre las espe¬ 
cies. Algunas aves experimentan un periodo sensible en el que 
desarrollan su canto. Por ejemplo, si un gorrion corona blanca 
se aisla durante los primeros 50 dlas de su vida y no puede oir 
gorriones reales ni registrar el canto de su especie, es incapaz 
de desarrollar el canto adulto caracterlstico. Aunque la crfa no 
canta durante el periodo sensible, memoriza el canto de su 
especie cuando escucha a otros individuos. Durante este perio¬ 
do sensible, los individuos jovenes parecen recibir mas estlmu- 
los del canto de su propia especie que del de otras especies y 
plan mas en respuesta a estos estlmulos. Por tanto, los gorrio¬ 
nes jovenes corona blanca aprenden los cantos que emiten 
durante la adultez, pero el aprendizaje parece estar ligado a 
preferencias controladas por los genes. 

Despues del periodo sensible, en el que los gorriones de 
corona blanca memorizan el canto de su especie, se produce 
una segunda fase de aprendizaje cuando el ave comienza a 
entonar algunas notas que los investigadores denominan sub- 
canto. El ave oye su propio canto y lo compara con el que 
memorizo durante el periodo sensible. Una vez que el canto del 
gorrion coincide con el memorizado, se “cristaliza” como can- 
cion final y el ave solo produce este canto adulto durante el 
resto de su vida. 

Existen excepciones importantes a esta situacion de aprendi¬ 
zaje del canto observada en los gorriones corona blanca. Por 


ejemplo, los canarios no experimentan un periodo sensible para 
aprender a cantar. El canario joven comienza con un subcanto, 
pero la melodla completa que debe entonar no se cristaliza de la 
misma manera que en el gorrion. Entre las temporadas de repro- 
duccion, el canto se flexibiliza y el macho adulto puede aprender 
nuevas “sllabas” todos los anos, y agregarlas al canto ya entona- 
do. Todos los anos, un nuevo estadio plastico permite el apren- 
" dizaje de sllabas nuevas. 



1. iComo pueden aumentar los mapas cognitivos la 
capacidad de un animal para aprender relaciones 
espaciales? 

2. Describa tres formas por las cuales el medio de un 
animal puede influir en el desarrollo de su 
comportamiento. 

3. £Como podrla el aprendizaje asociativo explicar la razon 
por la cual los insectos con sabor desagradable o que 
pican tienen colores similares? 

Veanse las respuestas en el Apendiee A. 


Concepto 


Los rasgos comportamentales pueden 
evolucionar por seleccion natural 

Debido a la influencia de los genes sobre la conducta, la selec¬ 
cion natural puede determinar la evolucion de los rasgos con- 
ductuales en las poblaciones. Una de las fuentes principales que 
aporta evidencias relacionadas con esta evolucion es la variacion 
del comportamiento entre especies y dentro de una especie. 


Variacion del comportamiento en poblaciones 
naturales 


itA 

Son habituales lasiiiferencias en el comportamiento entre espe¬ 
cies relacionadas entre'si. Como se comento, los machos de dife- 
rentes especies de drosophila entonan diferentes cantos para el 
cortejo. Otro ejemplo se observa en los ratones de pradera: en algu¬ 
nas especies, tanto los machos como las hembras cuidan a las crias, 
mientras que, en otras especies, las crias solo reciben atencion 
materna. Aunque, a veces, es menos evidente, tambien es posible 
observar diferencias significativas en el comportamiento dentro de 
una especie animal. Cuando la variacion del comportamiento den¬ 
tro de una especie se asocia con una modification de las condicio- 
nes ambientales puede evidenciar una evolucion previa. 


Variation en la selection de la presa 

Uno de los ejemplos mas conocidos de variacion con base 
genetica en el comportamiento dentro de una especie es el de 
la culebra dejarretera Thamnophis elegans cuando elige a su 
presa (fig. 51-18a). Stevan Arnold de la Universidad de 
Chicago descubrio que la dieta natural de esta especie es bas- 
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(a) Culebra de jarretera 
(Thamnophis elegans) 

(b) Babosa (Ariolimus californicus ); 
no en escala 

A Fig. 51-18. Depredador y presa potencial. 


tante variada en California. Las poblaciones costeras se alimen- 
tan de salamandras, ranas y sapos, pero, sobre todo, de babo- 
sas. Las poblaciones que viven en el interior del continente se 
alimentan de ranas, sanguijuelas y peces, pero no de babosas. 
En realidad, las babosas no suelen aparecer en el habitat donde 
vive T. elegans dentro del continente. 

El contraste en la disponibilidad de presas condujo a Arnold a 
comparar la respuesta de las poblaciones costeras y continentales de 
I elegans cuando reciblan pedazos de babosas Ariolimus calif bmicus 
(fig. 51-18b), que se encuentran en todos los ambientes costeros 
de I elegans pero no dentro del continente. En la primera prueba, 
Arnold ofrecio estas babosas a individuos procedentes de ambos 
tipos de poblaciones salvajes. La mayorfa de las culebras costeras 
ingirieron las babosas pero las continentales tendlan a rechazarlas. 

Dado que la diferencia en el comportamiento alimentario 
pudo estar condicionada por la experiencia en su ambiente natu¬ 
ral, Arnold evaluo las respuestas en serpientes jovenes nacidas en 
el laboratorio y observo que el 73% de los hijos de madres que 
vivian cerca de la costa atacaban a las babosas cuando las recibi- 
an, mientras que solo el 35% de las serpientes hijas de individuos 
del interior del continente aceptaban las babosas. 

Arnold propuso que cuando las serpientes colonizaron los 
ambientes costeros hace mas de 10 000 anos, un grupo de indi¬ 
viduos podia reconocer las babosas por quimiorrecepcion. 
Debido a que estas serpientes aprovecharon esta fuente de ali- 
mentos abundante, desarrollaron mayor aptitud que las serpien¬ 
tes de la poblacion que ignoraba a las babosas; en consecuencia, 
la capacidad de reconocer a las babosas como presas aumento en 
la poblacion durante cientos a miles de generaciones. La varia¬ 
tion actual del comportamiento entre las dos poblaciones cons- 
tituye una evidencia de esta evolution. 


Variation en el comportamiento agresivo 

Aunque las diferencias en la conducta alimenticia descritas por 
Arnold estan separadas por cientos de kilometres, esta distancia 
no es necesaria para que se produzca una variation intraespecifi- 


ca. En las regiones aridas, la presencia de agua puede producir 
diferencias ambientales llamativas separadas por distancias cortas, 
en particular, donde un desierto se une con un monte ribereno 
(en la orilla de un no). El contraste evidente en la vegetation 
supone solo una de las muchas diferencias, que se extienden hasta 
la ecologla del comportamiento de las especies que habitan en las 
zonas riberenas y en los ambientes aridos cercanos. 

1 Agelenopsis aperta es una especie de arana que teje una tela en 
forma de embudo que vive tanto en las zonas riberenas como en 
los ambientes aridos vecinos de la region occidental de los 
Estados Unidos. La tela que teje A. aperta esta compuesta por una 
lamina de seda que finaliza en un embudo escondido en algun 
refugio de su habitat. Cuando forrajea (conducta asociada con el 
reconocimiento, la busqueda, la captura y el consumo de ali- 
mentos), la arana se sienta en la boca del embudo. Cuando la 
presa contacta con la red, la arana se dirige hacia ella para reali- 
zar su captura. 

Susan Riechert y sus colaboradores, de la Universidad de 
Tennessee en Knoxville, observaron un contraste significativo en 
la conducta de estas aranas cuando vivian en selvas riberenas y 
cuando se hallaban en zonas semiaridas y aridas de Arizona y 
Nuevo Mexico. En los ambientes aridos con escasa cantidad de 
alimentos, A. aperta es mas agresiva hacia la posible presa y hacia 
otras aranas y vuelve a forrajear con mayor rapidez despues de 
una alteration. 

Ann Hedrick y Riechert evaluaron si la mayor agresividad de 
las aranas A. aperta de ambientes aridos reflejaba una diferencia 
genetica entre las dos poblaciones o una respuesta aprendida 
porque el ambiente donde viven posee escasa cantidad de ali¬ 
mentos (fig. 51-19). Los investigadores compararon el tiempo 
que tardaba cada arana en atacar, el tiempo desde el primer con- 
tacto entre la presa y la red y el momento en que la arana la toca- 
ba. Ademas, los autores observaron que, en sus ambientes 
naturales, las aranas de los desiertos atacaban a 15 tipos de pre¬ 
sas con mayor rapidez que las riberenas. Hedrick y Riechert lle- 



Generacion 1 Generacion 2 
criada en el criada en el 
laboratorio laboratorio 
Poblacibn 


Poblacion 
de la pradera 
del desierto 

Poblacion 

riberena 


40 


30 


20 


Campo 


A Fig. 51-19. Agresividad de las aranas que tejen en forma de 
embudo (Agelenopsis aperta) que viven en dos ambientes dife- 
rentes. Las aranas que tejen en forma de embudo obtenidas de la 
naturaleza y las que se criaron en el laboratorio procedentes de prade- 
ras deserticas muestran un retraso menor hasta el ataque de la presa 
potencial que las que provienen de ambientes riberenos. 
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varon aranas hembra provenientes de los dos ambientes al labo- 
ratorio para que pusieran sus huevos. Con el tiempo de ataque 
como medida, los investigadores compararon la agresividad de 
las aranas criadas en el laboratorio con las de los ambientes 
deserticos y riberenos y repitieron el experimento con la proge¬ 
nie de cada poblacion nacida en el laboratorio. 

Los experimentos revelaron una diferencia notable entre la A. 
aperta del desierto y la riberena en relacion con el tiempo que 
tardaba en atacar a su presa. Los sitios riberenos son ricos en pre- 
sas para las aranas pero hay una gran densidad de depredadores 
potenciales, en particular, aves. Riechert propuso que este mayor 
riesgo de depredacion era la causa del comportamiento mas tlmi- 
do en los ambientes riberenos. En funcion de estos resultados, 
Hedrick y Riechert llegaron a la conclusion de que la diferencia 
en la agresividad entre las aranas A. aperta del desierto y ribere¬ 
na poseia una base genetica y era producto de la selection natu¬ 
ral, en funcion de diferencias en los comportamientos de 
forrajeo y de defensa del territorio, que, en realidad, son, sobre 
todo, respuestas determinadas por genes. Sus hallazgos fueron 
confirmados por experimentos posteriores con A. aperta tras- 
plantada de un ambiente al otro. 

Evidencias experimentales a favor 
de la evolucion del comportamiento 

En busca de formas mas directas para demostrar la evolucion 
del comportamiento, los investigadores intentaron realizar expe¬ 
rimentos de laboratorio y de campo con organismos que tienen 
vidas cortas, lo que permite observar los cambios a lo largo de 
muchas generaciones. 


Estiidios de laboratorio sobre el comportamiento de forrajeo 
en Drosophila 

En unos pocos casos, los investigadores pudieron relacionar el 
comportamiento con genes especlficos. Por ejemplo, Marla 
Sokolowski (de la Universidad de Toronto) evaluo un polimor- 
fismo en un gen para el forrajeo denominado for en Drosophila 
melanogaster. Un alelo, for s , produce un fenotipo comportamen- 
tal denominado “sitter”, que determina que la larva de la mosca 
se mueva menos que el promedio de los individuos. Un alelo 
diferente,/or R , produce un fenotipo comportamental “rover”, por 
el cual, la larva se mueve mas que el promedio de los individuos. 
Sokolowski comprobo que las frecuencias de alelos en la pobla¬ 
cion natural de Drosophila melanogaster eran del 70% para for R y 
del 30% para for s . Sin embargo, la autora senalo que aunque la 
base mecanicista de las diferencias entre las conductas esta bien 
definida, se sabe poco acerca de la importancia evolutiva y eco- 
logica de las distintas frecuencias de estos alelos en las poblacio- 
nes naturales. 

Sokolowski se asocio con Sofia Pereira y Kimberly Hughes, de 
la Universidad de York en Ontario, para realizar un estudio de 
laboratorio sobre la forma en que la densidad de la poblacion 
podria afectar a la frecuencia de los alelos for R y for s en 
Drosophila. Sokolowski y sus colegas criaron Drosophila en pobla- 
ciones de baja densidad y de alta densidad y comenzaron con fre¬ 
cuencias equitativas de los dos alelos en ambos linajes. Despues 
de 74 generaciones, las larvas de linajes de poblaciones de baja 
densidad y alta densidad mostraron diferencias evidentes en la 
conducta, determinadas por diferencias en el promedio de la lon- 
gitud de la trayectoria para el forrajeo (fig. 51-20). Estos 
investigadores llegaron a la conclusion de que el alelo for s se pre- 
sentaba con mayor frecuencia en las poblaciones de baja densi- 




CD 

“O 

o 

TD 

CD 

E 

o 

Q. 

~o 


”] Baja densidad 



LI L2 L3 HI H2 H3 H4 H5 


Linajes de D. melanogaster 


A Fig. 51-20. Evolucion del comportamiento de forrajeo en 
poblaciones de Drosophila melanogaster criadas en el laborato¬ 
rio. Despues de vivir en poblaciones con baja densidad durante 74 
generaciones, D. melanogaster siguib un camino de forrajeo significati- 
vamente mas corto que el de los individuos que viven en poblaciones 
de alta densidad. 


dad, en las cuales era necesario un trayecto breve para hallar ali- 
mentos y un trayecto mas largo produciria un gasto de energla 
innecesario. En cambio, el alelo for R era mas frecuente en las 
poblaciones con mayor densidad, en las que las trayectorias mas 
largas podlan permitir que la larva se desplazara mas alia de las 
areas carentes de alimentos. En otras palabras, estos investigado¬ 
res observaron un cambio evolutivo en el comportamiento en las 
poblaciones de su laboratorio. 


Patrones migratorios en la currnca capirotada 

Un ejemplo de cambio evolutivo en el comportamiento de 
una poblacion salvaje procede de estudios realizados sobre el 
comportamiento migratoria en una poblacion de currucas capi¬ 
rotadas, que se comentaron en la section anterior sobre migra¬ 
tion. Los patrones migratorios de estas aves se analizaron 
detalladamente en 1% region occidental de Europa debido a que 
alii existe un gran hjteres por el estudio de las aves y una larga 
historia de marcaciqnMe estos animales. Las currucas capirotadas 
del noroeste de Euf|>pa suelen migrar hacia la region occidental 
del Mediterraneo durante el invierno. Como consecuencia, las 
aves alemanas migran en direccion sudoeste, mientras que las 
britanicas migran hacia el sur. En la decada de 1950, algunas 
currucas capirotadas comenzaron a pasar sus inviernos en Gran 
Bretana y, con el paso del tiempo, la poblacion de aves que pasa- 
ba sus inviernos en Gran Bretana aumento hasta contar con 
varios miles de individuos. Lo sorprendente fue que estas aves no 
naclan en Gran Bretana para luego permanecer all! durante el 
invierno. Por medio de la colocation de bandas en las patas de 
algunas aves se demostro que provenlan de la region continental 
de Europa y migraban en direccion occidental hacia Gran 
Bretana en lugar de hacia el sur en direccion al Mediterraneo. 

Peter Berthold y sus colaboradores capturaron a 20 machos y 
20 hembras de currucas capirotadas que pasaban sus inviernos 
en Gran Bretana y las transportaron a su laboratorio en la region 
sudoeste de Alemania. Luego compararon la orientation migra- 
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toria de estas aves y su progenie F x con la de las aves jovenes pro- 
cedentes de la region sudoeste de Alemania. Los ecologos del 
comportamiento saben desde hace tiempo que la inquietud 
migratoria que Berthold habla estudiado no era una actividad al 
azar sino dirigida. Esto significa que las aves enjauladas que mos- 


T Fig. 51-21. Evidencia a favor de una base genetica para la 
orientacion migratoria. 



(a) Las currucas capirotadas colocadas en una jaula en forma de 
embudo dejaron marcas que indican la direccion hacia la que 
trataron de migrar. 



(b) Las currucas capirotadas capturadas en Gran Bretana durante el 
invierno y su progenie criada en el laboratorio revelaron una 
orientacion migratoria hacia el oeste, mientras que las crfas 
alemanas tenian una orientacion migratoria hacia el sudoeste. 


traban inquietud migratoria orientaban su actividad en la direc¬ 
cion que migrarian si estuvieran libres. En el otono, cuando las 
aves desarrollan inquietud migratoria, el equipo de Berthold 
coloco las aves de sus tres grupos de estudio en jaulas grandes en 
forma de embudo cubiertas de vidrio y tapizadas con papel car- 
bonico durante 1,5 a 2 horas. A medida que las aves se movlan 
alrededor de los embudos, las marcas que haclan en el papel 
indicaban la direccion en que trataban de “migrar” (fig. 51- 
21a) Los resultados demostraron que la orientacion migratoria 
de las aves adultas capturadas en Gran Bretana era muy similar a 
la de la progenie criada en el laboratorio (fig. 51-21 b). Esta 
similitud contrasto bastante con la orientacion migratoria de las 
aves jovenes procedentes de Alemania. Este estudio indica que la 
orientacion migratoria tiene una base genetica porque las curru¬ 
cas capirotadas britanicas y las alemanas criadas en condiciones 
similares demostraron orientaciones migratorias muy distintas. 

Sin embargo, ^evoluciona la conducta con el tiempo? El estu¬ 
dio de Berthold indica que el cambio del comportamiento migra- 
torio en las currucas capirotadas procedentes del oeste de Europa 
se produjo en una etapa reciente, y rapida, hace alrededor de 
50 anos. Antes de 1960 no habla individuos de esta especie en 
Alemania que migraran hacia el oeste; no obstante, en la decada 
de 1990, las aves que migraban hacia el oeste constitulan entre 
el 7 y el 11% de las poblaciones alemanas y austrlacas. Berthold 
sugirio que una vez que comenzaba una migration hacia el oeste, 
persistla y aumentaba su frecuencia como consecuencia de varios 
factores, como, por ejemplo, inviernos mas leves en Gran Bretana 
y aumento de los alimentos en el invierno en parte debido al uso 
amplio de espacios para las aves en Gran Bretana. Estas hipotesis 
se relacionan con el tema de la proxima section, que es la forma 
en que la conducta puede influir sobre la supervivencia y la 
reproduction y, por tanto, conducir a la evolution. 



1. Explique la razon por la cual la variacion geografica en la 
conducta de forrajeo de las culebras podria demostrar 
que el comportamiento evoluciona por seleccion natural. 


2. <> Por que Hedrick y Riechert examinaron la variacion 
conductual en aranas criadas en el laboratorio en lugar 
de hacerlo en aranas salvajes? 

3. <>Que conclusions obtuvieron Berthold y sus colabora- 
dores de sus estdtjios sobre los patrones migratonos de 
las currucas capirotadas? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 



La seleccion natural favorece el 
comportamiento que aumenta el 
exito reproductive y la supervivencia 

Los componentes geneticos del comportamiento, al igual 
que todos los aspectos del fenotipo, evolucionaron por selec¬ 
cion natural para que el individuo posea rasgos que aumentan 
la supervivencia y el exito reproductivo de la poblacion. Dos 
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de las formas mas directas, por las cuales una conducta puede 
afectar a la aptitud, son sus influencias sobre el forrajeo y la 
eleccion de la pareja. 

Conducta de forrajeo 

Puesto que la nutricion adecuada es esencial para la super- 
vivencia y el exito reproductivo de un animal, seria logico que 
la seleccion natural favorezca comportamientos que aumentan la 
eficacia de la alimentacion. El comportamiento de obtencion 
del alimento o forrajeo no solo abarca la ingesta de alimentos, 
sino ademas todos los mecanismos que utiliza un animal para 
reconocer, buscar y capturar elementos alimenticios. La teorla 
del forrajeo optimo considera el comportamiento de forrajeo 
como un compromiso entre los beneficios de la nutricion y los 
costes de obtener los alimentos, como el gasto de energla o el 
riesgo de ser devorado por un depredador mientras se busca el ali¬ 
mento. De acuerdo con esta teoria, la seleccion natural debe 
favorecer el comportamiento de forrajeo que disminuya al 
minimo los costes y aumente al maximo los beneficios. 
Algunos ecologistas del comportamiento realizan analisis de 
coste-beneficio para evaluar las causas proximas y finales de 
las distintas estrategias de forrajeo. 


Costes de energia y beneficios 

Reto Zach, de la Universidad de Columbia Britanica, realizo 
un analisis de los costes y los beneficios del comportamiento 
alimentario en cuervos del noroeste del Paclfico. Los cuervos 
nortenos ( Corvus caurinus ), como muchas otras especies de 
cuervos, son oportunistas que comen diversos alimentos. En la 
isla Mandarte de la Columbia Britanica, los cuervos buscan gas- 
teropodos (caracoles de mar) en los pequenos embalses de agua 
entre las rocas. Un ave toma un caracol de mar con su pico, 
vuela y lo deja caer sobre las rocas para que se rompa el capa¬ 
razon. Si la calda es satisfactoria, el cuervo se puede alimentar 
de las partes blandas del molusco. Si el caparazon no se rompe, 
el cuervo lo recupera y vuelve a dejar caer el caracol hasta que 
se rompe el caparazon. Cuanto mas alto vuela el ave antes de 
dejar caer el caracol, menos intentos necesita para que se 
rompa. Puesto que hay un coste energetico asociado con la 
altura del ascenso del cuervo, Zach predijo que los cuervos 
volarian en promedio hasta una altura que le proporciona la 
mayor cantidad de alimento en relacion con la cantidad de 
energia total necesaria para romper el caparazon del caracol. 

Para determinar la altura optima, Zach coloco un palo de 15 
m de largo y luego dejo caer caparazones de tamanos relativa- 
mente uniformes sobre rocas desde diferentes alturas a lo largo 
del palo. Este autor registro la cantidad de intentos requeridos 
para romper el caparazon desde cada altura y la multiplied por 
la altura de la calda con el fin de obtener la altura total de vuelo. 
Luego calculo la altura total promedio necesaria para romper los 
caparazones y, para ello, multiplied el numero promedio de 
intentos desde una altura determinada por la altura de la calda. 
Los experimentos de Zach determinaron que la altura de 5 m 
era optima, es decir, que producla el menor gasto de energia. 
Cuando Zach midio la altura promedio de vuelo real en los 
cuervos que tenlan este comportamiento con los caracoles, obtu- 
vo el valor de 5,23 m, muy cercano a la prediccion basada en 
la relacion optima entre la energia obtenida (alimento) y la 
energia gastada (fig. 51-22). 

El comportamiento alimentario de la mojarra de agallas azu- 
les ( Lepomis macrochirus) confirma de forma complementaria la 
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▲ Fig. 51-22. Costes y beneficios de energia en la conducta de 
forrajeo. Los resultados experimentales indican que la conducta de 
dejar caer caparazones desde una altura de 5 m produce la ruptura con 
la menor cantidad de trabajo. La altura real de la caida preferida por los 
cuervos es casi la misma que la que disminuye al minimo la altura tota j 
de vuelo. 


teorla del forrajeo optimo. Estos animales se alimentan de crus- 
taceos pequenos denominados Daphnia , por lo general, selec- 
cionando ejemplares grandes que aportan la mayor cantidad de 
energia por unidad de tiempo. Sin embargo, este pez elige pre- 
sas mas pequenas si las mas grandes estan lejos. La teorla del 
forrajeo optimo predice que la proportion entre presas peque¬ 
nas y grandes tambien varla en funcion de la densidad total de 
presas. Cuando la densidad es elevada resulta eficiente concen¬ 
trate en los crustaceos mas grandes, pero cuando las densida- 
des son muy bajas, el pez debe presentar escasa selectividad 
porque necesita todas las presas disponibles para cubrir sus 
requerimientos de energia. En los experimentos, las mojarras 
mas jovenes son mas selectivos cuando las densidades son mas 
altas, aunque no»ha|ta el extremo necesario para lograr una efi¬ 
cacia maxima (figV/51-23). Las moj arras jovenes se alimentan 
de una forma bastarile eficiente, pero no tan optima, como los 
individuos de mayf^ edad. Esto puede deberse a que las moja- 
mas mas jovenes perciben la distancia y el tamano con menor 
precision porque su vista todavla no ha terminado de desarro- 
llarse; el aprendizaje tambien puede mejorar la eficiencia de 
esta conducta, a medida que avanza la edad. 

Aunque los cuervos y las moj arras de agallas azules son ejem- 
plos adecuados de la forma en que los costes y los beneficios de 
la energia afectan a la eleccion de los alimentos, los siguientes 
ejemplos revelan que la energia no es el unico coste de la con¬ 
ducta de forrajeo. 


Riesgo de depredacion 

Uno de los principales costes potenciales del forrajeo es el 
riesgo de depredacion. Es evidente que si el animal se alimenta 
aumentando al maximo los beneficios y disminuye al minimo los 
costes de energia sin importarle riesgo de convertirse en alimen- 


1122 


UNIDAD OCHO Ecologla 





















Presa pequena a 
distancia intermedia 
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gran distancia 
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Baja densidad de presas 


Alta densidad de presas 
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Presa grande 


Presa pequena 
Presa mediana 
Presa grande 




33% 

33% 

33% 


14% 



35% 


50% 


Porcentaje disponible 



33% 

33% 

33% 


Porcentaje preestablecido en la dieta 



32,5% 
32,5% 
“ 35% 


Porcentaje observado en la dieta 


▲ Fig. 51-23. Alimentacion de la mojarra de agallas azules. Cuando se alimenta de Daphnia 
(una pulga acuatica), el pez no ingiere el animal al azar sino que elige a su presa de acuerdo con el 
tamano y la distancia, y tiende a buscar presas que parecen mas grandes. Las presas pequenas (rin- 
den poca energia) que se encuentran a distances medias podrian ignorarse, pero las presas peque¬ 
nas que estan cerca podrian obtenerse con un gasto de energia relativamente bajo. En los 
experimentos descritos en esta figura, cuando la presa se encontro en concentraciones bajas, el pez 
sol de agallas azules se alimento de forma no selectiva, como indica la teorfa del forrajeo optimo. 


to de algun depredador, no optimiza su conducta de forrajeo. Los 
investigadores evaluaron la influencia del riesgo de depredacion 
sobre el comportamiento de forrajeo en varias especies, como, 
por ejemplo, el venado cola negra o bura (Odocoileus hemionus ). 
Un depredador importante de este animal en las regiones mon- 
tanosas del oeste de los Estados Unidos es el leon de montana 
(Puma concolor ). Un equipo de investigadores de varias institu- 
ciones evaluaron poblaciones de venados bura en Idaho para 
determinar si forrajeaban de una manera que redujera el riesgo 
de ser devorados por los leones de montana. El equipo investigo 
la manera en que la disponibilidad de alimentos y el riesgo de 
depredacion variaban en el paisaje del estudio, que estaba com- 
puesto por parches de areas selvaticas y areas abiertas no selvati- 
cas. Estos investigadores observaron que la disponibilidad de 
alimentos para este animal era bastante uniforme en todas las 
areas, aunque un poco menor en las zonas abiertas. En cambio, 
el riesgo de depredacion variaba bastante porque los leones de 
montana mataban a la mayorla de los ciervos en los llmites de la 
selva y solo a una pequena cantidad en las areas abiertas y en el 
interior de las selvas (fig. 51-24). 

^Como responde el comportamiento alimentario del venado 
bura a las diferencias notables en el riesgo de depredacion en las 
distintas areas de forrajeo? Los investigadores observaron que el 
ciervo se alimentaba, sobre todo, en las areas abiertas para evitar los 
limites y el interior de la selva (fig. 51-24). Ademas, cuando los cier¬ 
vos se encuentran en los llmites de la selva, pasan mas tiempo ana- 
lizando los alrededores que cuando estan en areas abiertas o en el 
interior de la selva. Las evidencias indican que el comportamiento 
de forrajeo de los venados bura refleja variaciones en el riesgo de 


depredacion mas que en la disponibilidad 
de alimentos. Este resultado, al igual que 
los obtenidos por el estudio con el pez sol 
de agallas azules, subrayan que la conduc¬ 
ta suele reflejar un compromiso ante pre- 
siones selectivas competitivas. 

Comportamiento de 
apareamiento y eleccion de la 
pareja 

El comportamiento de apareamiento, 
que consiste en la busqueda o la atraccion 
de las parejas, la eleccion entre las posibles 
parejas y la competition por conseguirlas, 
es el producto de una forma de seleccion 
natural denominada seleccion sexual 
(vease cap. 23). La forma en que el com¬ 
portamiento de apareamiento aumenta el 
exito reproductivo es variable y depende 
del sistema de apareamiento de la especie. 


Sistemas de apareamiento y cuidado 
patemo 

La relacion de apareamiento entre ma¬ 
chos y hembras varia bastante de una 
especie a otra. En muchas especies, el apa¬ 
reamiento es promiscuo, sin relaciones 
fuertes ni duraderas. En las especies en las 
que la pareja permanece unida durante un 
periodo mas largo, la relacion puede ser 
monogama (un macho se une con una 
hembra) o pollgama (un individuo de un sexo se une con varios 
del otro sexo). Las relaciones pollgamas suelen ser con mayor fre- 
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▲ Fig. 51-24. Riesgo de depredacion y areas de forrajeo que usa 
el venado cola negra o bura. La teorfa del forrajeo optimo predice 
que la presa busca sus alimentos disminuyendo al mfnimo el riesgo de 
depredacion. El riesgo de ser cazado por leones de montana es mfnimo 
en areas abiertas y en el interior de las selvas y es maximo en los hor¬ 
des de la selva. Los venados bura se alimentan, sobre todo, en las areas 
abiertas y evitan tanto los bordes como el interior de las selvas. 
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cuencia entre un solo macho y varias hembras, sistema denomina- 
do poliginia, aunque algunas especies desarrollan poliandria, en 
la que una sola hembra se aparea con varios machos. Entre las 
especies de monogamos, los machos y las hembras suelen ser bas- 
tante similares desde el punto de vista morfologico y es dificil o 
imposible distinguirlos en funcion de sus caracteristicas extemas 
(fig. 51-25a) Las especies que desarrollan poliginia suelen ser 
diferentes, con machos mas vistosos y grandes que las hembras 
(fig. 51-25b) Las especies que practican la poliandria tambien 
tienen caracteristicas diferentes, pero, en este caso, las hembras 
suelen ser mas llamativas y grandes que los machos (fig. 51-25c). 

Las necesidades de las crlas representan un factor importante 
que limita la evolucion de los sistemas de apareamiento. Por 
ejemplo, la mayoria de las aves recien incubadas no pueden cui- 
darse a si mismas y requieren un enorme aporte continuo de ali- 
mentos que un solo padre podria no ser capaz de proporcionar. 
En estos casos, un macho podria obtener una descendencia mas 
viable si ayuda a una sola pareja que si la abandona para buscar 
otras parejas. Esto podria explicar la razon por la cual la mayoria 
de las aves son monogamas. En cambio, las aves con crlas que 
pueden alimentarse y cuidarse a si mismas casi inmediatamente 
despues de nacer, como por ejemplo el faisan y la perdiz, tienen 
una necesidad menor de permanecer con sus parejas. Los machos 
de estas especies aumentan su exito reproductivo si buscan otras 
parejas y, asl, la poliginia es relativamente frecuente en este tipo 
de aves. En el caso de los mamlferos, la hembra que amamanta a 
sus crlas suele ser su unica fuente de alimentos; por lo general, 
los machos no desempenan papel alguno en la crianza de la pro¬ 
genie. En las especies de mamlferos en las que los machos prote- 
gen a las hembras y a los individuos jovenes, como los leones, un 
macho o un pequeno grupo tlpico de machos cuida a muchas 
hembras que forman un haren. 

Otro factor que influye en el comportamiento de aparea¬ 
miento y de cuidado paterno es la certeza de la paternidad. Sin 
lugar a dudas, las crlas o los huevos poseen los genes de la 
madre. Pero incluso dentro de una relacion monogama normal, 
estas crlas, a veces, proceden de un macho diferente a la pare¬ 
ja habitual de la hembra. La certeza de la paternidad es relati¬ 
vamente baja en la mayoria de las especies con fecundacion 
interna porque el acto de apareamiento y el nacimiento (o el 
apareamiento y la puesta de los huevos) son acontecimientos 
separados en el tiempo. Esto explicarla por que el cuidado 
paterno exclusivo se produce en tan pocas especies de aves y 
mamlferos. No obstante, los machos de muchas especies con 
fertilization interna desarrollan conductas que parecen aumen- 
tar su certeza en relacion con la paternidad, como la defensa de 
las hembras, la elimination de todos los espermatozoides del 
tracto reproductor femenino antes de la copulation y la intro¬ 
duction de grandes cantidades de espermatozoides para des- 
plazar los de otros machos. La certeza de la paternidad es 
mucho mayor cuando la puesta del huevo y el apareamiento se 
producen al mismo tiempo, como se observa en la fecundacion 
externa. Esto puede explicar la razon por la cual el cuidado de 
las crlas en los invertebrados acuaticos, los peces y los anfibios 
puede ser proporcionado tanto por los machos como por las 
hembras (fig. 51-26). Solo el 7% de las familias de peces y 
anfibios que desarrollan fecundacion interna recibe cuidado 
paterno, mientras que el 69% de las familias en las que se desa- 
rrolla fecundacion externa desarrolla este tipo de atencion. En 
los peces, incluso aunque el cuidado paterno dependa en forma 
exclusiva de los machos, el sistema de acoplamiento suele ser 
pollgamo y varias hembras ponen sus huevos en un nido pro- 
tegido por un solo macho. 



(a) Debido a que las especies monogamas, en este caso los cisnes 
trompeteros, suelen ser monomorfos los machos y las hembras son 
dificiles de distinguir solo a traves de sus caracteristicas externas. 



(b) Entre las especies que practican la poliginia, como el alee, el macho 
(izquierda) suele presentar varias ornamentas. 



(c) En las especies que practican la poliandria, como por ejemplo estos 
falaropos de Wilson, las hembras (superior) suelen ser rricis 
llamativas que los machos. 


A Fig. 51-25. Relacion entre el sistema de apareamiento y las 
formas macho y hembra. 


1124 unidad ocho Ecologla 






▲ Fig. 51-26. Cuidado paterno desarroliado por una corvina 
macho. Estos animales viven en ambientes marinos tropicales y guar- 
dan sus huevos fecundados en sus bocas para mantenerlos aireados y 
protegidos de los depredadores hast a que nacen las crlas. 



A Fig. 51-27. Pinzones cebra nativos de Australia. El macho 
(izquierda) es mas llamativo y tiene mas colores que la hembra. 


Es importante senalar que cuando los ecologos comporta- 
mentales usan la expresion certeza de patemidad , no implican que 
los animales son conscientes de estos factores cuando actuan de 
una manera determinada. El comportamiento patema asociada 
con la certeza de paternidad se transmite de una generacion a 
otra por seleccion natural. La relacion entre la certeza de pater¬ 
nidad y el cuidado paterno sigue siendo un campo de investiga¬ 
tion activo, muy controvertido. 


Seleccion sexual y eleccion de la pareja 

Como se comento en el capltulo 23, el grado de dimorfismo 
sexual dentro de una especie se debe a la seleccion sexual, que 
es una forma de seleccion natural en la que las diferencias en el 
exito reproductivo de los individuos se deben al grado de efi- 
cacia en el apareamiento. Debemos recordar que la seleccion 
natural puede adquirir la forma de seleccion intersexual , en la 
que los miembros de un sexo eligen parejas de acuerdo con 
caracterlsticas especlficas del otro sexo, como el canto del cor- 
tejo, o de seleccion intrasexual, que implica la competencia entre 
miembros de un sexo en busca de una pareja. A continuation 
se comentaran algunas evidencias experimentales a favor de la 
seleccion sexual. 

Eleccion de la pareja en las hembras. Las preferencias de 
las hembras pueden desempenar un papel esencial en la evo¬ 
lution del comportamiento y la anatomla de los machos por 
medio de la seleccion intersexual. Klaudia Witte y Nadia 
Sawka, de la Universidad de Bielefeld, en Alemania, intentaron 
evaluar si la impronta de las crlas de los pinzones cebra en 
relacion con sus padres podia influir en la eleccion de las pare¬ 
jas cuando maduraban. Los pinzones cebra machos son mas 
llamativos que las hembras, pero ninguno de los dos tiene un 
penacho en la cabeza (fig. 51-27). Witte y Sawka adhirieron 
una pluma roja de 2,5 cm de longitud a las plumas frontales 
de ambos padres, al padre o a la madre, cuando las crlas tenl- 
an 8 dias de vida, aproximadamente, 2 dlas despues de que 
abrieran los ojos (los adornos artificiales representan caracte¬ 
rlsticas anatomicas originales que pueden aparecer en forma 


natural en poblaciones como consecuencia de mutaciones 
geneticas). Un grupo control de pinzones cebra se crio con 
padres sin el adorno de plumas. 

Cuando las crlas maduraron, Witte y Sawka analizaron sus 
preferencias para elegir parejas y, para ello, les hicieron elegir 
entre posibles parejas adornadas con una pluma roja o no ador- 
nadas. Los machos no revelaron ninguna preferencia para elegir 
pareja. Por otra parte, las hembras criadas por padres no ador- 
nados o por parejas en las que solo la hembra estaba adornada 
tampoco mostraron preferencias al tener que elegir entre machos 
adornados y no adomados (fig. 51-28). Sin embargo, las hem¬ 
bras criadas por padres adornados o por una pareja con solo el 
macho adomado prefirieron machos adornados. Este experi- 
mento sugiere que las hembras desarrollan su impronta a partir 
de sus padres y no de sus madres y que la eleccion de la pareja 
en el pinzon cebra de sexo femenino tiene una importancia fun¬ 
damental para la evolucion de la ornamentation de los machos 
de esta especie. 

Otro ejemplo de la forma en que la eleccion femenina afecta 
la evolucion de los machos se observa en el comportamiento de 
cortejo de una especi^ de moscas que tienen pedunculos ocula- 
res ( Cyrtodiopsis dalfitmni). Los ojos de estos insectos estan en las 
puntas de los pedunc$os, que son mas largos en los machos que 
en las hembras (figr 51-29). Durante el cortejo, el macho se 
acerca y se situa frenie a una hembra. Los investigadores docu- 
mentaron que las hembras tienen mas probabilidades de aparear- 
se con los machos que tienen pedunculos oculares relativamente 
largos; en consecuencia, la eleccion femenina es un factor de 
seleccion importante en la evolucion de los pedunculos oculares 
largos en los machos. Sin embargo, ^por que preferirlan las hem¬ 
bras este rasgo en apariencia arbitrario? Los ecologos conductis- 
tas correlacionaron algunos trastornos geneticos en los machos 
con la incapacidad de desarrollar pedunculos oculares largos. 
Estos estudios confirman la hipotesis de que las hembras basan 
su eleccion de pareja en caracterlsticas asociadas con la calidad 
del macho. Como se comento en el capltulo 23, en general, los 
adornos (los pedunculos oculares largos de estas moscas o las 
plumas de colores brillantes de las aves) se correlacionan con la 
salud y la vitalidad de los machos. Una hembra que elige un 
macho sano aumenta la probabilidad de obtener una progenie 
sana. 
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Grupos experimentales 


Machos con 
adornos 


\ 

Hembras con 
adornos 


Grupo control 

Padres sin 
adornos 



Ambos padres 
con adornos 






Competicion masculina por la pare- 
ja. Los ejemplos anteriores demuestran 
que la hembra puede seleccionar una 
clase de macho mas apropiada en una 
situacion determinada que produce 
escasa variacion entre los machos. La 
competicion masculina por la pareja 
representa una fuente de seleccion 
intrasexual que tambien puede reducir 
la variacion entre los machos. Este tipo 
de competicion incluye, en ocasiones, 
un comportamiento agonlstico, que 
consiste en una competencia, por lo 
general, en forma de ritual que determi- 
na que el ganador acceda a un recurso. 
como el alimento o la pareja (fig. 51- 
30) El resultado de estas competences 
puede depender de la fuerza, el tamano 


Las hembras criadas por 
padres con adornos o por 
parejas en las que solo el 
macho tenia adornos 
prefirieron que su pareja 
tuviera adornos. 


4 \ 



Las hembras criadas por 
madres con adornos o por 
padres sin adornos no 
mostraron preferencias en 
relacion con la presencia 
de adornos en su pareja. 


/v 



o la forma de los cuernos, los dientes y 
otros elementos, pero, a veces, las victo¬ 
rias son mas psicologicas que fisicas. 
Pese a la posibilidad de que este tipo de 
competencia seleccione una menor 
variacion, la diversidad comportamental 
y morfologica entre los machos es muy 
grande en algunas especies de vertebrados, 
que abarcan desde peces hasta ciervos, y 
en una gran variedad de invertebrados. 
En algunas especies hay mas de una 
conducta de apareamiento que puede 
conseguir que la reproduccion sea eficaz; 
en estos casos, la seleccion intrasexual 
determino la evolucion de conductas y 


Los machos criados por grupos experimentales no 
mostraron preferencias en relacion con el adorno de las 
hembras para constituir pareja. 


A Fig. 51-28. Seleccion sexual influida por la impronta. Los experimentos demostraron que 
las crias hembra del pinzon cebra que desarrollaron su impronta en funcion de progenitores ador- 
nados artificialmente prefirieron parejas masculinas adornadas en la adultez. 


► Fig. 51-29. 

Moscas macho con 
pedunculos ocula- 
res (Cyrtodiopsis 
dalmanni). 



morfologlas alternativas de apareamien¬ 
to masculino. 

Un invertebrado en el que se docu- 
mentaron conductas y morfologlas altemati- 
vas de apareamiento masculino es el isopodo 
intermareal marino Pamcerceis sculpta , 
que vive dentro de las esponjas en el 
Golfo de California. Esta especie abarca 
tres tipos de machos geneticamente dife- 
rentes (fig. 51-31). Stephen M. Shuster, 
de la Universidad de Nuevo Mexico, descubrio que los machos 
a grandes defendi&i* los harenes de hembras dentro de las espon¬ 
jas intermareales, sfefe re todo, contra otros machos a. Mientras 
tanto, los machos frimitaban la morfologla y el comportamiento 
femeninos y no c&encadenaban respuestas de defensa en los 
machos a; por tanto, eran capaces de acceder a harenes protegi- 
dos. Los machos y diminutos invaden y viven dentro de los hare¬ 
nes grandes, que, en ocasiones, albergan los tres tipos de machos 
a la vez. 

Shuster informo que el exito de cada tipo de macho de 
Paracerceis durante el apareamiento depende de las densidades 
relativas de machos y hembras dentro de las esponjas. Los machos 
a procrean a la mayorfa de las crias cuando hay una sola hem¬ 
bra. Si hay mas de una hembra, los machos (3 procrean alrededor 
del 60% de la progenie. Por ultimo, la tasa reproductiva de los 
machos y aumenta de forma lineal de acuerdo con el tamano del 
haren. Con esta informacion y los patrones de distribucion de las 
hembras y los machos de Paracerceis en su ambiente natural, 
Shuster y Michael Wade de la Universidad de Chicago, llegaron 
a la conclusion de que los machos a, (3 y y obtenlan un exito 
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reproductive similar, lo que indica que la diversidad de la con- 
ducta y la anatomla de apareamiento puede deberse a la selec¬ 
tion intrasexual secundaria a la competition de los machos por 
sus parejas. En esta especie se mantiene la variation entre 
machos porque ninguno de los tres tipos de macho tiene mas 



▲ Fig. 51-30. Comportamiento agomstico. Estos dos osos polares 
machos (Ursus maritimus) desarrollan un "juego de pelea", que es un 
concurso ritualizado en el que no suelen herirse. En cambio, durante las 
temporadas reproductivas en primavera, los osos polares de sexo mas- 
culino luchan violentamente para competir por las hembras en perfodo 
de estro. 

Los grandes machos a de la 
especie Paracerceis 
defienden los harenes de 
hembras que viven dentro de 
esponjas intermareales 



Los machos p tienen una morfologfa similar a la de las 
hembras y no provocan una respuesta defensiva en los 
machos a, por lo que son capaces de acceder a los 
harenes protegidos. 

▲ Fig. 51-31. Polimorfismo masculino en el isopodo marino 
intermareal Paracerceis sculpta. La morfologfa variable afecta la con- 
ducta de apareamiento de tres tipos distintos desde el punto de vista 
genetico. 


exito en alguna circunstancia; todos los machos logran aparea- 
mientos satisfactorios con una densidad de hembras determina- 
da, pero tienen menos exito con otras densidades de hembras 
(ejemplo de polimorfismo equilibrado, que se comento en el 
capltulo 23). 

5 Aplicacion de la teoria del juego 

Los tres tipos de machos de Paracerceis descubiertos por 
Shuster pueden coexistir porque logran el mismo exito en el apa¬ 
reamiento y es probable que les proporcione la misma aptitud 
evolutiva. Sin embargo, en algunas otras especies, la aptitud de 
los distintos tipos de machos parece ser diferente. ^Como pueden 
desarrollarse las estrategias de reproduction alternativas en esta 
situation? i?or que la selection natural favorece una estrategia y 
excluye las demas? Cuando se evalua este tema, los ecologistas 
comportamentales usan varias herramientas, entre ellas, la teoria 
del juego. Desarrollada originalmente por John Nash y otros 
matematicos para realizar un modelo de la conducta economica 
humana, la teoria del juego evalua estrategias alternativas en 
situaciones donde el resultado no solo depende de la estrategia 
de cada individuo, sino, tambien, de las estrategias de otros indi- 
viduos. En la actualidad, la teoria del juego se aplica a una gran 
variedad de problemas de ecologla del comportamiento y repre- 
senta una manera de pensar relacionada con la evolution en 
situaciones en las que la aptitud de un fenotipo comportamental 
especlfico recibe influencias de otros fenotipos comportamenta¬ 
les en la poblacion. 

Barry Sinervo y Curt Lively, de la Universidad de Indiana, usa- 
ron la teoria del juego para explicar la coexistencia de tres feno¬ 
tipos masculinos diferentes en poblaciones de lagartijas de lados 
manchados (Uta stansburiana ) en los llmites de la costa interna 
de California (fig. 51-32). Sinervo y Lively identificaron machos 
con tres tipos distintos de colores controlados de forma genetica: 
garganta naranja, garganta azul y garganta amarilla. Los machos 
con garganta naranja son los mas agresivos y defienden territo- 
rios grandes que tienen muchas hembras. Los machos con gar¬ 
ganta azul tambien son territoriales pero defienden territories 
mas pequenos con menos hembras. Los machos con gargantas 
amarillas no son territoriales, son semejantes a las hembras y 
usan tacticas “mines” para conseguir pareja. Sinervo y Lively 
observaron que los tres tipos atraviesan ciclos de relativa abun- 
dancia; durante varios arios, la poblacion que estudiaron presen- 



▲ Fig. 51-32. Polimorfismo masculino en la lagartija de lados 
manchados (Uta stansburiana). Macho de garganta naranja a la 
izquierda; macho de garganta azul en el centra; macho de garganta 
amarilla a la derecha. 
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to periodos con una mayor proporcion de individuos con gar- 
ganta azul, luego con mayor porcentaje de individuos con gar- 
gantas naranjas, luego con mayor proporcion de gargantas 
amarillas y, por ultimo, con mayor porcentaje de gargantas azu- 
les. 

Sinervo y Lively conectaron la poblacion evaluada con la 
teorla del juego cuando se dieron cuenta de que el exito relati- 
vo en el apareamiento de cada tipo de macho no era fijo, sino 
que cambiaba en funcion de la abundancia relativa de los otros 
tipos de machos en las poblaciones. Sinervo y Lively sugirieron 
que los periodos clclicos de abundancia de ciertos machos de 
lagartijas de lados manchados eran similares al juego infantil de 
piedra, papel o tijera, en el que el papel vence a la piedra, la 
piedra vence a la tijera y la tijera vence al papel. Cuando los 
individuos de garganta azul abundan pueden defender a las 
pocas hembras de los machos “mines” de garganta amarilla pre- 
sentes en sus territorios; en terminos del juego, los individuos 
de garganta azul “vencen” a los de garganta amarilla. Sin embar¬ 
go, los machos de garganta azul no pueden defender sus terri¬ 
torios contra los machos hiperagresivos de garganta naranja. 
Como consecuencia, los machos de garganta naranja ocupan el 
territorio de los individuos de garganta azul y su densidad 
aumenta; los individuos de garganta naranja “vencen” a los de 
garganta azul. No obstante, el predominio numerico de los 
machos de garganta naranja es temporal porque no pueden 
defender a todas las hembras de los machos “mines” de gar¬ 
ganta amarilla. Por ultimo, los machos de garganta naranja, que 
son los mas agresivos, son sustituidos por los machos de gar¬ 
ganta amarilla, que son los menos agresivos; los individuos de 
garganta amarilla “vencen” a los de garganta naranja. Y luego el 
ciclo vuelve a comenzar: debido a que la tactica de defensa de 
territorios pequenos y pocas hembras de los individuos de gar¬ 
ganta azul puede limitar el acceso de los machos de garganta 
amarilla a las hembras, los machos de garganta azul sustituyen 
en poco tiempo a los de garganta amarilla como los machos 
mas abundantes. La teoria del juego proporciona a los ecologos 
comportamentales una forma de pensar relacionada con pro- 
blemas evolutivos complejos, en los cuales, el rendimiento rela- 
tivo y no el absoluto es el elemento clave para comprender la 
evolution del comportamiento. Esto determina que la teorla 
del juego sea una herramienta importante porque el rendi¬ 
miento relativo de un fenotipo en comparacion con los demas 
se relaciona con la forma en que los biologos evolucionistas 
evaluan la aptitud darwiniana. 


Concepto 


El concepto de aptitud inclusiva 
puede explicar la mayor parte 
del comportamiento social altruista 

Existen muchos comportamientos sociales egolstas, es decir, 
que benefician al individuo a expensas de otros seres, espe- 
cialmente, competidores. Incluso en las especies en las que los 
individuos no intervienen en comportamientos agonlsticos, la 
mayorla de las adaptaciones que benefician a un individuo 
darian a otros de forma indirecta. Por ejemplo, la mayor capa- 
cidad de forrajeo dejarla a los demas con menos cantidad de 
alimentos. Es facil comprender la naturaleza diseminada del 
egolsmo si se tiene en cuenta que la seleccion natural moldea 
la conducta. Los tipos de comportamiento que aumentan la 
supervivencia y el exito reproductive de un individuo son 
favorecidos por la seleccion en forma independiente del grado 
de dario que le producen a otros individuos, una poblacion 
local o incluso una especie completa. Entonces, ^como pueden 
explicarse los ejemplos observados de lo que parecen conduc- 
tas “desinteresadas”? 

Altruismo 

A veces, algunos animales se comportan de una forma que 
reduce su aptitud individual, pero incrementa la aptitud de 
otros individuos de la poblacion; esta es la definition funcio- 
nal del altruismo o desinteres. Se pueden analizar las ardillas 
terrestres de Belding, que viven en algunas regiones montano- 
sas del oeste de los Estados Unidos y son vulnerables a depre- 
dadores, como el coyote y el halcon. Si una ardilla ve a un 
depredador suele emitir un grito agudo de alarma que alerta a 
los individuos para que regresen a sus madrigueras. Las obser- 
vaciones de campo confirmaron que la conducta de alarma 
aumenta el riesgo de morir porque revela la situation del que 
a visa. 

Otro ejemplo de comportamiento altruista se observa en las 
sociedades de abejas, en las que las obreras son esteriles. Las abe- 
jas obreras nunca se reproducen sino que trabajan para una sola 
reina fertil. Ademas, las obreras pican a los intrusos y esta con¬ 
ducta que ayuda a. defender su colmena desencadena su muerte. 

Otro ejemplo de^ltruismo se observa en las ratas topo des- 
nudas (Heterocephalugglaber ), que son roedores muy socializa- 
dos que viven en carjiaras subterraneas y tuneles en el sur y el 
nordeste de Africa (fig. 51-33). Este animal, que casi no tiene 
pelaje y ve muy poco, vive en colonias de entre 75 y 250 o mas 
individuos. Cada colonia solo tiene una hembra que puede 
reproducirse, la reina, que se aparea con entre uno y tres 
machos denominados reyes. El resto de la colonia se compone 
de hembras y machos incapaces de reproducirse que forrajean 
en busca de ralces y tuberculos subterraneos y cuidan a la 
reina, los reyes y la progenie que todavla depende de la reina. 
En ocasiones, los individuos que no se reproducen sacrifican 
sus propias vidas para proteger a la reina o los reyes de las ser- 
pientes u otros animales que invaden la colonia. 

Aptitud inclusiva 

iDe que manera la rata topo desnuda, la abeja obrera o una 
ardilla terrestre de Belding aumentan su aptitud por medio de 


Evaluation de conceptos 


1. <>Por que es mas probable que la atencion paterna evolu- 
cione en las especies con fecundacion externa que en las 
que tienen fecundacion interna? 

2. ^Como explica la teoria del forrajeo optimo la razon por 
la cual el venado cola negra o bura pasa mas tiempo bus- 
cando alimentos en areas abiertas que cerca de o en la 
selva? 

3. i Como se asocia la aptitud del ave de sexo femenino con 
su capacidad de elegir pareja a traves de la seleccion de 
manifestaciones y adomos que “anuncian” la salud del 
macho? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 
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A Fig. 51-33. Ratas topo desnudas, especie de mamifero colo¬ 
nial que desarrolla comportamiento altruista. En la figura se 
observa a una reina que cuida a la progenie y esta rodeada por otros 
miembros de la colonia. 


las contribuciones que hacen a otros miembros de la poblacion, 
que en realidad pueden ser sus competidores mas cercanos? 
^Como es posible que la evolucion mantenga el comportamien¬ 
to altruista si no aumenta- y, en realidad, incluso disminuye- la 
supervivencia y el exito reproductive de los individuos que se 
autosacrifican? Es mas facil determinar la forma en que este 
comportamiento se favorece si se considera a los padres que se 
sacrifican por sus hijos. Cuando los padres reducen su propio 
bienestar personal para producir y ayudar a sus descendientes, 
esto, en realidad, aumenta la aptitud de los padres porque 
aumenta su representation genetica en la poblacion. 

Sin embargo, en ocasiones, los individuos ayudan a otros 
que no son sus descendientes. A1 igual que los padres y los 
hijos, los hermanos comparten la mitad de los genes. Por 
tanto, la seleccion tambien podrla favorecer la ayuda entre 
hermanos o de un hijo a un padre para que pueda tener mas 
hijos. El biologo evolucionista William Hamilton fue el pri- 
mero en advertir que la seleccion podia aumentar la repre¬ 
sentacion genetica de un animal en la siguiente generation, 
por medio de contribuciones “altruistas” a parientes cercanos 
que no perteneclan a la pro genie del animal. Esto permitio 
elaborar el concepto de aptitud inclusiva, que es el efecto 
total de un individuo sobre la proliferation de sus genes por 
medio de la production de su propia progenie y del aporte de 
contribuciones que permitan que otros parientes cercanos, 
con los que comparte muchos de estos genes, tambien tengan 
descendientes. 

Regia de Hamilton y seleccion por parentesco 

Hamilton propuso una medida cuantitativa para predecir 
cuando la seleccion natural podia favorecer actos altruistas 
entre individuos relacionados. Las tres variables principales en 
un acto de altruismo son el beneficio del receptor (B), el coste 
del altruista (C) y el coeficiente de parentesco (r). El beneficio 
y el coste miden la cantidad promedio de descendientes pro- 
ducidos por el receptor y el altruista, respectivamente, que 
son consecuencia del acto altruista. Por tanto, B, el beneficio, 
es la cantidad promedio de descendientes adicionales que pro¬ 
duce el beneficiado por el acto altruista y C, el coste, es cuan- 
tos descendientes menos produce el altruista. Por ejemplo, se 
puede suponer que los miembros de una poblacion humana 
tienen dos hijos cada uno. Luego se puede considerar el caso 


de dos hermanos de edades similares y maduros desde el 
punto de vista reproductive, ambos fertiles, pero que todavla 
no han tenido hijos. Uno de estos hombres jovenes corre el 
riesgo de ahogarse en medio de un oleaje intenso y su herma- 
no pone en riesgo su vida para salvarlo. El beneficio para el 
hermano que casi se ahoga, que es el receptor de este acto 
altruista, es el de dos descendientes. Si el hermano se hubiera 
• ahogado, el rendimiento reproductive habrla sido cero; pero si 
se hace el promedio, puede ser padre de dos hijos: B = 2. El 
coste del acto heroico del hermano depende del riesgo que 
corre su propia vida para salvar a su hermano. Se puede cal- 
cular que, en un oleaje de este tipo, un nadador promedio 
tiene un 5% de probabilidades de ahogarse. Por tanto, el coste 
del acto altruista es del 5% de la cantidad de hijos que se 
podrlan esperar si no se hubiera producido el acto altruista. El 
coste es de 0,05 x 2 = 0,1. 

En este acto altruista hipotetico B = 2yC = 0,l, pero ^cual 
es el valor de r? El coeficiente de parentesco es la probabili- 
dad de que si dos individuos comparten un familiar o algun 
tipo de parentesco, un gen especifico presente en un indivi¬ 
duo tambien este en el segundo individuo. Con dos hermanos, 
como los individuos imaginarios del ejemplo de la playa, la 
probabilidad de que un gen en un hermano tambien este pre¬ 
sente en el otro hermano es del 50%. Por tanto, para los her¬ 
manos r = 0,5. Una forma de considerar este hecho esta en 
relation con la segregation de cromosomas homologos que se 
produce durante la meiosis de los gametos (figura 51-34; 
vease tambien capltulo 13). 

A continuation se pueden usar los coeficientes de B, C y r 
para evaluar si la seleccion natural puede favorecer el acto 
altruista en el caso imaginario comentado antes. La seleccion 
natural favorece el altruismo cuando el producto del benefi¬ 
cio para el receptor multiplicado por el coeficiente de paren- 



A Fig. 51-34. Coeficiente de parentesco entre hermanos. La 

banda roja indica un gen especifico en un par de cromosomas homolo¬ 
gos de un padre. El primer hermano heredo el gen del padre A: hay una 
probabilidad del 50% de que el segundo hermano tambien herede este 
gen del padre A. Por tanto, el coeficiente de parentesco entre los dos 
hermanos es de V 2 o 0,5. 
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tesco supera el coste para el altruista, es decir, cuando r x B 
> C. Esta ecuacion se denomina regia de Hamilton. En el 
caso de los hermanos nadadores rxB = 0,5 x2 = lyC = 0,l. 
De acuerdo con la regia de Hamilton, la seleccion natural 
favorecerla este acto altruista de un individuo que salva a su 
hermano. Si el hermano altruista se arriesga durante el resca- 
te, todos sus genes se transmiten a mas descendientes que si 
no pone su vida en peligro; entre estos genes puede haber 
algunos que contribuyen al comportamiento altruista, de 
manera que la seleccion natural tambien favorece la transmi- 
sion de estos genes. La seleccion natural que promueve esta 
clase de conducta altruista, al aumentar el exito reproductive 
de los familiares del individuo en cuestion, se denomina 
seleccion por parentesco. 

La seleccion por parentesco se debilita a medida que 
aumenta la distancia entre familiares. Los hermanos compar- 
ten un r de 0,5 pero entre una tla y su sobrina r es igual a 0,25 
(V 4 ) y entre primos hermanos r es igual a 0,125 (V 8 ). Se debe 
senalar que a medida que se aleja la relacion de parentesco, el 
producto de r x B en la ecuacion de Hamilton tambien dismi- 
nuye. ^Favorecerla la seleccion natural el rescate de un primo? 
En este acto altruista rxBe s igual a 0,125 por 2, es decir 0,25 
que, afortunadamente para el primo que se esta ahogando, es 
mucho mayor que C igual a 0,1, que es el coste del altruista. 
Es evidente que tambien se debe tener en cuenta el grado de 
riesgo que corre el altruista. Si el que le rescata no sabe nadar 
bien, su probabilidad de ahogarse podria ser del 50% en lugar 
del 5%. En este caso, el coste para el altruista seria 0,5 x 2 = 
1. Este valor es mayor que rxB = 0,25, que es el valor calcu- 
lado del riesgo que corre el primo a punto de ahogarse, por lo 
que seria mejor que desee que haya un salvavidas en los alre- 
dedores. 

El genetista britanico J. B. S. Haldane anticipo los concep- 
tos de aptitud inclusiva y seleccion por parentesco con una 
frase comica en la que dijo que darla su vida por dos herma¬ 
nos u ocho primos. El significado actual seria que dos herma¬ 
nos u ocho primos representan los genes de Haldane de la 
misma manera que dos de sus propios hijos. 

Si la seleccion por parentesco explica el altruismo, esto 
implica que los ejemplos de las conductas desinteresadas que 
se observan en las diversas especies de animales deben desa- 
rrollarse entre individuos relacionados. Esto suele ser asl, pero, a 
menudo, las relaciones son complejas. Al igual que la mayoria 
de los mamlferos, las hembras de las ardillas terrestres de 
Belding se establecen cerca del sitio donde nacieron, mientras 
que los machos lo hacen en areas mas alejadas. Como las hem¬ 
bras son las que emiten los gritos de alarma en la mayoria de 
las ocasiones (fig. 51-35), es mas probable que ayuden a indi¬ 
viduos relacionados con ellas. Si todos los individuos relacio¬ 
nados con una hembra estan muertos, rara vez se oyen gritos 
de alarma. En el caso de las abejas obreras, que son esteriles, 
todo lo que hacen para ayudar a la colmena beneficia al unico 
miembro permanente con reproduccion activa, es decir, a la 
reina, que es su madre. 

En el caso de las ratas topo desnudas, el analisis del DNA 
revelo que los individuos de una colonia se relacionan entre si. 
Desde el punto de vista genetico, la reina parece ser hermana, 
hija o madre de los reyes y los individuos que no se reprodu- 
cen son los descendientes directos de la reina o sus hermanas. 
Por tanto, cuando un individuo incapaz de reproducirse 
aumenta la probabilidad de que la reina o el rey se reproduz- 
can, se incrementa la posibilidad de que se transmitan genes 
identicos a los propios a la siguiente generation. 
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▲ Fig. 51-35. Seleccion por parentesco y altruismo en ardillas 
terrestres de Belding. Este grafico ayuda a explicar la diferencia en el 
comportamiento altruista entre machos y hembras de esta especie. 
Despues de ser destetadas, las hembras tienen mas probabilidades de 
vivir cerca de otros individuos relacionados que los machos. Los gritos 
de alarma que advierten a los individuos relacionados aumentan la apti¬ 
tud inclusiva de la hembra altruista. 


Altruismo reciproco 

En ocasiones, algunos animales se comportan de forma 
altruista con otros individuos no relacionados con ellos. Un 
mandril podria ayudar a un companero no relacionado en una 
pelea o un lobo podria ofrecer alimentos a otro lobo, aunque no 
tengan ningun grado de parentesco. Este tipo de comporta¬ 
miento puede ser adaptativo si el individuo que recibe ayuda 
devuelve el favor en el futuro. Este tipo de intercambio de 
ayuda, denominado altruismo reciproco, suele tenerse en 
cuenta para explicar el altruismo entre seres humanos no rela¬ 
cionados. Este tipo de comportamiento no es habitual en los 
animales; se limita, sobre todo, a especies (como el chimpance) 
que forman grupos sociales bastante estables como para que los 
individuos tengan muchas probabilidades de intercambiar 
ayuda. Por lo general, se cree que se produce cuando es posi- 
ble que los individug^vuelvan a reunirse y cuando es probable 
que se produzcan coitsecuencias negativas si no se devuelven 
los favores a los indivjpuos que fueron generosos en el pasado. 
Los ecologos comp^tamentales denominan “trampa” a este 
patron de comportamiento. Es probable que todos los compor- 
tamientos que parecen altruistas, en realidad, aumenten la apti¬ 
tud de alguna manera. 

Sin embargo, debido a que la trampa proporcionaria un gran 
beneficio al individuo “tramposo”, los ecologos conductistas 
cuestionaron la forma en que pudo evolucionar el altruismo 
reciproco. Para responder esta pregunta, muchos ecologos con¬ 
ductistas recurrieron a la teorla del juego. En 1981, Robert 
Axelrod y William Hamilton, que en ese momento se encontra- 
ban en la Universidad de Michigan, propusieron que el altruis¬ 
mo reciproco podia evolucionar y persistir en una poblacion en 
la que los individuos adoptaban una estrategia conductual 
denominada “tit for tat” (“ojo por ojo”). Esta estrategia consiste 
en que un individuo trata a otro de la misma manera en la que 
fue tratado por el en su ultimo encuentro. Los individuos que 
adoptan este comportamiento, siempre son altruistas o coope¬ 
ratives durante el primer encuentro con otro individuo y man- 
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tienen su forma de relacionarse mientras el altruismo sea reclpro- 
co. No obstante, cuando no reciben el mismo trato en respuesta, 
los individuos inmediatamente desarrollan una represalia, pero 
reinician la conducta cooperativa cuando el otro individuo 
comienza a cooperar otra vez. La estrategia de “tit for tat” se 
empleo para explicar las pocas interacciones altruistas aparen- 
temente reclprocas observadas en animales, que abarcan desde 
compartir sangre entre murcielagos vampiros no relacionados 
hasta la union social entre primates. 

Aprendizaje social 

Cuando se hablo sobre el aprendizaje en una seccion ante¬ 
rior se explicaron las influencias geneticas y ambientales que 
llevan a los animales a adquirir nuevas conductas. El apren¬ 
dizaje tambien puede tener un componente social significati¬ 
ve, como se demuestra en el aprendizaje social, que es el 
que proviene de la observation de otros individuos (fig. 51-17). 
El aprendizaje social determina las raices de la cultura, que 
puede definirse como un sistema de transferencia de informa- 
cion a traves del aprendizaje o la ensenanza social que influye 
sobre la conducta de los individuos de una poblacion. La 
transferencia cultural de information puede alterar los fenoti- 
pos conductuales y, en consecuencia, influir sobre la aptitud 
de los individuos. Los cambios en el fenotipo asociados con la 
cultura se desarrollan en una escala de tiempo mucho mas 
breve que los que se asocian con la selection natural. Puesto 
que el aprendizaje social se reconoce con mayor facilidad en 
los seres humanos, cabe considerar que solo se presenta en 
este grupo. Sin embargo, el aprendizaje social puede observar- 
se en linajes de animales que se separaron del nuestro hace 
mucho tiempo, algunos de los cuales se comentaran a conti¬ 
nuation. 


Copia de la eleccion de pareja 

En las secciones anteriores se explico la manera en que la 
eleccion de la pareja masculina puede depender de adornos 
elaborados (fig. 51-28). En muchas especies, la eleccion de la 
pareja depende, sobre todo, del aprendizaje social. 

La copia de la eleccion de pareja, que es una conducta por 
la cual los individuos de una poblacion copian la eleccion de 
pareja de otros individuos, se evaluo meticulosamente en el 
pez guppy (Poecilia reticulata ). Las hembras salvajes suelen pre- 
ferir aparearse con machos con un alto porcentaje de su super- 
ficie de color naranja. No obstante, tambien se sabe que 
copian la eleccion de la pareja de otras hembras. Esto implica 
que las hembras tienden a aparearse con machos que tuvieron 
exito para atraer a otras hembras. Con esta idea in mente, Lee 
Dugatkin, de la Universidad de Louisville, diseno un experi- 
mento ingenioso para comparar las influencias de los fenotipos 
masculinos y el aprendizaje social sobre la eleccion de la pare¬ 
ja en las hembras. Permitio que las hembras eligieran su pare¬ 
ja entre machos con diversos grados de color naranja. En el 
grupo control, las hembras deblan elegir a los machos sin otras 
hembras presentes. En el grupo experimental colocaron 
machos con el mismo grado de color naranja como grupo con¬ 
trol. Pero la hembra experimental tambien debia observar un 
modelo de hembra asociada con un macho con una cantidad 
relativamente escasa de color naranja en una conducta de cor- 
tejo. En el grupo control, la mayorla de las hembras eligio 
machos con porcentajes elevados de color naranja (fig. 51- 
36) En cambio, en la mayorla de los casos, las hembras del 
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A Fig. 51-36. Copia de la eleccion de pareja en hembras de 
guppy (Poecilia reticulata). Estas hembras suelen elegir machos con 
mayor porcentaje de color naranja. Sin embargo, cuando los machos se 
agruparon de acuerdo con el porcentaje de color naranja y difirieron en 
este porcentaje en 12 o 24%, las hembras del experimento prefirieron 
machos con menor porcentaje de color naranja pero que se presenta- 
ron con un modelo femenino. Las hembras solo ignoraron la eleccibn 
aparente del modelo femenino cuando el macho alternativo tenia un 
40% mas de color naranja. 


grupo experimental eligieron machos con menor porcentaje de 
color naranja que se hablan presentado junto con un modelo 
de hembra y solo seleccionaron machos no asociados con mode- 
los femeninos cugndo estos tuvieron porcentajes mucho mayo- 
res de color nararfj^. Dugatkin llego a la conclusion de que, 
por debajo de un ur^bral determinado de porcentaje de color 
naranja en el machcr, la copia de la eleccion podia superar la 
preferencia genetic! de las hembras por los machos de color 
naranja. Una hembra que se aparea con un macho atractivo 
para otras hembras puede aumentar la probabilidad de que su 
progenie masculina tambien resulte atractiva y tenga un exito 
reproductivo elevado. La copia de la eleccion de pareja es una 
forma de aprendizaje social que tambien se observo en otras 
especies de peces y en aves. 


Aprendizaje social de la llamada de alartna 

En sus estudios realizados con monos verdes africanos 
(Cercopithecus aethiops ) en el Parque Nacional Amboseli de 
Kenia, Dorothy Cheney y Richard Seyfarth, de la Universidad 
de Pennsylvania, determinaron que el rendimiento de una 
conducta realizada por estos monos podia aumentar gracias al 
aprendizaje. Estos monos, que tienen el tamano aproximado 
de un gato domestico, producen una serie de llamadas de alar- 
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ma. Los monos de Amboseli emiten sonidos diferentes cuando 
ven un leopardo, un aguila o una serpiente, todos ellos, ani- 
males que los cazan. Cuando estos monos ven un leopardo 
emiten un sonido bajo similar a un ladrido, cuando ven un 
aguila emiten un sonido corto similar a tos compuesto por dos 
sllabas y cuando ven una serpiente, el sonido de alarma se 
denomina “chutter”. A1 escuchar el sonido de alarma, otros 
monos del grupo se comportan de manera similar: se suben a 
un arbol cuando oyen el sonido de alarma asociado con la pre- 
sencia de un leopardo (los monos son mas agiles que los leo- 
pardos en los arboles), miran hacia arriba ante el sonido 
asociado con el aguila y miran al suelo ante la llamada asocia- 
da con la serpiente (fig. 51-37). 

Los monos verdes africanos recien nacidos emiten sonidos de 
alarma pero de forma relativamente indiscriminada. Por ejemplo, 
emiten el sonido del aguila cuando detectan cualquier ave, inclu- 
so aves inocuas como abejarrucos. Al crecer, los monos mejoran 
su precision. En realidad, los monos adultos emiten el sonido 
asociado con el aguila solo cuando ven un aguila que pertenece 
a una de las dos especies que se alimentan de estos monos. Es 
probable que las crfas aprendan la forma de emitir el sonido 
correcto por medio de la observation de otros miembros del 
grupo y de la reception de confirmaciones sociales. Por ejemplo, 
si la cria emite el llamado en la ocasion acertada -por ejemplo, 
una alarma asociada con el aguila cuando ven un aguila sobre - 
volando- otro miembro del grupo tambien emite este llamado. 
En cambio, si la cria produce el llamado cuando ve un abejarru- 
co, los adultos del grupo se quedan en silencio. Por tanto, los 
monos verdes africanos muestran una tendencia inicial e innata 
a emitir sonidos cuando ven objetos potencialmente peligrosos 
en el ambiente. El aprendizaje define los sonidos durante la adul- 
tez y determina que los monos solo emitan la llamada en res- 
puesta a peligros reales y que esten preparados para ensenar estas 
alarmas a las generaciones futuras. Sin embargo, ni los monos ni 
las demas especies pueden desarrollar un tipo de aprendizaje 



A Fig. 51-37. Monos verdes africanos que aprenden el uso 
correcto de los sonidos de alarma. Cuando ven una boa (en la tie- 
rra), estos monos emiten un sonido de alarma espetifico para "ser- 
pientes" (recuadro) y los miembros del grupo se mantienen erguidos y 
miran hacia abajo. 



◄ Fig. 51-38. Tanto 
los genes como la 
cultura construyen 
la naturaleza hu- 
mana. El individuo de 
una generacidn an¬ 
terior ensena al mas 
joven y esta es una de 
las formas basicas por 
medio de las cuales 
se transmiten las cul¬ 
tures. 


social y transmision cultural similar al de los seres humanos (fig. 
51-38) 

Evolucion y cultura humana 

La sociobiologia relaciona la cultura humana con la teoria 
evolutiva. La premisa principal de esta disciplina es que hay 
algunas caracterlsticas comportamentales que provienen de la 
expresion de genes perpetuados por la selection natural. En su 
libro fundamental de 1975, Sociobiology: The New Synthesis , E. O. 
Wilson especulo sobre la base evolutiva de algunos tipos de con- 
ductas sociales, sobre todo, en animales no humanos, aunque 
tambien en relacion con la cultura humana, con lo cual initio un 
debate que continua candente hasta el dia de hoy. 

El espectro de las posibles conductas sociales humanas reci- 
be influencias de la composition genetica, pero esto es muy 
diferente a decir que los genes son determinantes rigidos de un 
comportamiento. Bsfa distincion es el centro de la controversia 
asociada con las peftpectivas evolutivas en la conducta huma¬ 
na. Los escepticos telmen que las interpretaciones evolutivas de 
la conducta humarid'puedan usarse para justificar el poder esta- 
blecido en la sociedad y, de esta manera, respalden las injusti- 
cias sociales. Los biologos evolucionistas afirman que esta es 
una simplification y un malentendido en relacion con lo que 
puede comprenderse sobre la biologla humana. Las explicacio- 
nes evolucionistas sobre el comportamiento humano no nos 
reducen a robots creados a partir de moldes geneticos rigidos. 
De la misma manera que los individuos poseen caracterlsticas 
anatomicas muy diversas, tambien cabe esperar variaciones 
intrlnsecas en el comportamiento. Los factores ambientales se 
interponen entre el genotipo y el fenotipo para determinar los 
rasgos flsicos y, mas aun, los comportamentales. Debido a nues- 
tra capacidad de aprendizaje y a nuestra versatilidad es posible 
que la conducta humana sea mas plastica que la de cualquier 
otro animal. Durante la historia evolutiva reciente se crearon 
varias sociedades estructuradas con gobiernos, leyes, valores 
culturales y religiones que definen los comportamientos acep- 
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tables y las que no lo son, incluso aunque las inaceptables pue- 
dan aumentar la aptitud darwiniana del individuo. 

Otro tema que aparecio en los medios de comunicacion en 
una en etapa reclente es el de los genes asociados con rasgos con- 
ductuales humanos complejos, como depresion, violencia o alco- 
holismo. ^Refuerza esto la idea de que nuestra conducta esta, en 
realidad, predeterminada por conexiones? De acuerdo con 
Robert Plomin, director del Centro para la Genetica del Desarrollo 
y la Salud en la Universidad del estado de Pensilvania, la inves¬ 
tigation sobre la herencia de la conducta representa la mejor 
demostracion de la importancia del factor ambiental. Como esta- 
blecio Plomin, los genes y los factores ambientales no geneticos 
“se construyen unos sobre otros”. Por ejemplo, puede creerse que 
la capacidad humana de hablar es totalmente genetica. Sin 
embargo, la capacidad de aprender un lenguaje especlfico, como 
el espanol o el ingles, depende de la existencia de un cerebro 
complejo que se desarrolla en un contexto ambiental determina- 
do bajo las pautas de un genoma humano y con la ayuda del 
aprendizaje social. Si, al igual que en otras especies, la conducta 
de los seres humanos es resultado de interacciones entre los 


genes y el ambiente, ^que elemento es unico en nuestra especie? 
Es probable que nuestras instituciones sociales y culturales nos 
hagan unicos y proporcionen una caracterlstica original que los 
seres humanos no compartimos con otros animales. 


Evaluation de conceptos 


1. ^Cual es la causa final del comportamiento altruista entre 
individuos relacionados? 

2. ^Que hipotesis explicarfa la conducta cooperativa entre 
animales no relacionados? Explique su respuesta. 

3. ^Podrian los cambios en el comportamiento producidos 
por el intercambio de los padres de los ratones de patas 
blancas por los de los ratones de California (descrito en 
el concepto 51-3) extenderse mas alia de una generation? 
Explique su respuesta. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 
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RESUMEN DE CQjSI(~|PEQS CLAVE 


Los ecologos comportamentales distinguen entre las 
causas proximas y finales de la conducta 


la migration de las aves es un comportamiento complejo controla- 
do por los genes, por lo menos, en forma parcial. 

► Senales y comunicacion de los animales (pp. 1111-1112). La 

transmision de senales, su reception y la respuesta ante ellas cons- 
tituyen la comunicacion de los animales. Estos seres vivos se cornu- 
nican a traves de senales visuales, auditivas, qulmicas (olfatorias), 
tactiles y electricas. 


► iQue es el comportamiento? (p. 1107). El comportamiento, que 
abarca tanto actividades musculares como no musculares, es todo 
lo que hace un animal y la forma en que lo hace. El aprendizaje 
tambien suele considerarse un proceso comportamental. 

► Preguntas proximas y finales (p. 1107). Las preguntas proximas 
o que comienzan con “como” se concentran en los estlmulos 
ambientales que desencadenan una conducta (si es que hay algu- 
no), as! como tambien en los mecanismos geneticos, fisiologicos y 
anatomicos en los que se basa un comportamiento. Las preguntas 
finales o que se inician con “por que” abordan la importancia evo- 
lutiva de una conducta. 

► Etologia (pp. 1107-1109). La etologla es el estudio cientlfico del 
comportamiento animal, en particular, en ambientes naturales. Los 
etologos de mediados del siglo xx desarrollaron un marco concep¬ 
tual definido por un conjunto de preguntas que destacan la natura- 
leza complementaria de las perspectivas proximas y finales. 



Muchos comportamientos tienen un fuerte compo- 
nente genetico 

► Los biologos estudian las formas en que tanto los genes como el 
ambiente influyen sobre el desarrollo de los fenotipos comporta¬ 
mentales (pp. 1109-1110). 

► Movimientos dirigidos (pp. 1110-1111). La cinesis, que es una 

conducta que implica un cambio en la actividad o en la direction, 
y la taxia, que es el acercamiento o el alejamiento de un estlmulo 
determinado, son ejemplos de comportamientos innatos que tienen 
influencias geneticas importantes. Los experimentos revelaron que 


► Influencias geneticas sobre el apareamiento y el comporta- 
miento paterno (pp. 1112-1113). Existen varios comportamien¬ 
tos de los mamiferos que se encuentran bajo control genetico. Por 
ejemplo, la investigation revelo el fundamento genetico y nervioso 
del apareamiento y la conducta reciente de los machos de los rato¬ 
nes campestres de la pradera. 



El ambiente interactua con la composition genetica 
de los animates e influye en el desarrollo 

de su comportaftniento 

- -* 

► Influencia de la dfeta sobre la conducta de election de la 
pareja (pp. 1113% 114). Los experimentos de laboratorio demos- 
traron que el tipo de alimentos que ingieren las larvas de las hem- 
bras de Drosophila mojavensis durante su desarrollo influye 
considerablemente en la selection de la pareja. 

► Ambiente social y comportamiento agresivo (p. 1114). Los 

estudios de cruzamiento de padres entre ratones de California y 
ratones de patas blancas descubrieron una influencia del ambiente 
social sobre los comportamientos agresivo y paterno observadas en 
estos ratones. 

► Aprendizaje (pp. 1114-1118). El aprendizaje es la modification de la 
conducta en funcion de experiences especificas. Los tipos de aprendi¬ 
zaje son habituation, aprendizaje espacial, uso de mapas cognitivos y 
aprendizaje asociativo. Los estudios sobre cognition y resolution de 
problemas revelan niveles de sofisticacion mental en diversos animales, 
desde insectos hasta aves y primates. El ambiente puede interactuar 
con la genetica para influir sobre el proceso de aprendizaje. 
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w.w.w. En www.medicapanamericana.com/campbell encontrara ejercicios interactivos, animaciones, 
videos y preguntas de autoevaluacion. 


Concepto 



Los rasgos comportamentales pueden evolucionar 
por seleccion natural 


► Variation del comportamiento en poblaciones naturales (pp. 
1118-1120). Cuando la variation comportamental dentro de una 
especie se asocia con una modification en las condiciones ambien- 
tales, esto podria evidenciar la evolucion en el pasado. 

► Evidencias experimentales a favor de la evolucion comporta¬ 
mental (pp. 1120-1121). Los estudios de laboratorio realizados en 
poblaciones de Drosophila criadas con densidades altas y bajas 
demuestran una divergencia clara en el comportamiento asociada 
con genes especificos. Los estudios de campo y de laboratorio 
documentaron un cambio en la conducta migratoria en las currucas 
capirotadas del oeste de Europa durante un periodo de 40 anos. 


Concepto 


La seleccion natural favorece los comportamientos 
que aumentan el exito reproductivo y la supervivencia 

► Comportamiento de forrajeo (pp. 1122-1123). Varios estudios res- 
paldan la teorfa de forrajeo optimo, que establece que la seleccion 
natural debe favorecer el comportamiento de forrajeo que disminuya 
al minimo los costes de forrajeo y aumente al maximo los beneficios. 

► Conducta de apareamiento y eleccion de la pareja (pp. 1123- 
1127). La forma en que la eleccion de la pareja aumenta el exito 
reproductivo es variable y depende del sistema de apareamiento de 
la especie. La relacion de pareja entre machos y hembras, que abar- 
ca sistemas de monogamia, poliginia y poliandria, varia bastante de 
una especie a otra. La certeza de la paternidad ejerce una influencia 
significativa sobre la conducta de apareamiento y de cuidado pater- 
no. Es posible que las preferencias de las hembras en relacion con 
la pareja cumplan una funcion central en la evolucion de la con¬ 
ducta y la anatomla masculina a traves de la seleccion intersexual. 
La competencia de los machos por la pareja determina la seleccion 
intrasexual y, a veces, reduce la variacidn entre los machos. La 
seleccion intrasexual lleva, en ocasiones, a la evolucion de compor¬ 
tamientos y morfologias alternativos de apareamiento masculino. 



Aplicacion de la teoria del juego (pp. 1127-1128). Aplicada a 
problemas de ecologla del comportamiento, la teoria del juego pro- 
porciona una forma de pensar sobre la evolucion en situaciones en 
las que la aptitud en un fenotipo conductual especlfico recibe 
influencias de otros fenotipos comportamental de la poblacion. 


El concepto de aptitud inclusiva puede explicar 
la mayor parte del comportamiento social altruista 

► Altntismo (p. 1128). En ocasiones, los animales se comportan de 
maneras altruistas que reducen su aptitud individual pero aumen¬ 
tan la aptitud del receptor en el futuro. 

► Aptitud inclusiva (pp. 1128-1131). El comportamiento altruista 
puede depender del concepto de aptitud inclusiva, que es el efecto 
total de un individuo sobre la proliferacion de sus genes por medio 
de la production de su propia progenie y del aporte de ayuda para 
permitir que otros individuos cercanos tambien tengan descendien- 
tes. La seleccion por parentesco favorece la conducta altruista, al 
aumentar el exito reproductivo de los individuos relacionados. La 
conducta altruista hacia individuos no relacionados puede ser 
adaptativa si el que recibe ayuda devuelve el favor en el futuro y 
este intercambio de ayuda se denomina altruismo reclproco. 

Aprendizaje social (pp. 1131-1132). El aprendizaje social consti- 
tuye las raices de la cultura, que cabe definir como un sistema de 
transferencia de information a traves de la observation o la ense- 


nanza que influye sobre la conducta de los individuos en una 
poblacion. 

► Evolucion y cultura humana (pp. 1132-1133). Al igual que el 
comportamiento de otras especies, la humana es resultado de inte- 
racciones entre los genes y el medio. Sin embargo, nuestras institu- 
ciones sociales y culturales podrian aportar la unica caracteristica 
diferente entre los seres humanos y otros animales. 



Autoevalua cion 

1. ^Cual de las siguientes afirmaciones sobre el comportamiento inna- 
to es verdadero? 

a. Los genes ejercen una influencia muy escasa sobre la expresidn 
del comportamiento innato. 

b. El comportamiento innato tienden a variar considerablemente 
entre los miembros de una poblacion. 

c. El comportamiento innato esta limitado a los animales inverte- 
brados. 

d. El comportamiento innato se expresa en la mayoria de los indivi¬ 
duos de una poblacion en un amplio espectro de condiciones 
ambientales. 

e. El comportamiento innato se desarrolla en invertebrados y algu- 
nos vertebrados, pero no en los mamlferos. 

2. ^Cual de las siguientes afirmaciones es un ejemplo de taxia? 

a. Trayectoria del gorrion durante la migration estacional. 

b. Retirar la mano de una estufa caliente. 

c. Una avispa que localiza su nido con marcas terrestres. 

d. Un pez que se orienta a si mismo en la corriente del rfo. 

e. Un cuervo que deja caer un caracol de mar desde una altura 
determinada. 

3. ^Cual de las siguientes afirmaciones proporciona una explication 
final para la observation de que un salmon adulto regresa del ocea- 
no para desovar en la corriente donde nacio? 

a. La crla del salmon desarrolla su impronta en relacion con una 
sustancia quimica de la corriente donde nacio. 

b. El salmon adulto usa la navegacion astral para volver a localizar 

la corriente donad.4 nacio. 

/ 

c. El salmon viaja b&£ia la corriente donde nacio por medio de su 
capacidad para ^etectar el campo magnetico de la Tierra. 

d. El desove en la'corriente donde nacio logra una mayor supervi¬ 
vencia de las crias. 

e. Las corrientes oceanicas ayudan al salmon a buscar su hogar. 

4. Los investigadores descubrieron que una region del prosencefalo del 
canario disminuye de tamano durante la temporada no reproductiva y 
luego se regenera cuando comienza la temporada reproductiva. Es 
probable que esta proliferacion anual del tejido cerebral se asocie con: 

a. La agregacion anual de nuevas silabas al repertorio de canto del 
canario. 

b. La cristalizacion anual de un subcanto en el adulto. 

c. El periodo sensible anual en el que los padres del canario reali- 
zan su impronta en las nuevas crias. 

d. La renovation anual de las conductas de apareamiento y de 
construction del nido. 

e. La elimination anual del molde memorizado de las canciones 
desarrolladas el ano anterior. 
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5. Aunque muchas poblaciones de chimpances viven en ambientes con 
semillas de aceite de palma, los miembros de unas pocas poblaciones 
usan las rocas para abrir las nueces. La explicacion mas probable a 
esta diferencia en la conducta de las distintas poblaciones es que: 

a. La diferencia en el comportamiento se debe a la diversidad gene- 
tica entre las poblaciones. 

b. Los miembros de distintas poblaciones tienen requerimientos 
nutricionales diferentes. 

c. La tradicion cultural de usar rocas para romper las nueces solo se 
desarrollo en algunas poblaciones. 

d. Los miembros de distintas poblaciones tienen una capacidad de 
aprendizaje diferente. 

e. Los miembros de las distintas poblaciones poseen una destreza 
manual diferente. 

6. <>Cual de los siguientes elementos no es necesario para que un rasgo 
conductual evolucione por seleccion natural? 

a. En cada individuo, la forma de la conducta depende solo de los 
genes. 

b. El comportamiento es variable en los distintos individuos. 

c. El exito reproductive de un individuo depende, en parte, de la 
forma en que desarrolla el comportamiento. 

d. Parte del comportamiento se hereda en funcion de los genes. 

e. El genotipo de un individuo influye sobre su fenotipo comporta- 
mental. 

7. <>Cual de las siguientes afirmaciones no es verdadera con respecto a 
el comportamiento agonistica? 

a. Es mas frecuente entre los miembros de la misma especie. 

b. Puede usarse para establecer y defender los territorios. 

c. Puede representar una base para la competicion entre los indivi¬ 
duos por sus parejas. 

d. Suele producir la muerte o la lesion grave de uno o de ambos 
competidores. 

e. Puede emplearse para establecer el predominio sobre otro individuo. 

8. Las gallinetas manchadas hembras cortejan a los machos de forma 
agresiva y luego, despues del apareamiento, dejan a las crias con 
ellos para que las incuben. Esta secuencia puede repetirse varias 
veces con distintos machos hasta que no quedan individuos dispo- 
nibles, lo que obliga a la hembra a incubar sus ultimas crias. <>Cual 
de los siguientes terminos describe mejor esta conducta? 

a. Monogamia. 

b. Poliginia. 

c. Poliandria. 

d. Promiscuidad. 

e. Certeza de paternidad. 

9. De acuerdo con la ecuacion conocida como regia de Hamilton (r x 
B > C): 

a. La seleccion natural no favorece la conducta altruista que produ¬ 
ce la muerte del altruista. 

b. La seleccion natural favorece los actos altruistas cuando el bene- 
ficio resultante para el beneficiario multiplicado por el coeficien- 
te de parentesco supera el costo para el altruista. 


c. La seleccion natural tiene mas probabilidades de favorecer la 
conducta altruista que beneficia a un descendiente que la que 
favorece a un hermano. 

d. Los efectos de la seleccion por parentesco son mayores que los 
efectos de la seleccion natural directa sobre los individuos. 

e. El altruismo siempre es reclproco. 

10. La idea central de la sociobiologia es que: 

a. El comportamiento humano se determina de forma rigida por la 
herencia. 

b. Los seres humanos no pueden modificar su conducta social de 
forma voluntaria. 

c. Gran parte del comportamiento humano evoluciono por selec¬ 
cion natural. 

d. El comportamiento social de los seres humanos tiene muchas 
semejanzas con la de insectos sociales, como las abejas. 

e. El ambiente desempena un papel mas importante que los genes 
en la constitucion del comportamiento humano. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Interrelation evolutiva 

En los asuntos humanos solemos explicar nuestra conducta en funcion 
de sentimientos subjetivos, motivos o razones, pero las explicaciones evo- 
lutivas de la conducta se basan en la aptitud reproductiva. <>Que relacion 
existe entre las dos clases de explicaciones? Por ejemplo, <>la explicacion 
que dan los seres humanos a una conducta como “enamorarse” es incom¬ 
patible con la explicacion evolutiva? <>E1 acto de enamorarse gana o pierde 
importancia (o ninguna de las dos) si tiene una base evolutiva? 


Problemas cientifieds 


Los cientlficos que evaluaban grajos (Aphelacoma coerulescens) observa- 
ron que era habitual que algunos “ayudantes” colaboraran con las 
parejas de aves en la cria de sus hijos. Los ayudantes carecian de terri- 
torio y pareja propios; en cambio, colaboraban con el dueno del terri- 
torio en la busqueda de alimentos para sus crias. Proponga una 
hipotesis para explicar la ventaja que podrian obtener los ayudantes a 
traves de este comportamiento en lugar de buscar su propio territorio 
y su pareja. ^Como comprobaria su hipotesis? Si su hipotesis es correc- 
ta, ^que clase de resultados esperaria obtener con sus pruebas? 


Cienci^, tfeenologi^ y sociedad 


Los in - estigadores esta^muy interesados en el estudio de los gemelos 
identicos que se separaron al nacer y se criaron separados. Hasta el 
momento, los datos obtenidos sugieren que este tipo de gemelos se parece 
mucho mas de lo que los investigadores creen; a menudo tienen persona- 
lidades, ademanes, habitos e intereses similares. ,jQue preguntas generales 
cree que los investigadores desean responder por medio del estudio de 
gemelos que se criaron separados? <>Por que los gemelos identicos repre- 
sentan modelos adecuados para esta clase de investigacion? ^Cuales son 
los posibles peligros de esta investigacion? <>Que abusos podrian surgir si 
los estudios no se evaluan de forma critica y si los resultados se comentan 
de manera informal para apoyar una idea social especlfica? 
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Conceptos clave 


52-1 Los procesos biologicos dinamicos influyen en 
la densidad poblacional, la dispersion y la 
demografla 

52-2 Los rasgos que caracterizan la historia de vida 
son producto de la selection natural 
52-3 El modelo exponencial describe el crecimiento 
de la poblacion en un ambiente ideal e ilimitado 
52-4 El modelo de crecimiento loglstico abarca el 
concepto de capacidad de carga 
52-5 Las poblaciones se regulan por una interaction 
compleja de influencias bioticas y abioticas 
52-6 El crecimiento de la poblacion humana se ha 
enlentecido despues de siglos de incremento 
exponencial 


Panorama general 


Poblaciones fluctuantes de la Tierra 

E l tamano de la poblacion humana y su impacto se encuen- 
tran entre los problemas mas significativos de la Tierra. 
Con una poblacion de mas de 6 mil millones de indivi- 
duos, nuestra especie requiere gran cantidad de materiales y 
espacio para vivir, cultivar alimentos y eliminar los desechos. La 
rapida expansion de nuestra presencia sobre la Tierra ha produ- 
cido la devastation del medio ambiente para muchas otras espe- 
cies e incluso es posible que deje de ser adecuado para el mismo 
ser humano. 

Para comprender el crecimiento de la poblacion humana se 
deben considerar los principios generales de la ecologia de 
poblaciones. Ninguna poblacion, ni siquiera la humana, puede 
seguir creciendo de forma indefinida. Aunque muchas espe- 
cies muestran explosiones poblacionales, en algun momento, su 
numero comienza a disminuir. A diferencia de este tipo de expan¬ 


sions y declinaciones radicales, otras poblaciones son mas o 
menos estables y solo experimentan cambios mlnimos en su 
tamano. 

Los comentarios previos sobre las poblaciones que se presen- 
taron en el capltulo 23 destacaron la relacion entre la genetica de 
poblaciones -o sea, la estructura y la dinamica de los acervos 
genicos- y la evolucion. La evolucion sigue siendo el tema prin¬ 
cipal, pero se describiran las poblaciones en el contexto de la eco¬ 
logia! La ecologia de poblaciones, que es el tema de este capitulo, 
representa el estudio de las poblaciones en relacion con el medio 
ambiente, que abarca las influencias ambientales sobre la densi¬ 
dad y la distribucion de la poblacion, la distribucion etaria y las 
variaciones en el tamano de las poblaciones. La poblacion de 
osos marinos o focas articas (Callorhinus ursinus ) de la isla St. 
Paul (fig. 52-1) de la costa de Alaska experimento fluctuaciones 
notables en relacion con su tamano. Despues de disminuir hasta 
una cantidad muy escasa a comienzos del siglo xx, esta especie 
de focas credo con rapidez cuando se establecio su protection. 
En este caso, la poblacion se redujo debido a la action depreda- 
dora del hombre,. pero hay muchas razones por las cuales, las 
poblaciones crecen/o disminuyen. 

Mas adelante eft este capltulo se aplicaran los conceptos 
demograficos bassos a la poblacion humana. En un primer 
momento se expioraran algunos de los aspectos estructurales y 
dinamicos de las poblaciones que se evaluan en todas las espe- 
cies. 


Concepto 


Los procesos biologicos dinamicos 
influyen en la densidad poblacional, 
la dispersion y la demografla 

Una poblacion es un grupo de individuos de una sola espe¬ 
cie que viven en la misma zona. Los miembros de una pobla- 
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cion dependen de los mismos recursos, reciben influencias de 
los mismos factores ambientales y tienen grandes probabilida- 
des de interactuar y reproducirse entre si. Las poblaciones pue- 
den evolucionar por medio de la accion de la seleccion natural 
sobre las variaciones hereditarias entre los individuos y el cam- 
bio de las frecuencias de los diversos rasgos con el paso del 
tiempo (vease cap. 23). 

Densidad y dispersion 

En todo momento, una poblacion tiene limites y tamanos 
(la cantidad de individuos que viven dentro de esos limites) 
especificos. Los ecologos suelen comenzar a investigar una 
poblacion definiendo de los limites apropiados para los orga- 
nismos evaluados y para las preguntas formuladas. Los limi¬ 
tes de una poblacion pueden ser naturales, como, por 
ejemplo, las golondrinas de mar que viven en una isla del 
Lago Superior, o pueden ser definidos por un investigador, 
como en el caso del roble localizado dentro de un distrito de 
Minnesota. Una vez definida la poblacion, puede describirse 
en terminos de densidad y dispersion. La densidad es la can¬ 
tidad de individuos por unidad de superficie o volumen (por 
ejemplo, cantidad de robles por kilometro cuadrado en el dis¬ 
trito de Minnesota o de bacterias Escherichia coli por mililitro 
en un tubo de ensayo). La dispersion es el patron de espacia- 
miento entre los individuos que viven dentro de los limites de 
una poblacion. 


Densidad: perspectiva dindmica 

En escasas ocasiones es posible determinar el tamano y la den¬ 
sidad de la poblacion por medio del recuento de todos los indi¬ 
viduos que viven dentro de sus limites. Por ejemplo, se podrian 
contar todas las estrellas de mar en la zona costera. A veces, se 
pueden contar con bastante precision los individuos de un 
rebano de mamiferos grandes, como, por ejemplo, bufalos o 
elefantes, desde un avion. Sin embargo, en la mayoria de los 
casos resulta poco practico o imposible contar a todos los indivi¬ 
duos que componen una poblacion. En cambio, los ecologos 
usan varias tecnicas de muestreo para calcular las densidades y el 
tamano total de las poblaciones. Por ejemplo, se podria contar la 
cantidad de robles en varias areas de 10 x 100 m determinadas 
al azar (muestras), calcular la densidad promedio de las muestras 
y luego extrapolar este valor para determinar el tamano de la 
poblacion en toda la zona. Estos calculos son mas precisos cuan- 
do se obtienen muchas muestras y cuando el ambiente es homo- 
geneo. En ciertos casos, en lugar de contar individuos, los 
ecologos de poblaciones establecen la densidad a partir de 
algun indice asociado con el tamano de la poblacion, como, por 
ejemplo, la cantidad de nidos, cuevas, huellas o deposiciones de 
materia fecal. 

Otra tecnica de muestreo que suele usarse para calcular las 
poblaciones silvestres es el me todo de marcacion y recap tura. 
Los investigadores colocan trampas dentro de los limites de la 
poblacion en estudio. Los animales capturados se senalan con 
marcas, collares, bandas o colorante y luego se liberan. Despues 
de algunos dlas o semanas -el tiempo suficiente para que los 
individuos marcados se mezclen con miembros de la poblacion 
carentes de marcas- se vuelven a colocar las trampas. Esta segun- 
da captura permite obtener individuos con y sin marcas. A par¬ 
tir de estos datos los investigadores pueden calcular la cantidad 
total de individuos en la poblacion. Debemos destacar el metodo 
de marcacion y recaptura supone que todos los individuos mar¬ 


cados tienen la misma probabilidad de quedar atrapados que los 
individuos no marcados. Esta suposicion no siempre es cierta 
porque un animal atrapado una vez podria ser mas precavido en 
el futuro. 

La densidad no es una propiedad estatica de la poblacion, 
sino que es el resultado de una interaction dinamica entre pro- 
' cesos que anaden individuos a una poblacion y otros que elimi- 
nan individuos de ella (fig. 52-2) El aumento de individuos en 
una poblacion se debe a los nacimientos (que en esta seccion se 
definen para abarcar todas las formas de reproduction) y a la inmi- 
gracion, que es la llegada de individuos nuevos provenientes de 
otras areas. Los factores que determinan la diminution de indi¬ 
viduos de una poblacion son las muertes (mortalidad) y la emi¬ 
gration, que es el movimiento de individuos hacia fuera de una 
poblacion. 

Si bien las tasas de natalidad y mortalidad ejercen influencias 
evidentes sobre la densidad de todas las poblaciones, la immigra¬ 
tion y la emigracion tambien pueden realizar contribuciones 
importantes a la densidad de las poblaciones locales. Por ejem¬ 
plo, los estudios de larga duration realizados en ardillas 
Belding (Spermophilus beldingi) cerca de Tioga Pass en las mon- 
tanas de Sierra Nevada de California, demostraron que algunos 


Los nacimientos y la inmigracion 




Tamano de 
la poblacion 


Emigracion 


Muertes 


Las muertes y la emigraci6n 
eliminan individuos de 
una poblacion. 


▲ Fig. 52-2. Dinamica de la poblacion. 
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individuos se desplazan casi 2 kilometros desde el lugar donde 
nacieron, lo que determina que sean inmigrantes en otras pobla- 
ciones. Paul Sherman y Martin Morton, que en ese momento 
perteneclan a la Cornell University y al Occidental College, res- 
pectivamente, calcularon que los inmigrantes constitulan entre el 
1 y el 8% de los machos y entre el 0,7 y el 6% de las hembras de 
la poblacion evaluada. Si bien estos podrian parecer porcentajes 
pequenos, con el tiempo, estas tasas representan intercambios 
significativos desde el punto de vista biologico entre las pobla- 
ciones. 

Patrones de dispersion 

Dentro del area geografica de una poblacion, las densidades 
locales pueden variar bastante. La diversidad en la densidad 
local es una de las caracterlsticas mas importantes que un ecolo- 
go de poblaciones puede estudiar porque proporciona conoci- 
mientos sobre asociaciones ambientales e interacciones sociales 
entre los individuos de una poblacion. Las diferencias ambien¬ 
tales, incluso a nivel local, contribuyen a las variaciones en la 
densidad de una poblacion; algunas zonas del medio son mas 
apropiadas para una especie que para otras. Las interacciones 
sociales entre los miembros de una poblacion, que pueden 
mantener los patrones de espaciamiento entre los individuos, 
tambien pueden contribuir a la diversidad observada en las 
densidades de poblacion. 

El patron de dispersion mas frecuente es el agrupado , con los 
individuos reunidos en areas localizadas. Las plantas o los hon- 
gos suelen agruparse en sitios donde las condiciones del suelo y 
otros factores ambientales favorecen la germinacion y el creci- 
miento. Por ejemplo, los hongos pueden crecer sobre un tronco 
en vias de descomposicion. Muchos animales pasan gran parte 
de sus vidas en un microambiente especlfico que satisface sus 
requerimientos. Asl, los insectos y las salamandras de la selva 
suelen agruparse debajo de troncos, donde la humedad tiende a 
ser mayor que en las areas mas expuestas. El agrupamiento de 
animales tambien puede asociarse con la conducta de aparea- 
miento. Por ejemplo, las eftmeras suelen formar enjambres com- 
puestos de gran cantidad de individuos y esta conducta aumenta 
la probabilidad de que estos insectos se apareen, ya que solo 
sobreviven uno o dos dlas como adultos capaces de reprodu- 
cirse. La agrupacion tambien puede aumentar la efectividad de 
ciertos depredadores; por eso, un grupo de lobos tiene mas pro- 
babilidades de cazar una presa, como un alee, que un solo indi- 
viduo (fig. 52-3a). 

Un patron de dispersion uniforme o espaciado de forma 
homogenea puede producir interacciones directas entre los indi¬ 
viduos de una poblacion. Por ejemplo, algunas plantas secretan 
productos qulmicos que inhiben el crecimiento de otros indivi¬ 
duos de zonas cercanas, ya que podrian competir por los recur- 
sos. Los animales suelen desarrollar dispersiones uniformes 
como consecuencia de interacciones sociales antagonicas, como 
la territorialidad -defensa de un espacio ftsico delimitado contra 
la usurpacion por otros individuos- (fig. 52-3b). Los patrones 
uniformes no son tan frecuentes en las poblaciones como los 
patrones agrupados. 

La dispersion al azar (espaciamiento impredecible) se produ¬ 
ce en ausencia de atracciones o repulsiones intensas entre indivi¬ 
duos de una poblacion o donde los factores flsicos o qulmicos 
principales son relativamente homogeneos en toda la zona eva¬ 
luada; la position de cada individuo es independiente de la de 
los demas. Por ejemplo, las plantas que crecen gracias a la dis¬ 
persion eolica de las semillas, como el diente de leon, a veces, 


muestran distribuciones al azar en un ambiente bastante unifor¬ 
me (fig. 52-3c). Los patrones al azar no son tan frecuentes en la 



(a) Agrupada. En muchos animales, como por ejemplo estos 
lobos, el hecho de vivir en grupos aumenta la efectividad 
de la caza, divide el trabajo de proteger y cuidar a las crias, 
y ayuda a expulsar a otros individuos de su territorio. 



(b) Uniforme. Las aves que construyen sus nidos en islas 
pequenas, como por ejemplo los pinguinos rey de la isla 
Georgia del Sur en la region sur del Oceano Atlantico, 
suelen ocupar espacios con distancias uniformes entre si, 
que se mantienen debido a interacciones agresivas entre 
animales vecinos. 



(c) Al azar. Los dientes de leon crecen a partir de semillas 
transportadas por el viento que aterrizan y germinan en 
sitios al azar. 


▲ Fig. 52-3. Patrones de dispersion dentro del area geografica 
de una poblacion. 
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naturaleza como se podrla esperar; la mayorla de las poblaciones 
tienen una tendencia a la distribucion agrupada. 

Demografia 

Los factores que influyen sobre los patrones de densidad y 
dispersion poblacional -necesidades ecologicas de una especie, 
estructura del medio ambiente e interacciones entre individuos 
dentro de la poblacion- tambien influyen en otras caracterlsticas 
de la poblacion. La demografia es el estudio de las estadlsticas 
vitales de las poblaciones y las formas en que se modifican con el 
paso del tiempo. Los demografos consideran que las tasas de 
natalidad, la manera en que estas varian entre los distintos indi¬ 
viduos (sobre todo, entre los de sexo femenino) y las tasas de 
mortalidad son los factores mas interesantes. Una manera util 
de resumir algunas de las estadlsticas vitales de una poblacion es 
realizar una tabla de vida. 

Tablets de \ida 

Hace casi un siglo, cuando comenzaron a surgir los seguros de 
vida, las companlas de seguros tuvieron que calcular la cantidad 
promedio de tiempo que se podia esperar que vivieran las perso¬ 
nas de una edad determinada. Con este fin, los demografos desa- 
rrollaron tablas de vida, que son resumenes de los patrones de 
supervivencia de una poblacion especlficos para cada edad. Los 
ecologos demografos adaptaron este sistema al estudio de las 
poblaciones no humanas y desarrollaron la demografia cuantita- 
tiva como rama de la ecologla demografica. 

La mejor forma de construir una tabla de vida es analizar la 
vida de una cohorte, o sea, un grupo de individuos de la misma 
edad desde que nacen hasta que mueren. Para crear una tabla de 


vida se debe determinar la cantidad de individuos que mueren 
en cada grupo etario y calcular la proporcion de la cohorte que 
sobrevive de un grupo etario al otro. Las tablas de vida de cohor- 
tes son diflciles de construir cuando se evaluan animales y plan- 
tas salvajes y solo pueden utilizarse en una cantidad limitada de 
especies. En la tabla de vida del cuadro 52-1 se presentan los 
resultados de los estudios de Sherman y Morton sobre ardillas 
Belding de Tioga Pass. La tabla revela varios hechos relaciona- 
dos con la poblacion. Por ejemplo, la tercera y la octava colum- 
nas enumeran, respectivamente, los porcentajes de hembras y 
machos en la cohorte que todavia estan vivos en cada grupo eta¬ 
rio. Si se comparan la quinta y la decima columnas, se observa 
que los machos tienen tasas de mortalidad mas elevadas que las 
hembras. 

Curvets de supervivencia 

Una forma grafica de representar los datos en un cuadro de 
vida es con una curva de supervivencia, que es un grafico con la 
proporcion o cantidad de individuos en una cohorte que todavia 
estan vivos en cada grupo etario. Se pueden emplear los datos de 
las ardillas Belding que se presentaron en el cuadro 52-1 para 
construir una curva de supervivencia en esta poblacion. Por lo 
general, una curva de supervivencia se construye con una cohor¬ 
te de 1000 individuos pertenecientes a una poblacion. Para desa- 
rrollar esta curva en la poblacion de ardillas Belding, se debe 
multiplicar la proporcion de individuos vivos al comienzo del 
ano (tercera y octava columnas del cuadro 52-1) por 1 000 
(cohorte original hipotetica). El resultado es la cantidad de indi¬ 
viduos vivos al comienzo de cada ano. Si se hace un grafico con 
estas cifras en funcion de la edad de las hembras y los machos se 
obtiene la f igura 52-4. Las lineas relativamente rectas de la figu- 


Tabla de vida de las ardillas Belding (Spermophilus beldingi) en Tioga Pass, en las 
Montanas Sierra Nevada de California* 





Hembras 





Machos 




Numero 

Proporcion 




Numero 

Proporcion 





de 

de 

Numero 


Esperanza 

de 


Numero 


Esperanza 


individuos 

individuos 

de 


promedio 

individuos 

individuos 

de 


promedio 


vivos al 

vivos al 

muertes 


de vida 

vivos al 

vivosiil 

muertes 


de vida 

Edad 

comienzo 

comienzo 

durante 

Tasa de 

adicional 

comienzo 

comi^izo 

durante 

Tasa de 

adicional 

(anos) 

del ano 

del ano 

el ano mortalidad t 

(anos) 

del ano 

del ano 

el ano 

mortalidad t 

(anos) 

0-1 

337 

1 

207 

0,61 

1,33 

349 

1 

227 

0,65 

1,07 

1-2 

252 +t 

0,386 

125 

0,50 

1,56 

248 +t 

0,350 

140 

0,56 

1,12 

2-3 

127 

0,197 

60 

0,47 

1,60 

108 

0,152 

74 

0,69 

0,93 

3-4 

67 

0,106 

32 

0,48 

1,59 

34 

0,048 

23 

0,68 

0,89 

4-5 

35 

0,054 

16 

0,46 

1,59 

11 

0,015 

9 

0,82 

0,68 

5-6 

19 

0,029 

10 

0,53 

1,50 

2 

0,003 

0 

1 

0,50 

6-7 

9 

0,014 

4 

0,44 

1,61 

0 





7-8 

5 

0,008 

1 

0,20 

1,50 






8-9 

4 

0,006 

3 

0,75 

0,75 






9-10 

1 

0,002 

1 

1,00 

0,50 







*Los machos y las hembras tienen esquemas de mortalidad diferentes, por lo que se analizan por separado. 

+ La tasa de mortalidad es la proporcion de individuos que mueren en un intervalo especifico. 

t+ Abarca 122 hembras y 126 machos capturados por primera vez cuando tenian un ano y, en consecuencia, no incluidos en el recuento de ardillas entre 0 y 1 ano. 
Fuente: Datos de P. W Sherman y M. L. Morton, “Demography of Belding’s Ground Squirrel”, Ecology 65 (1984): 1617-1628. 
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ra indican tasas de mortalidad relativamente constantes; sin 
embargo, los machos tienen tasas de supervivencia globales mas 
bajas que las hembras. 

En la figura 52-4 se representa uno de los muchos patrones de 
supervivencia existentes en las poblaciones naturales. Aunque 
varian, las curvas de supervivencia se pueden clasificar en tres 
tipos generales (fig. 52-5). La curva tipo I es plana al principio, 
lo que refleja las tasas de mortalidad bajas durante el comienzo y 
la mitad de la vida, para luego caer de forma abrupta a medida 
que la tasa de mortalidad aumenta en los individuos de mayor 
edad. Los seres humanos y muchos otros mamiferos grandes que 
tienen un numero bajo que de hijos pero que les proporcionan 
una atencion cuidadosa, suelen caracterizarse por esta clase de 
curvas. En cambio, una curva tipo Ill desciende bruscamente al 
comienzo, ya que refleja la elevada tasa de mortalidad de las 
crfas, pero luego se estabiliza cuando las tasas de mortalidad se 
reducen para los pocos individuos que sobreviven a una edad 
critica determinada. Este tipo de curva suele asociarse con orga- 



A Fig. 52-4. Curvas de supervivencia de machos y hembras de 
ardillas Belding. La escala logaiitmica en el eje y permite detectar los 
cambios en la cantidad de supervivientes en todo el area (entre 2 y 
1 000 individuos) representada en el grafico. 



A Fig. 52-5. Curvas de supervivencia ideales: tipos I, II y III. El eje 

y es logantmico y el eje x esta en una escala relativa, de manera que las 
especies con duraciones de vida muy variables pueden compararse en 
el mismo grafico. 


nismos que tienen gran cantidad de hijos, pero les proporcionan 
una atencion escasa o nula, como, por ejemplo, las plantas que 
viven durante periodos prolongados, muchos peces e invertebra- 
dos marinos. Por ejemplo, una ostra puede expulsar millones de 
huevos, pero la mayor parte de la progenie muere en el estadio 
larvario debido a depredadores o a otras causas. Los pocos indi¬ 
viduos que sobreviven el tiempo suficiente para adherirse a un 
sustrato adecuado y comenzar a formar una envoltura dura tie¬ 
nen ciertas probabilidades de vivir durante un tiempo mas o 
menos largo. Las curvas tipo II son intermedias, con una tasa de 
mortalidad constante durante toda la vida del organismo. Esta 
clase de supervivencia se observa en las ardillas Belding (vease 
fig. 52-4) y en algunos otros roedores, varios invertebrados, algu- 
nas lagartijas y algunas plantas anuales. 

Muchas especies se situan en un punto intermedio entre estos 
tipos basicos de supervivencia o revelan patrones mas complejos. 
Por ejemplo, en las aves, la tasa de mortalidad suele ser muy ele¬ 
vada entre las crias (como en la curva tipo III) pero es bastante 
constante durante la adultez (como en la curva tipo II). Algunos 
invertebrados, como los cangrejos de mar, muestran una curva 
“escalonada”, con periodos breves de menor mortalidad cuando 
el exoesqueleto es duro. 

En las poblaciones en las que no se observa inmigracion o 
emigracion, la supervivencia es uno de los dos factores principa- 
les que determinan cambios en el tamano de la poblacion. En 
estas poblaciones, el otro factor esencial que determina las ten- 
dencias es la tasa de reproduccion. 

Tasas de reproduccion 

Los demografos que analizan las especies que se reproducen 
de forma sexual suelen ignorar a los machos y se concentran en 
las hembras de la poblacion porque solo ellas generan descen- 
dencia. Los demografos consideran a las poblaciones en terminos 
de hembras que originan nuevas hembras; los machos son 
importantes solo para la distribution de los genes. La forma mas 
sencilla de describir el patron reproductive de una poblacion es 
determinar si el resultado de la reproduccion se modifica en fun- 
cion de la edad de las hembras. 

Una tabla reproductiva o esquema de fecundidad es un resu- 
men de las tasas de reproduccion de una poblacion en funcion 
de la edad. La mejor forma de construir un esquema de fecundi¬ 
dad es midiendo el^resultado reproductivo de una cohorte desde 
el nacimiento hasf^la muerte. En las especies sexuales, la tasa de 
reproduccion deterkiina la cantidad de hijas en cada grupo eta- 
rio. En el cuadndT'52-2 se ilustra una tabla reproductiva para 
ardillas Belding. Ill resultado reproductivo de las especies con 
reproduccion sexual, como las aves y los mamiferos, es el pro- 
ducto de la proportion de hembras de una edad determinada 
que se reproducen por la cantidad de hijas que surgen de estas 
hembras. La multiplication de estas cifras proporciona la canti¬ 
dad promedio de progenie femenina en un grupo etario deter- 
minado (la ultima columna del cuadro 52-2). En las ardillas 
Belding, que comienzan a reproducirse al ano de edad, el resul¬ 
tado reproductivo aumenta hasta un maximo de 4 anos y luego 
disminuye en las hembras mayores. 

Las tablas reproductivas varian bastante en funcion de la 
especie. Las ardillas tienen camadas de dos a seis crias una vez 
al ano durante menos de diez anos, mientras que los robles 
dejan caer miles de bellotas todos los anos durante decenas o 
centenas de anos. Los mejillones y otros invertebrados podrlan 
expulsar cientos de miles de huevos en un ciclo. Una de las 
muchas preguntas que surgen en la zona de interaction entre la 


1140 unidad ocho Ecologla 















Tabla de reproduccion de las 
ardillas Belding en Tioga Pass 


Proportion 


Edad 

(anos) 

de hembras 
que dejan 
de 

amamantar 

a sus crfas 

Tamano 
medio de 
la camada 
(machos + 
hembras) 

Promedio 

de 

hembras 

por 

camada 

Promedio 
de hembras 
en la 

descendencia* 

0-1 

0 

0 

0 

0 

1-2 

0,65 

3,30 

1,65 

1,07 

2-3 

„0,92 

4,05 

2,03 

1,87 

3-4 

0,90 

4,90 

2,45 

2,21 

4-5 

0,95 

5,45 

2,73 

2,59 

5-6 

1 

4,15 

2,08 

2,08 

6-7 

1 

3,40 

1,70 

1,70 

7-8 

1 

3,85 

1,93 

1,93 

8-9 

1 

3,85 

1,93 

1,93 

9-10 

1 

3,15 

1,58 

1,58 


*Media de hembras en la descendencia es la proporcion destetada en una 
camada multiplicada por el numero medio de hembras en la manada. 

Datos de P. W Sherman y M. L. Morton, “Demography of Belding’s Ground 
Squirrel”, Ecology 65 (1984): 1617-1628 


ecologla demografica y la evolutiva es la razon por la cual un 
tipo especlfico de patron reproductivo evoluciona en una 
poblacion determinada. Este tema es la base de los’estudios de 
la historia de vida. 


Evaluation de conceptos 


1. Una especie de ave selvatica es muy territorial, mientras 
que otra vive en bandadas. ^Cual es el patron de disper¬ 
sion probable de cada especie? Justifique su respuesta. 

2. Todas las hembras de una especie determinada de peces 
producen millones de huevos todos los anos. ^Cual es el 
patron probable de supervivencia de esta especie? 
Justifique su respuesta. 

3. «>Cual es la proporcion promedio de hembras nacidas 
en la poblacion de ardillas Belding descrita en el 
cuadro 52-2? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


Los rasgos que caracterizan 
la historia de vida son producto 
de la seleccion natural 

La seleccion natural favorece los rasgos que mejoran la proba- 
bilidad de un organismo de sobrevivir y tener exito en la repro¬ 


duccion. En todas las especies hay un equilibrio entre la super¬ 
vivencia y ciertos rasgos, como, por ejemplo, la frecuencia de 
reproduccion, la cantidad de descendientes (numero de semillas 
producidas por la planta y tamano de la camada o de la nidada 
en los animales) y el compromiso en la atencion paterna. Los ras¬ 
gos que afectan al esquema reproductivo de un organismo y la 
supervivencia (desde el nacimiento, durante la reproduccion y 
hasta la muerte) constituyen su historia de vida, que presenta tres 
caracteristicas basicas: el momento en que comienza la repro¬ 
duction (edad en la que se produce la primera reproduccion o 
edad en la que se alcanza la madurez), frecuencia de reproduc¬ 
cion de los organismos y cantidad de descendientes producidos 
en cada episodio reproductivo. 

Se debe recordar que, excepto los seres humanos (que se con- 
sideraran mas adelante en este capitulo), los organismos no eli- 
gen conscientemente el momento en que se reproducen o la 
cantidad de hijos que tienen. Los rasgos de la historia de vida son 
resultados evolutivos que se reflejan en el desarrollo, la fisiologla 
y la conducta de un organismo. 

Diversidad de historias de vida 

Las historias de vida son muy diversas. Por ejemplo, el salmon 
del Paclfico nace en la cabecera de una corriente, luego migra 
hacia el oceano abierto, donde necesita entre uno y cuatro anos 
para madurar; a continuation, el salmon regresa a las corrientes 
de agua dulce para desovar y producir miles de huevos pequenos 
en un solo episodio reproductivo y despues, muere. Este patron 
unico de reproduccion en “big-bang” o semelparidad (del latln 
semel , una vez, y parito , procrear) tambien se observa en algunas 
plantas, como el agave americano o pita (fig. 52-6). Estas plan- 
tas centenarias suelen crecer en climas aridos con precipitaciones 
escasas e impredecibles. Los agaves crecen durante varios anos, 
luego producen un tallo largo con flores, esparcen las semillas y, 
a continuation, mueren. Las ralces superficiales absorben el agua 
de la lluvia pero se mantienen secas cuando no hay precipitacio¬ 
nes. Este aporte irregular de agua podria impedir la production 
de semillas o la germination 
durante varios anos. Por medio 
del crecimiento y el almacena- 
miento de nutrientes hasta un 
ano inusualmente humedo y 
la utilization de tod^s los 
recursos en la reprocf^gcion, 
la historia de vida deUlgave 
representa una adaption al 
clima erratico. 

El termino opuesto a semel¬ 
paridad es iteroparidad (del 
latln itero, repetir) o reproduc¬ 
cion repetida. Por ejemplo, 
algunas lagartijas producen 
unos pocos huevos grandes 
durante su segundo ano de 
vida y luego repiten el acto 
reproductivo una vez al ano 
durante varios anos. 

,jQue factores contribuyen 
a la evolution de la semelpari¬ 
dad o la iteroparidad? En otras 
palabras, <>que gana un indivi- 
duo en cuanto al exito repro¬ 
ductivo con un patron y con 

CAPITULO 52 



▲ Fig. 52-6. Agave o planta 
centenaria; un ejemplo de 
semelparidad. 
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el otro? El factor principal es la tasa de supervivencia de la pro¬ 
genie. En caso de que la tasa de supervivencia de la progenie sea 
baja, como ocurre en los ambientes muy variables o impredeci- 
bles, se favorece la reproduccion por semelparidad. La produc¬ 
tion de gran cantidad de descendientes en este tipo de ambientes 
aumenta la probabilidad de que, por lo menos, algunos sobrevi- 
van. La reproduccion repetida (iteroparidad) se desarrolla, sobre 
todo, en los ambientes mas seguros, donde la competition por 
los recursos puede ser intensa. En este tipo de ambientes, unos 
pocos descendientes con cierto tamano y con provisiones sufi- 
cientes tendran mas oportunidades de sobrevivir hasta la edad 
reproductiva. 

“Compensaciones” e historias de vida 

Imaginemos a un organismo capaz de producir tantos des¬ 
cendientes como una especie que desarrolla semelparidad, 
proporcionarles provisiones como a una especie que desarrolla 
iteroparidad y mantener esta conducta de forma repetida; sin 
embargo, estos organismos no existen. El tiempo, la energla y los 
nutrientes empleados para un tipo de comportamiento no pue- 
den emplearse para otro. En consecuencia, la selection natural 
no puede desarrollar, al maximo, todas estas variables reproduc- 
tivas al mismo tiempo. Los organismos cuentan con recursos 
limitados y esta restriction determina compensaciones. En el 
sentido mas amplio se observa un equilibrio o compensation 


<C6mo afecta el cuidado de la 
progenie a la supervivencia de los padres cernkalos? 


Los investigadores de los Paises Bajos analiza- 
ron los efectos delcuidado paterno de las crfas de cernicalos euro- 
peos durante 5 anos. Se trasladaron crfas de un nido a otro para 
obtener nidadas de tamano pequeno (tres o cuatro polluelos), nor¬ 
mal (cinco o seis) y grande (siete u ocho). Luego se midio el por- 
centaje de machos y hembras que sobrevivieron despues del 
invierno (tanto los machos como las hembras cuidan a las crfas). 



Tamano reducido 
de la nidada 


Tamano normal Tamano aumentado 
de la nidada de la nidada 


KM i WH ialkB Las tasas de supervivencia mas bajas de los 
cernicalos con nidadas mas grandes indican que el cuidado de mas 
individuos afecta en forma negativa la supervivencia de los padres. 


entre la reproduccion y la supervivencia, como se demostro en 
los estudios realizados en varios organismos. Por ejemplo, el estu- 
dio del venado rojo en Escocia demostro que las hembras que se 
reproduclan durante el verano experimentaban tasas de mortali- 
dad mas altas durante el invierno siguiente en comparacion con 
las que no se reproduclan. Un estudio realizado en cernicalos 
europeos demostro un coste en la supervivencia en los padres 
que cuidaban a sus crias (fig. 52-7). 

Las presiones selectivas tambien influyen en las compensacio¬ 
nes entre la cantidad y el tamano de la progenie. Las plantas y los 
animales cuyas crias experimentan tasas de mortalidad elevadas 
suelen tener gran cantidad de descendientes relativamente peque- 
nos. Asl, las plantas que colonizan ambientes alterados suelen 
producir muchas semillas pequenas, pero solo algunas de ellas 
podran alcanzar un ambiente apropiado. El tamano pequeno 
podrla tambien aumentar la probabilidad de germination al per- 
mitir el transporte de las semillas a traves de distancias mas lar- 
gas hacia ambientes mas amplios (fig. 52-8a). Los animales 
sujetos a tasas elevadas de depredation, como, por ejemplo, las 
perdices, las sardinas y los ratones, tambien tienden a tener gran 
cantidad de hijos. 



(a) La mayorfa de las plantas herbaceas, como por ejemplo este diente 
de leon, crece con rapidez y produce gran cantidad de semillas para 
asegurar que por lo menos algunas de ellas se convertiran en plantas 
y produciran sus propias semillas. 



(b) Algunas plantas, como por ejemplo este cocotero, produce una 
cantidad moderada de semillas muy grandes. El gran endospermo 
proporciona nutrientes para el embrion y esta adaptacibn contribuye 
al exito de un porcentaje relativamente importante de la progenie. 

A Fig. 52-8. Variacion en el tamano de las semillas que producen 
las plantas. 
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En otros organismos, el compromiso paterno adicional 
aumenta de modo considerable la probabilidad de supervivencia 
de la progenie. Los robles, los nogales y los cocoteros producen 
semillas grandes con un almacenamiento de abundante cantidad 
de energla que contribuye a la germination (fig. 52-8b) En los 
animales, el compromiso paterno en el cuidado de la progenie no 
siempre finaliza con la incubation o la gestation. Por eso, los pri¬ 
mates solo suelen tener uno o dos hijos a la vez. El cuidado 
paterno y un perfodo de aprendizaje extenso durante los prime- 
ros anos de vida son muy importantes para la aptitud de la pro¬ 
genie en estas especies. 


Evaluation de conceptos 


1. Si se consideran dos rlos, uno dependiente de una 
corriente con volumen de agua y temperatura constante 
durante todo el ano y otro que drena un paisaje desertico 
y crece y se seca con una frecuencia impredecible. ^Cual 
de los dos tiene mas probabilidades de albergar muchas 
especies de animales con iteroparidad? ^Por que? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


El modelo exponencial describe el 
crecimiento de la poblacion en un 
ambiente ideal e ilimitado 

Los conceptos de historia de vida proporcionan una base 
biologica para comprender el crecimiento de una poblacion en 
terminos cuantitativos. Para apreciar el potential de aumento 
de una poblacion, se puede considerar una sola bacteria que se 
reproduce por fision cada 20 minutos en condiciones ideales de 
laboratorio. Despues de 20 minutos habria dos bacterias, 4 a 
los 40 minutos, 8 a los 60 minutos y as! sucesivamente. Si la 
reproduction continua a esta velocidad sin muertes durante un 
dia y medio -solo 36 horas- habria suficientes bacterias para 
formar una capa de 30 cm de profundidad sobre toda la super- 
ficie de la Tierra. En el otro extremo de historias de vida, un 
elefante solo podria tener 6 descendientes durante 100 anos de 
vida. Charles Darwin calculo que los descendientes de un solo 
par de elefantes totalizarian 19 millones en solo 750 anos. 
Aunque los calculos de Darwin pudieron no haber sido preci- 
samente correctos, este tipo de analisis le llevo a reconocer la 
enorme capacidad de crecimiento de todas las poblaciones. Sin 
embargo, el crecimiento ilimitado de una poblacion no se man- 
tiene durante un tiempo indefinido en ninguna especie, en el 
laboratorio o en la naturaleza. Una poblacion que comienza 
con un tamano pequeno en un ambiente favorable podria 
aumentar con rapidez durante un tiempo pero, por ultimo, y 
como consecuencia de la limitation en los recursos y de otros 
factores, su cantidad deja de aumentar. No obstante es util ana- 
lizar el crecimiento de la poblacion en un ambiente ideal e ili¬ 
mitado porque se puede revelar la capacidad de las especies 
para aumentar y las condiciones en las cuales se podria expre- 
sar esta capacidad. 


Tasa de incremento per capita 

Consideremos una poblacion hipotetica compuesta por unos 
pocos individuos que viven en un ambiente ideal e ilimitado. En 
estas condiciones no hay limitaciones en las capacidades de los 
individuos para obtener energla, crecer y reproducirse aparte de 
las restricciones biologicas intrlnsecas asociadas con los rasgos de 
§u historia de vida. La poblacion aumenta de tamano con cada 
nacimiento y con la inmigracion de individuos de otras pobla¬ 
ciones, y disminuye de tamano con cada muerte y con la emi¬ 
gration de individuos fuera de la poblacion. Para simplificar, 
ignoraremos los efectos de la inmigracion y la emigration (una 
formula mas compleja abarcarla estos factores). En consecuencia, 
se puede definir un cambio en el tamano de la poblacion duran¬ 
te un intervalo fijo con la siguiente ecuacion verbal: 

Cambio en el tamano Nacimientos Muertes 
de la poblacion durante = durante - durante 
un periodo el perlodo el perlodo 

Se pueden usar signos matematicos para expresar esta rela¬ 
tion de manera mas concisa. Si N representa el tamano de la 
poblacion y t representa el tiempo, entonces AN es el cambio en 
el tamano de la poblacion y At es el periodo (apropiado para la 
duration de la vida o el tiempo de generation de las especies) 
durante el cual se evalua el crecimiento de la poblacion (la letra 
griega delta A indica un cambio, como, por ejemplo, en el tiem¬ 
po). A continuation se puede reescribir la ecuacion verbal de la 
siguiente manera: 



donde B es el numero total de nacimientos en la especie 
durante el periodo evaluado y D es el numero de muertes. 

Luego, este modelo simple se puede modificar para que los 
nacimientos y las muertes se expresen como promedios de los naci¬ 
mientos y las muertes por individuo durante el intervalo especi- 
ficado. La tasa de natalidad per capita es el numero de hijos 
producidos por unidad de tiempo por un miembro promedio de 
la poblacion. Por ejemplo, si hay 34 nacimientos por ano en una 
poblacion de 1 000 individuos, la tasa de natalidad anual per 
capita es de 34 / 1000 o 0,034. Si se conoce la tasa de natalidad anual 
per capita (expresada.como b), se puede emplear la formula B = 
bN para calcular la csftuidad esperada de nacimientos por ano en 
una poblacion de cuaiquier tamano. Por ejemplo, si la tasa de 
nacimiento anual per i^pita es de 0,034 y el tamano de la pobla¬ 
cion es 500, 

B = bN 

B = 0,034 x 500 

B = 17 por ano 

De la misma manera, la tasa de mortalidad per capita (simboli- 
zada por m para representar la mortalidad) permite calcular la 
cantidad de muertes esperada para un periodo en una poblacion 
de cualquier tamano. Si m = 0,016 por ano, se podrian esperar 
16 muertes por ano en una poblacion de 1000 individuos. En las 
poblaciones naturales o en las de laboratorio se pueden calcular 
las tasas de natalidad y de mortalidad per capita a partir de esti- 
maciones sobre el tamano de la poblacion y de datos de las tablas 
de vida y de tablas reproductivas (por ejemplo, cuadros 52-1 y 
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A continuation se puede volver a revisar la ecuacion de creci- 
miento de la poblacion pero con las tasas de natalidad y mortalidad 
per capita en lugar de con la cantidad de nacimientos y muertes: 


AN 

At 


= bN - mN 


Luego puede realizarse una simplification final. Los ecologos 
demografos estan mas interesados en la diferencia entre las tasas 
de natalidad y mortalidad per capita. Esta diferencia es la tasa de 
incremento per capita o r: 


r = b - m 

El valor de r indica si una poblacion determinada crece (r > 0) 
o disminuye (r < 0). El crecimiento poblacional cero (CPC) se 
produce cuando las tasas de natalidad y mortalidad per capita 
son equivalentes (r = 0). En este tipo de poblacion se producen 
nacimientos y muertes pero estan equilibrados entre si de mane- 
ra exacta. 

Si se aplica la tasa de incremento per capita, se puede refor- 
mular la ecuacion para el cambio del tamano de la poblacion de 
la siguiente manera: 



La mayorla de los ecologos usan calculos diferenciales para 
expresar el crecimiento de la poblacion como una tasa de creci¬ 
miento en un momento especlfico: 



Si usted todavla no ha estudiado calculo no se asuste con las 
formas de la ultima ecuacion; es casi igual a la anterior, excepto 
que los intervalos At son muy breves y se expresan en la ecua¬ 
cion como dt. 


Crecimiento exponencial 

Anteriormente se describio una poblacion cuyos miembros 
tenlan acceso a gran cantidad de alimentos y podlan reproducirse 
libremente de acuerdo con su capacidad fisiologica. El aumento de 
la poblacion en esas condiciones ideales se denomina crecimiento 
exponencial de la poblacion, tambien denominado crecimiento 
geometrico de la poblacion. En estas condiciones, la tasa de incre¬ 
mento per capita podria alcanzar el valor maximo para la especie, 
denominado tasa de incremento intrinseco , que se representa como 
r max . La ecuacion de crecimiento exponencial de la poblacion es: 


El tamano de una poblacion que crece de forma exponencial 
aumenta a una velocidad constante, lo que determina una curva de 
crecimiento en forma de J cuando se hace una grafica del tamano 
de la poblacion en funcion del tiempo (fig. 52-9). Aunque la velo¬ 
cidad de crecimiento intrfnseca es constante, la poblacion acumula 
mas individuos nuevos por unidad de tiempo cuando es grande 
que cuando es pequena; esto implica que las pendientes de las cur- 
vas ilustradas en la figura 52-9 se vuelvan cada vez mas agudas 
con el paso del tiempo. Esto se debe a que el crecimiento de la 


poblacion depende tanto de N como de r max y las poblaciones mas 
grandes experimentan mas nacimientos (y muertes) que las mas 
pequenas que crecen a la misma velocidad per capita. En la figura 
52-9 tambien se evidencia que una poblacion con una velocidad de 
incremento intrfnseca mayor ( dN/dt = 1,0N) crece mas rapido que 
otra con menor velocidad de incremento ( dN/dt = 0,5N). 

La curva de crecimiento exponencial en forma de J es caracte- 
ristica de algunas poblaciones que se introducen en un ambiente 
nuevo o que tienen pocos habitantes o cuando la cantidad de 
• miembros se reduce mucho debido a un episodio catastrofico y 
luego comienza a ascender. Por ejemplo, en la figura 52-10 se 
ilustra el crecimiento exponencial de la poblacion de elefantes del 
Parque Nacional Kruger, en Sudafrica, despues del establecimiento 
de restricciones contra la caza. Despues de alrededor de 60 anos de 
crecimiento exponencial, la gran cantidad de elefantes habla cau- 



A Fig. 52-9. Prediction del crecimiento poblacional de acuerdo 
con el modelo exponencial. Este grafico compara el crecimiento en 
dos poblaciones con dos valores diferentes de r max . El aumento del valor 
desde 0,5 hasta 1 eleva la tasa de incremento del tamano de la pobla¬ 
cion en funcion del tiempo, como se refleja en las pendientes relativas 
de las curvas. 
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A Fig. 52-10. Crecimiento exponencial de la poblacion de ele¬ 
fantes africanos del Parque Nacional Kruger en Sudafrica. 
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sado tanto dano a la vegetation del parque que era probable que 
comenzara a escasear la fuente de alimentos de este animal, lo que 
produciria una detention en el crecimiento de la poblacion debido 
a la imposibilidad de alimentarse. Para proteger a otras especies y 
al ecosistema del parque, antes de que se produjera una catastrofe, 
se comenzo a limitar la poblacion de elefantes con el control de la 
natalidad y la exportation de elefantes hacia otros palses. 


Evaluacion de conceptos 


1, Explique la razon por la cual una velocidad de incremen- 
t° (r max ) constante en una poblacion produce un grafico 
de crecimiento en forma de J en lugar de en linea recta. 

2. ^Donde es mas probable que se produzca un crecimiento 
exponential de una poblacion de plantas: en una isla 
volcanica recien formada o en una selva tropical madura 
no expuesta a desastres? i?or que? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


El modelo de crecimiento logistico 
abarca el concepto de capacidad 
de carga 

El modelo de crecimiento exponencial considera que los recur- 
sos son ilimitados, pero esto nunca se observa en la vida real. A 
medida que incrementa la densidad de la poblacion, cada indivi- 
duo accede a una cantidad decreciente de recursos. En definitiva, 
hay un llmite en la cantidad de individuos que pueden ocupar un 
habitat. Los ecologos definen la capacidad de carga, simbolizada 
como K, como el tamano maximo de una poblacion que puede 
mantener un ambiente determinado. Esta capacidad no es fija, 
sino que varia en funcion del espacio y del tiempo de acuerdo con 
la abundancia de los recursos limitantes. Tanto la energla como los 
refugios, los escondites contra los depredadores, los nutrientes 
presentes en el suelo, el agua y la ubicacion de sitios adecuados 
para la reproduction pueden representar factores limitantes. Por 
ejemplo, la capacidad de carga de los murcielagos puede ser ele- 
vada en un ambiente con gran cantidad de insectos voladores y 
sitios para descansar, pero puede ser menor en un area donde hay 
gran cantidad de alimentos pero menos refugios adecuados. 

La acumulacion de individuos y la limitation de los recursos 
puede ejercer efectos importantes sobre la tasa de crecimiento de la 
poblacion. Si los individuos no pueden obtener suficientes recursos 
para reproducirse, la tasa de natalidad per capita (b) disminuye. Si los 
individuos no logran encontrar y consumir fuentes de energia sufi¬ 
cientes para mantener sus propias vidas, la tasa de mortalidad per 
capita (m) podria aumentar. Una diminution de b o un aumento de 
m produce una reduction de la tasa de incremento per capita (r). 

Modelo de crecimiento logistico 

La formula matematica utilizada se puede modificar para incor- 
porar cambios en la velocidad de crecimiento, a medida que el tama¬ 
no de la poblacion se aproxima a la capacidad de carga. En el modelo 


de crecimiento logistico de la poblacion, la tasa de incremento per 
capita disminuye cuando la poblacion alcanza su capacidad de carga. 

Para construir el modelo logistico se parte de un modelo de cre¬ 
cimiento exponencial de la poblacion y se agrega una expresion 
que reduce la tasa de incremento per capita a medida que N 
aumenta (fig. 52-11). Si el tamano maximo sostenible de la 
poblacion (capacidad de carga) se representa como K, entonces K 
- N es la cantidad de individuos adicionales que el ambiente puede 
mantener y (K- N)/K es el porcentaje de K que todavia esta dis- 
ponible para que la poblacion crezca. Si se multiplica la tasa de 
incremento exponencial r max N por (K - N)/K se modifica la veloci¬ 
dad de crecimiento de la poblacion a medida que aumenta N de la 
siguiente manera: 


dN , T (K-N) 
dT = 


K 


En el cuadro 52-3 se muestran calculos de la tasa de creci¬ 
miento de poblaciones de diversos tamanos que sostienen un cre- 



▲ Fig. 52-11. Influencia del tamano poblacional (N) sobre la tasa 
de incremento per capita (r). El modelo logistico considera que la 
tasa de incremento per capita disminuye a medida que N aumenta. Si 
N es mayor que K, la velocidad de crecimiento de la poblacidn es nega- 
tiva y el tamano de la poblacion disminuye. En la linea blanca se alcan¬ 
za el equilibrio cuando N = K. 


Cuadro 52-3 Ejemplo hipotetico de crecimiento 
lor'f'stico de la poblacion, donde 
K = 1 y r max = 0,05 por individuo 
por ano 


Velocidad de 
Velocidad de crecimiento 


Tamano Tasa de 
de | a incremento 
pobla- intnnseca: 
cion: N r ma* 

(V) 

crecimiento 
per capita: 

* ) 

de la 

poblacion*: 

20 

0,05 

0,98 

0,049 

+1 

100 

0,05 

0,90 

0,045 

+5 

250 

0,05 

0,75 

0,038 

+9 

500 

0,05 

0,50 

0,025 

+13 

750 

0,05 

0,25 

0,013 

+9 

1000 

0,05 

0 

0 

0 


*Redondeado hacia el numero entero mas cercano. 
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cimiento hipotetico de acuerdo con el modelo loglstico. Cuando el 
valor de N es bajo en comparacion con K, el termino (K - N)/K es 
elevado y la tasa de incremento per capita - N)/K se aproxi- 
ma a la velocidad de incremento intrinseca (maxima). Sin embar¬ 
go, cuando el valor de N es alto y los recursos son limitados, el 
termino (K - N)/K es bajo y la velocidad de incremento per capita 
tambien lo es. Cuando N es igual a K, la poblacion deja de crecer. 
En el cuadro 52-3 se debe senalar que la velocidad de crecimiento 
global de la poblacion es maxima, +13, durante el ario en que el 
tamano de la poblacion es 500, o sea, la mitad de la capacidad de 
carga. ^Por que la velocidad de crecimiento de la poblacion es 
maxima con 500 individuos y no cuando el tamano de la pobla¬ 
cion es menor? Esto se debe al equilibrio entre la tasa de incre¬ 
mento per capita y el tamano de la poblacion. Cuando la poblacion 
tiene 500 individuos, la tasa de incremento per capita permanece 
relativamente elevada (la mitad de la tasa maxima) y hay muchos 
mas individuos en la poblacion capaces de reproducirse que cuan¬ 
do el tamano de la poblacion es menor. 

El modelo logistico de crecimiento de la poblacion produce una 
curva de crecimiento sigmoidea (en forma de S) cuando se ilustra 
N en funcion del tiempo (la linea roja en la figure 52-12). La agre- 
gacion de individuos nuevos a la poblacion es mas rapido cuando 
el tamano de la poblacion es intermedio, una situation en la que no 
solo se observa que el tamano de la poblacion capaz de reproducir¬ 
se es grande, sino que, ademas, hay mucho espacio y otros recur¬ 
sos disponibles en el medio ambiente. La velocidad de crecimiento 
de la poblacion disminuye bastante cuando N se aproxima a K. 

Debemos senalar que hasta el momento no se han hecho comen- 
tarios sobre la razon por la cual la velocidad de crecimiento de la 
poblacion disminuye a medida que N se aproxima a K. Para que 
la velocidad de crecimiento de una poblacion disminuya, la tasa de 
natalidad b debe reducirse, la tasa de mortalidad m debe aumentar o 
deben ocurrir ambas situaciones. En otro apartado de este capltulo 
se describiran algunos de los factores que afectan a estas tasas. 



▲ Fig. 52-12. Crecimiento de la poblacion establecido por el 
modelo logistico. La velocidad de crecimiento de la poblacion dismi¬ 
nuye a medida que el tamano de la poblacion (A/) se aproxima a la capa¬ 
cidad de carga (K) del ambiente. La linea roja muestra el crecimiento 
logistico de una poblacion donde r max = 1 y K = 1 500 individuos. En 
comparacion, la linea azul ilustra una poblacion que continua con su 
crecimiento exponencial con la misma r max . 


Modelo logistico y poblaciones reales 

El crecimiento de las poblaciones de algunos animales peque- 
nos en el laboratorio, como, por ejemplo, los escarabajos y los 
crustaceos, y de algunos microorganismos, como, por ejemplo, 
paramecios, levaduras y bacterias, desarrollan una curva en 
forma de S (fig. 52-13a). Estas especies crecen en un ambiente 
. estable sin depredadores ni otras especies que puedan competir 
por los recursos, aunque estas condiciones se presentan en esca- 
sas ocasiones en la naturaleza. 

Algunos de los conceptos basicos que dependen del modelo 
logistico no se aplican a todas las poblaciones. Por ejemplo, el 
modelo logistico asume que las especies se adaptan de forma ins- 
tantanea al crecimiento y se aproximan a la capacidad de carga 
de forma suave. Sin embargo, en las poblaciones mas naturales 
se produce un retraso antes de que se adviertan los efectos nega- 
tivos de la poblacion en vlas de crecimiento. Si, por ejemplo. 
comienza a disminuir la disponibilidad de alimentos en una 
poblacion, la reproduccion tambien disminuye. No obstante, la 
tasa de natalidad podria no reducirse de inmediato porque las 
hembras podrian utilizar sus reservas de energla para continual 
con la reproduccion durante un breve periodo. Esto podria 
implicar que la especie supere su capacidad de carga antes de 
alcanzar una densidad relativamente estable. En la figure 52- 
13b se ilustra esta superacion de la capacidad en una poblacion 
de laboratorio de pulgas de agua ( Daphnia ). Si la poblacion dis¬ 
minuye por debajo de la capacidad de carga, se produce un retra¬ 
so en el crecimiento de la poblacion hasta que nacen los 
siguientes descendientes. Hay otras poblaciones que fluctuan 
bastante, lo que complica incluso la definition de la capacidad de 
carga. Por ejemplo, en la figure 52-13c se muestran cambios 
notables en el gorrion cantor en la poblacion que vive en una isla 
pequena del sur de British Columbia. La poblacion aumenta cor. 
rapidez, pero sufre catastrofes periodicas durante el invierno; en 
consecuencia, no se mantiene un tamano estable. En un aparta¬ 
do posterior de este capltulo se analizaran las posibles razones de 
estas fluctuaciones. 

El modelo logistico tambien incorpora la idea de que inde- 
pendientemente de la densidad de la poblacion, cada individuc 
que se agrega a una poblacion ejerce el mismo efecto negative 
sobre su velocidad de crecimiento. No obstante, algunas pobla¬ 
ciones muestran un efecto Allee (que recibe este nombre por W 
C. Alle de la University of Chicago, quien lo describio por pri- 
mera vez), que implica que los individuos pueden tener mas 
dificultades para fobrevivir o reproducirse si el tamano de la 
poblacion es demasjkdo escaso. Por ejemplo, una planta puede 
verse dariada por dt viento excesivo si crece aislada, pero estaria 
protegida si vive eh un grupo. Los biologos conservacionistas 
temen que si ciertas poblaciones de animales solitarios, como los 
rinocerontes, disminuyen en tamano por debajo de un valor cri- 
tico, dichos individuos no sean capaces de localizar a sus parejas 
en la temporada de reproduccion. 

Aunque el modelo logistico puede aplicarse a pocas poblacio¬ 
nes reales de forma exacta, es un punto de partida util para con- 
siderar la forma en que las poblaciones crecen y para construir 
modelos mas complejos. El modelo tambien es util en la biologla 
conservacionista para calcular la rapidez con que una poblacion 
determinada podria aumentar despues de que se ha reducido en 
tamano o para determinar la velocidad a la que los peces y las 
poblaciones salvajes deben obtener alimentos para sobrevivir. Y 
al igual que cualquier hipotesis inicial adecuada, el modelo logis¬ 
tico estimula la investigation para lograr una mejor comprension 
de los factores que afectan al crecimiento de la poblacion. 
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(a) Poblacion de Paramecium en el 
laboratorio. El crecimiento de 
Paramecium aurelia en cultivos 
pequenos (puntos negros) refleja 
bastante bien el crecimiento 
logistico (curva roja) si el 
investigador mantiene un 
ambiente constante. 


(b) Poblacion de Daphnia en el laboratorio. 

El crecimiento de una poblacion de Daphnia en un 
cultivo pequeno del laboratorio (puntos negros) no 
refleja demasiado bien el modelo logistico (curva 
roja). Esta poblacion supera la capacidad de carga 
de su ambiente artificial y luego se estabiliza en un 
tamano de poblacion aproximadamente estable. 


(c) Poblacion de gorriones cantores en su 
ambiente natural. La poblacion de hembras 
de gorriones cantores que construyen sus nidos 
en la isla Mandarte en British Columbia se 
reduce en forma peribdica debido al clima 
desfavorable del invierno y el crecimiento de la 
poblacion no puede describirse en forma 
adecuada con el modelo logfstico. 


▲ Fig. 52-13. ^Hasta que punto corresponden estas poblaciones al modelo de crecimiento logistico? 


Modelo logistico e historias de vida 

El modelo logistico predice diferentes velocidades de creci¬ 
miento per capita en poblaciones con baja o alta densidad en 
relation con la capacidad de carga del ambiente. Cuando la den¬ 
sidad es elevada, cada individuo cuenta con escasos recursos y la 
poblacion crece con lentitud o no crece. Cuando la densidad es 
baja se produce lo contrario: los recursos per capita son abun- 
dantes y la poblacion puede crecer con rapidez. Las distintas 
caracteristicas favorables de las historias de vida dependen de 
cada condition. Cuando la densidad poblacional es elevada, la 
seleccion favorece el cfesarrollo de adaptaciones que permiten a 
los organismos sobrevivir y reproducirse con escasos recursos. 
Por tanto, la capacidad de competencia y el uso eficiente de los 
recursos deben favorecerse en las poblaciones que se aproximan 
o han llegado a su capacidad de transporte. Estos son los rasgos 
que se asocian con la iteroparidad. En cambio, cuando la densi¬ 
dad poblacional es baja, incluso en la misma especie, se deben 
favorecer las adaptaciones que promuevan la reproduccion rapi- 
da, como, por ejemplo, la production de una progenie numero- 
sa de individuos pequenos. 

Los ecologos intentaron relacionar estas diferencias en los ras¬ 
gos preferidos, de acuerdo con las diversas densidades poblacio- 
nales con el modelo de crecimiento logistico. La seleccion de los 
rasgos de la historia de vida que son sensibles a la densidad pobla¬ 
cional se denomina seleccion K o seleccion dependiente de la den¬ 
sidad. En cambio, la seleccion de los rasgos de la historia de vida 
que maximizan el exito reproductive en ambientes no superpo- 
blados (con baja densidad) se denomina seleccion r o seleccion 
independiente de la densidad. Estos nombres representan las 
variables de la ecuacion loglstica. La seleccion K tiende a maximi- 
zar el tamano poblacional y funcional en poblaciones con densi¬ 
dades cercanas al limite, debido a la disposition de recursos 
(capacidad de carga, K). En cambio, la seleccion r tiende a maxi- 
mizar r, o sea, la tasa de incremento, y se produce en ambientes en 
los que la densidad poblacional fluctua bastante por debajo de la 
capacidad de carga o en los que los individuos tienen probabilida- 
des de encontrar poca competencia. 


Algunos experimentos de laboratorio demostraron que diferen¬ 
tes poblaciones de una misma especie pueden presentar diferentes 
equilibrios de rasgos Ky r seleccionados en funcion de las condi¬ 
tions del medio. Por ejemplo, los cultivos de la mosca de la fruta 
Drosophila melanogaster mantenidos durante 200 generaciones en 
condiciones de alta densidad con una cantidad minima de alimen- 
tos son mas productivos que otras poblaciones cultivadas durante 
muchas generaciones en ambientes de baja densidad con gran can¬ 
tidad de alimentos. Es probable que, ante la misma cantidad de ali- 
mentos, las larvas de los cultivos que vivlan en condiciones de 
mayor densidad se alimentaran con mayor rapidez que las larvas 
que vivlan en poblaciones de baja densidad. Los genotipos de la 
mosca de la fruta que funcionan mejor en densidades bajas no 
logran gran aptitud en poblaciones con alta densidad, como se pre- 
dijo de acuerdo con la teoria de seleccion K y seleccion r. 

Los conceptos de seleccion r y seleccion K se criticaron por- 
que se consideran una simplification de la variation observada 
en la evolution natural de las especies. Las caracteristicas de la 
mayoria de las espeoi^s las situan en algun punto intermedio 
entre los extremos re^esentados por estos dos tipos de selec¬ 
cion. La evaluation cgfica de la seleccion r y de la seleccion K 
llevo a los ecologos a ; pk>poner teorlas alternativas para la evolu¬ 
tion de la historia de vida. Estas teorlas alternativas estimularon 
la evaluation mas meticulosa de la forma en que ciertos factores, 
como los desastres, el estres y la frecuencia de oportunidades 
para lograr una reproduccion eficaz, afectan a la evolution de las 
historias de vida. 



1. Explique la razon por la cual una poblacion que evoluciona 
de acuerdo con el modelo de crecimiento logistico aumenta 
con mayor rapidez cuando su tamano es intermedio que 
cuando su tamano es relativamente pequeno o grande. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 
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Concepto 


Las poblaciones se regulan por una 
interaccion compleja de influencias 
bioticas y abioticas 

En esta seccion se aplicara el tema de la regulation (vease cap. 
1) a las poblaciones. Hay dos preguntas generales que se pueden 
formular con respecto a la regulacion del crecimiento de la 
poblacion. En primer lugar, <;que factores ambientales detienen el 
crecimiento de una poblacion? Y en segundo lugar, <>por que 
algunas. poblaciones muestran fluctuaciones importantes en el 
tamano en funcion del tiempo mientras que otras permanecen 
mas estables? 

Estas preguntas tienen muchas aplicaciones practicas. En agri¬ 
culture, el objetivo podria ser la reduccion del tamano de una 
plaga. Si una maleza introducida se disemina con rapidez, ^que 
se podria hacer para detener su crecimiento? «>Por que las plagas 
de la agriculture tienen efectos graves en algunas areas y no pro- 
ducen efectos en otras? Por el contrario, ^que factores ambienta¬ 
les crearian un ambiente favorable para la alimentacion o la 
reproduccion en una especie en peligro, como, por ejemplo, la 
ballena jorobada o la grulla? Este tipo de preguntas que compro- 
meten a factores reguladores de la poblacion son el tema princi¬ 
pal de los programas de atencion, que contribuyen a evitar la 
extincion de ciertas especies en peligro. 

Cambio y densidad de la poblacion 

El primer paso para entender la razon por la cual una pobla¬ 
cion deja de crecer es el analisis de la manera en que las tasas de 
natalidad, mortalidad, inmigracion y emigracion se modifican a 
medida que aumenta la densidad de la poblacion. Si la inmigra¬ 
cion esta equilibrada con la emigracion, entonces, una poblacion 
crece cuando la tasa de natalidad supera a la tasa de mortalidad 
y disminuye cuando la tasa de mortalidad excede a la de natali¬ 
dad. 

Si la tasa de natalidad o la tasa de mortalidad no cambian en 
funcion de la densidad poblacional, se considera que son inde- 


pendientes de la densidad. En un estudio clasico sobre regulacion 
de las poblaciones, Andrew Watkinson y John Harper, ecologos 
demografos especialistas en plantas de la University of Wales, 
observaron que la tasa de mortalidad de la festuca (.Festuca arena- 
ria una gramlnea) que crece en las dunas se debia, sobre todo, a 
factores flsicos que mataban proporciones similares de una pobla¬ 
cion local independientemente de su densidad. En cambio, se 
considera que una tasa de mortalidad que aumenta junto con la 
densidad poblacional es dependiente de la densidad, como cuan¬ 
do la tasa de natalidad disminuye en caso de aumentar la densi¬ 
dad. Watkinson y Harper observaron que la reproduccion de la 
festuca disminula a medida que aumentaba la densidad poblacio¬ 
nal. Por lo tanto, en esta poblacion, los principales factores que 
regulan la tasa de natalidad dependen de la densidad, mientras 
que la tasa de mortalidad esta regulada, sobre todo, por factores 
independientes de la densidad. En la figura 52-14 se ilustra la 
forma en que una poblacion puede dejar de crecer y alcanzar un 
equilibrio debido a diversas combinaciones de regulaciones 
dependiente de la densidad e independiente de la densidad. 

Regulacion de la poblacion dependiente 
de la densidad 

Las tasas de natalidad y de mortalidad dependientes de la 
densidad son ejemplos de retroalimentacion negativa, que es un 
tipo de regulacion descrita en el capltulo 1. Sin algun tipo de 
retroalimentacion negativa entre la densidad poblacional y las 
tasas vitales de natalidad y mortalidad, una poblacion no dejaria 
de crecer. Sin embargo, cuando la densidad aumenta, la tasa de 
natalidad disminuye, la de mortalidad aumenta o ambas se modi¬ 
fican para desarrollar una retroalimentacion negativa que detiene 
el crecimiento continuo de la poblacion. Ahora que sabemos que 
las tasas de natalidad y mortalidad cambian con la densidad 
poblacional, debemos determinar los mecanismos que producen 
estos cambios, que podrian afectar a muchos factores. 

Competencia por los recursos 

En poblaciones con muchos habitantes, el aumento de la den¬ 
sidad poblacional intensifica la competencia intraespeclfica por 
una cantidad decreciente de nutrientes y otros recursos, lo que 
determina una reduccion de la tasa de natalidad. Por ejemplo, el 
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(a) Tanto la tasa de natalidad como la de mortalidad 
cambian en funcion de la densidad poblacional. 


(b) La tasa de natalidad cambia de acuerdo con 
la densidad poblacional mientras que la tasa 
de mortalidad se mantiene constante. 


(c) La tasa de mortalidad cambia en funcion de 
la densidad poblacional mientras que la tasa 
de natalidad se mantiene constante. 


▲ Fig. 52-14. Determination del equilibrio en la densidad poblacional. Este modelo 
(se considera que las tasas de inmigracion y emigracion son nulas o equivalentes). 
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aumento de la densidad puede reducir la 
produccion de semillas en las plantas 
(fig. 52-15a). La disponibilidad de ali- 
mentos suele limitar el rendimiento repro¬ 
ductive) de las aves canoras; cuando la 
densidad poblacional de las aves aumenta 
en un ambiente especifico, cada hembra 
pone menos huevos y esta respuesta 
depende de la densidad (fig. 52-15b). En 
un experimento en el que se proporciono 
mayor cantidad de alimentos a hembras 
de gorriones cantores que vivlan en pobla- 
ciones de alta densidad, estas no reduje- 
ron el tamano de la nidada. 



Semillas plantadas por nr 




(a) Platano. La cantidad de semillas 
producidas por el platano (Plantago 
major) disminuye a medida que 
aumenta la densidad. 


Territorialidad 

En muchos vertebrados y algunos 
invertebrados, la territorialidad puede limi¬ 
tar la densidad. En este caso, el espacio 
que forma el territorio se convierte en el recurso por el cual com- 
piten los individuos. Por ejemplo, los guepardos son muy terri- 
toriales y usan medios de comunicacion qulmica para advertir a 
otros individuos de la misma especie sobre los limites de su terri¬ 
torio (fig. 52-16). Las aves oceanicas, como el alcatraz, suelen 
construir sus nidos en islas rocosas, donde estan relativamente 
protegidas de los depredadores (fig. 52-17). Hasta una cierta 
densidad de poblacion, la mayoria de las aves puede hallar un 
sitio adecuado para construir su nido, pero cuando superan este 
umbral, pocas aves se reproducen satisfactoriamente. Por tanto, 
el recurso limitante que determina la densidad poblacional 
reproductiva en el alcatraz es un territorio seguro para construir 
los nidos. Las aves que no pueden obtener un area para el nido 
no se reproducen. La presencia de una cantidad excesiva de indi¬ 
viduos que no se reproducen es un buen indicador de que la 
territorialidad limita d crecimiento de la poblacion, como se 
observa en muchas poblaciones de aves. 


(b) Gorrion cantor. El tamano de la nidada en el 
gorrion cantor de la isla Mandarte, en British 
Columbia, disminuye a medida que aumenta la 
densidad y escasean los alimentos. 


▲ Fig. 52-15. Disminucion de la reproduction cuando la densi¬ 
dad de poblacion es elevada. Se usan escalas logaritmicas en el ejex 
y en el eje y. 


Salud 

La densidad poblacional tambien puede influir en la salud y, 
en consecuencia, en la supervivencia de los organismos. Si la 
velocidad de transmision de una enfermedad depende de un 
nivel determinado de densidad en una poblacion, el impacto de 
la enfermedad podria ser dependiente de la densidad. Los expe- 
rimentos de campo realizados por Charles Mitchell, David Tilman 
y James Groth de la University of Minnesota demostraron que la 
gravedad de la infeccion producida por patogenos micoticos en 
las plantas es mayor cuando la densidad poblacional de las plan¬ 
tas es mas elevada. Los animales tambien pueden experimentar 
una mayor cantidad de infecciones debidas a patogenos cuando 
la densidad poblacional es alta. Steven Kohler y Wade Hoiland 
del Illinois Natural History Survey demostraron que en los tri- 
copteros (insectos de vida acuatica) la tasa de mortalidad rela- 
cionada con enfermedades es maxima despues de varios anos de 
abundancia de insectos. Su estudio indico que esta tasa de mor¬ 
talidad era en gran parte responsable de las fluctuaciones clclicas 
de la densidad poblacional de los insectos. Los patogenos que 
afectan a los seres humanos tambien pueden mostrar tasas de 
infeccion dependientes de la densidad. Por ejemplo, la tubercu¬ 
losis, que es una enfermedad producida por una bacteria que se 
disemina por el aire cuando una persona infectada estornuda o 
tose, afecta a un mayor porcentaje de personas que viven en ciu- 


A Fig. 52-16. Los guepardos demarcan un territorio con una 
senal quimica. 



A Fig. 52-17. Territorios. Los alcatraces hacen sus nidos a poca dis¬ 
tance entre sf y defienden sus territorios mediante gritos y picotazos. 
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dades con una gran densidad poblacional que a aquellas que 
viven en areas rurales. 


Depredation 

La depredacion puede ser una causa importante de mortali- 
dad dependiente de la densidad en algunas poblaciones de pre- 
sas, si un depredador encuentra y captura mas alimentos cuando 
la densidad poblacional de la presa aumenta. A medida que la 
poblacion que constituye la presa incrementa, el depredador 
podria alimentarse, sobre todo, de esa especie y consumir un 
mayor porcentaje de individuos. Por ejemplo, la trucha podria 
concentrarse durante una cierta cantidad de dlas en capturar una 
especie determinada de insectos que salen de su estadio larvario 
acuatico, y luego cambiar de presa cuando aumenta la densidad 
poblacional de otra especie de insecto. 


Desechos toxicos 

La acumulacion de desechos toxicos puede contribuir a la 
regulacion dependiente de la densidad del tamano de la pobla¬ 
cion. Por ejemplo, en los cultivos de laboratorio de microorga- 
nismos se acumulan subproductos metabolicos, a medida que las 
poblaciones crecen y esto envenena a los organismos en su 
ambiente artificial limitado. El metanol es uno de los subpro¬ 
ductos de la fermentation de la levadura. El contenido alcoholi- 
co del vino suele ser menor del 13% porque esta es la 
concentration maxima de etanol que pueden tolerar la mayoria 
de las celulas de levadura productoras de vino. 


Factores intrinsecos 

En algunas especies de animales, el tamano de la poblacion 
parece estar regulado mas por factores intrinsecos (fisiologicos) 
que por los factores extrinsecos (ambientales) comentados. Los 
ratones de patas blancas colocados en un area pequena se mul- 
tiplican y su poblacion aumenta de unos pocos a 30 o 40 indi¬ 
viduos; pero finalmente la reproduccion se reduce hasta que la 
poblacion deja de crecer. Esta disminucion de la reproduccion 
se asocia con las interacciones agresivas, que aumentan a medi¬ 
da que se incrementa la densidad poblacional y esto se observa 
incluso, si se les proporciona abundante cantidad de alimentos 
y refugios adecuados. Aunque se desconocen los mecanismos 
exactos por medio de los cuales la conducta agresiva afecta a la 
tasa reproductiva, los investigadores descubrieron que las den- 
sidades poblacionales elevadas en los ratones induclan un sin- 
drome de estres en el que ciertos cambios hormonales podrian 
retrasar la maduracion sexual, producir la disminucion del 
tamano de los organos reproductores e inhibir el sistema inmu- 
nitario. En este caso, las densidades elevadas producen un 
incremento en la tasa de mortalidad y una disminucion de la 
tasa de natalidad. En algunas otras poblaciones de roedores sal- 
vajes se observaron efectos similares ante el aumento de la den¬ 
sidad. 

Estos ejemplos de la regulacion de la poblacion por retroali- 
mentacion negativa demuestran como el aumento de la densidad 
produce una reduccion de la velocidad del crecimiento pobla¬ 
cional por medio de una alteration de la reproduccion, el creci¬ 
miento y la supervivencia. Esto ayuda a responder a la primera 
pregunta sobre las poblaciones: ^que causa la detention del cre¬ 
cimiento de una poblacion? A continuation se tratara de respon¬ 
der a la segunda pregunta: <>por que algunas poblaciones fluctuan 
bastante y otras se mantienen mas estables? 


Dinamica poblacional 

Aunque algunas poblaciones parecen mas estables que otras 
en relation con su tamano, a largo plazo todas las poblaciones 
conocidas muestran ciertas fluctuaciones en la cantidad de habi- 
. tantes. Aunque los ecologos pueden determinar un promedio del 
tamano de la poblacion en muchas especies, por lo general, esta 
cifra es menos interesante que la variation en la cantidad de 
habitantes de un ano a otro o de un sitio a otro. El estudio de la 
dinamica poblacional se concentra en las interacciones com- 
plejas entre los factores bioticos y abioticos que modifican su 
tamano. 


Estabilidad y fluctuation 

En un primer momento se crela que las poblaciones de mami- 
feros grandes, como, por ejemplo, el venado y el alee, permane- 
clan relativamente estables. Sin embargo, algunos estudios a 
largo plazo se opusieron a esta hipotesis. La poblacion de alces 
de la isla Royale, que se encuentra en el Lago Superior, es un 
ejemplo llamativo. Los alces del continente colonizaron la isla 
alrededor de 1900, despues de atravesar el lago congelado. Sin 
embargo, el lago no se congelo durante los ultimos anos, de 
manera que la poblacion de alces quedo aislada de la immigra¬ 
tion y de la emigracion. No obstante, como se ilustra en La 
figura 52-18, la poblacion no ha sido estable y desarrollc 
dos aumentos y reducciones importantes durante los ultimos 



Figura 52-18 

tCual es el grado de estabilidad de 
la poblacion de alces de la isla Royale? 

ESTUDIO DE CAMPO 


Los investigadores evaluaron en forma 
regular la poblacion de alces en la isla Royale del estado de 
Michigan entre 1960 y 2003. Durante ese pehodo el lago no se 
congelo y, en consecuencia, la poblacion de alces se mantuvo aisla¬ 
da de los efectos de la inmigracion y la emigracion. 


RESULTADOS 


Durante 43 anos, esta poblacion experi- 
mento dos aumentos y reducciones significativas, ademas de varias 
fluctuaciones inip&riantes en los tamanos. 
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Es probable que la 
disminucion constante 
se deba sobre todo a la 
depredacion por parte 
de los lobos . / 


'La reduccion importante se debe al 
clima invernal desfavorable y a la escasez* 
de alimentos, lo que determina que m£s del 
75% de la poblacion experimente inanicion 
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El patron de dinamica de poblacion observado 
en esta especie aislada indica que varios factores bioticos y abibti- 
cos pueden producir fluctuaciones importantes en la poblacion de 
alces en funcion del tiempo. 
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40 anos. En general, la gravedad de la perdida de animales de 
pastoreo de gran tamano, que habitan regiones templadas y pola- 
res durante el inviemo, es proporcional a la intensidad del invier- 
no. Las temperaturas mas bajas aumentan los requerimientos 
energeticos (y, en consecuencia, la necesidad de alimentos) mien- 
tras que la nieve mas profunda dificulta el hallazgo de alimentos. 
Aunque las poblaciones de mamlferos grandes son mas dinami- 
cas de lo que se crela, revelan una estabilidad mucho mayor que 
la observada en otras poblaciones. El cangrejo Dungeness repre- 
senta un ejemplo clasico de poblacion que fluctua de manera 
irregular. Como se ilustra en la figura 52-19, la poblacion de 
cangrejos de mar de Fort Bragg en la costa norte de California se 
modified de£de 10 000 hasta cientos de miles en un periodo, de 
40 anos. En cambio, durante el mismo periodo, la poblacion de 
alces de la isla Royale solo paso de 500 a 2 500 habitantes (vease 
fig. 52-18). 

Un factor crucial comprometido en las grandes fluctuaciones 
observadas en la poblacion de cangrejos Dungeness es el caniba- 
lismo. Las hembras expulsan hasta 2 millones de huevos cada 
otono y las crias de mayor edad y los adultos se alimentan de una 
gran cantidad de cangrejos jovenes. Ademas, las larvas solo pue- 
den crecer en aguas superficiales y dependen de las corrientes 
oceanicas y de la temperatura del agua. Si el viento y las corrien¬ 
tes alejan demasiado a las larvas de los cangrejos de la costa, estos 
no pueden alcanzar el fondo del oceano y establecerse con exito. 
Algunos cambios leves en el ambiente parecen amplificarse debi- 
do al canibalismo dependiente de la densidad y todos estos facto- 
res juntos explican las fluctuaciones importantes en las 
poblaciones de cangrejos Dungeness. Estos resultados confirman 
la hipotesis de que la dinamica de muchas poblaciones se debe a 
una interaction compleja entre los factores bioticos y abioticos. 

Metapoblaciones e inmigracion 

Hasta este momento, en nuestro analisis sobre la dinamica 
poblacional nos hemos concentrado, principalmente, en las con- 
tribuciones de los nacimientos y las muertes. Sin embargo, como 
se explico, la inmigracion y la emigration tambien pueden influir 
sobre las poblaciones. Esto se observa, en particular, cuando un 
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▲ Fig. 52-19. Fluctuaciones extremas en la poblacion. Este grafi- 
co muestra la caza comercial de cangrejos Dungeness machos (Cancer 
magister) en Fort Bragg, California. Se debe destacar la escala logarft- 
mica en el eje y. 


grupo de poblaciones esta interconectado y forma una metapo¬ 
blacion. Por ejemplo, la inmigracion y la emigration conectan a la 
poblacion de ardillas Belding -comentada con anterioridad- con 
otras poblaciones de la especie para formar una metapoblacion. 

«>C6mo podrian las metapoblaciones influir en las dinamicas de 
la poblacion? Una metapoblacion de gorriones cantores de la isla 
Mandarte y de un grupo de islas mas pequenas cercanas a la costa 
de British Columbia, representa un ejemplo que responde a esta 
pregunta. En la isla Mandarte, que se encuentra bastante aislada, 
las diferencias entre los nacimientos y las muertes son las variables 
principales que mantienen a la poblacion de gorriones altamente 
dinamica (vease fig. 52-13c). En un estudio que abarco el periodo 
1988-1991, solo el 11% de las aves eran inmigrantes. En cambio, 
durante el mismo periodo, el 57% de las aves de un grupo de islas 
pequenas cercanas a la isla Vancouver eran inmigrantes. Este nivel 
de inmigracion mas elevado, combinado con una tasa de supervi- 
vencia mas alta en las islas pequenas, determino una mayor esta¬ 
bilidad en las poblaciones de gorriones cantores en las islas 
pequenas en comparacion con la poblacion de la isla Mandarte 
(fig. 52-20). El concepto de metapoblacion destaca la importan- 
cia de la inmigracion y de la emigration en las diferentes pobla¬ 
ciones de gorriones y es importante para comprender a las 
poblaciones que viven en ambientes aislados. 

Ciclos de poblacion 

Si bien muchas poblaciones muestran fluctuaciones con una 
frecuencia impredecible, otras desarrollan ciclos regulares de expan- 
siones y reducciones y su densidad fluctua con una regularidad 
notable. Por ejemplo, algunos mamlferos herblvoros pequerios 
como los ratones campestres y los lemmings, tienden a experi- 
mentar ciclos que duran entre 3 y 4 anos y algunas aves, como, 
por ejemplo, el urogallo y el lagopodo, tienen ciclos que duran 
entre 9 y 11 anos. 
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▲ Fig. 52-20. Poblaciones de gorriones cantores e inmigracion. 

Las poblaciones de gorriones cantores en un grupo de islas pequenas 
constituyen una metapoblacion. La inmigracion permite que las pobla¬ 
ciones conectadas sean mas estables que la poblacion aislada en la isla 
Mandarte, que es mas grande. 
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Un ejemplo sorprendente de ciclos poblacionales es el de las 
liebres americanas (Lepus americanus ) y de los linces que viven en 
las selvas septentrionales cercanas a Canada y Alaska y experi- 
mentan ciclos de 10 anos. Los linces se alimentan, sobre todo, de 
liebres americanas, de manera que no resulta sorprendente que 
la cantidad de linces aumente y disminuya en funcion del nume- 
ro de liebres (fig. 52-21). Pero, <>por que la cantidad de liebres 
aumenta y disminuye con una frecuencia clclica de 10 anos? Se 
propusieron tres hipotesis principales. En primer lugar, los ciclos 
podrian deberse a la escasez de alimentos durante el inviemo. En 
esta estacion, las liebres se alimentan de las ramitas terminales 
de pequenos arbustos, como el sauce y el abedul, por lo que 
podrian experimentar desnutricion debido al exceso de pastoreo. 
Segundo, los ciclos podrian deberse a interacciones entre los depre- 
dadores y las presas. Ademas de los linces, muchos otros 
depredadores se alimentan de las liebres y podrian agotar estas 
presas. Y tercero, los ciclos podrian depender de una combina¬ 
tion de la limitation de los recursos alimenticios y la depreda¬ 
tion excesiva. 

Si los ciclos de las liebres se deben a la escasez de alimentos 
durante el invierno, entonces, no deberian observarse cuando se 
agregan alimentos a una poblacion en estudio. Los investigado- 
res ban realizado experimentos de este tipo en el Yukon durante 
20 anos -que abarcaron dos ciclos de liebres- e informaron dos 
resultados. En primer lugar, las poblaciones de liebres en las 
areas con exceso de alimentos aumentaron su densidad alrededor 
de tres veces. Es evidente que la capacidad de transporte del 
ambiente donde viven las liebres puede aumentar si se agregan 
alimentos. En segundo lugar, las liebres con exceso de alimentos 
continuaron con su ciclo de la misma manera que las poblacio¬ 



nes de control en las que no se agregaron alimentos. En particu¬ 
lar, se produjeron colapsos clclicos tanto en las areas experimen- 
tales como las de control, y el agregado de alimentos no pudo 
detener la diminution de la densidad de liebres. Por lo tanto, la 
disponibilidad de alimentos no es la causa del ciclo de las liebres 
que se muestra en la figura 52-21, de manera que se puede des- 
i cartar la primera hipotesis. 

Por medio de la colocation de collares con radiotransmisores 
en las liebres, los ecologos pueden hallar a los individuos des¬ 
pues de que mueren para determinar la causa inmediata del 
deceso. Casi el 90% de las muertes de las liebres se debe a la 
action de los depredadores; ninguna parecio morir de inanition. 
Estos datos respaldan la segunda o la tercera hipotesis. Para eva- 
luar estas hipotesis, los ecologos cercaron a los depredadores per- 
tenecientes a un area con una valla electrica y en otra area aislaron 
a un segundo grupo de depredadores y agregaron alimentos. Los 
resultados confirmaron la hipotesis que indica que el ciclo de la 
liebre depende, sobre todo, de la depredation excesiva, pero que 
la disponibilidad de alimentos tambien cumple un papel impor- 
tante, en particular, durante el inviemo. Es probable que las lie¬ 
bres mejor alimentadas tengan mas probabilidades de escapar de 
los depredadores. Hay muchos depredadores diferentes que con- 
tribuyen a estas perdidas; el ciclo no es solo una interaction sim¬ 
ple entre la liebre y el lince. 

Para el lince, el buho magallanico, la comadreja y otros depre¬ 
dadores que dependen, sobre todo, de una sola especie, la dis¬ 
ponibilidad de esta especie es el factor principal que influye 
sobre los cambios en esta poblacion. Cuando las presas escasean. 
los depredadores suelen modificar su caza y atacarse entre si. Los 
coyotes matan zorros y linces y los buhos magallanicos matan 
aves mas pequenas y comadrejas, lo que acelera el colapso de las 
poblaciones de depredadores. Los estudios experimentales a 
largo plazo ayudaran a determinar las causas de estos ciclos 
poblacionales. 



1. Identifique tres factores dependientes de la densidad que 
limitan el tamano de la poblacion y explique la forma en 
que ejercen su retroalimentacion negativa. 

. ^ Veanse las respuestas en el Apendice A. 
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▲ Fig. 52-21. Ciclos de poblacion en la liebre americana (Lepus 
americanus) y el lince. Los recuentos de la poblacion se basan en la can¬ 
tidad de pieles vendidas por los cazadores a la Compania Hudson Bay. 


Concepto 


El crecimiento de la poblacion 
humana se ha enlentecido despues 
de siglos de incremento exponencial 

Como se comento, ninguna poblacion puede crecer de forma 
indefinida, y los seres humanos no son una exception. En esta 
ultima section del capltulo se aplicaran los conceptos de la dina- 
mica poblacional a la poblacion humana. 

Poblacion humana mundial 

El modelo de crecimiento exponencial de la figura 52-9 se 
asemeja a la explosion de la poblacion humana observada desde 
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1650. El nuestro es un caso especial; es poco probable que algu- 
na otra poblacion de animales grandes haya mantenido tanto cre- 
cimiento durante un periodo tan largo. La poblacion humana 
aumento con relativa lentitud hasta alrededor de 1650, cuando 
habla alrededor de 500 millones de personas en la Tierra (fig. 
52-22). La poblacion se duplico hasta mil millones en los dos 
siglos siguientes, se volvio a duplicar a 2 mil millones entre 1850 
y 1930 y se volvio a duplicar otra vez en 1975, con 4 mil millo¬ 
nes de personas. La poblacion global actual alcanza los 6 mil 
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▲ Fig. 52-22. Crecimiento de la poblacion humana (informacion 
de 2003). La poblacion humana global ha crecido en forma casi conti- 
nua durante toda su historia, pero aumentb de forma muy importante 
despues de la Revolucibn Industrial. Aunque no se evidencia en esta 
escala, la velocidad de crecimiento de la poblacion humana disminuyo 
durante las ultimas decadas, sobre todo, como resultado de la reduc¬ 
tion de las tasas de natalidad en todo el mundo. 



A Fig. 52-23. Porcentaje de aumento de la poblacion humana 
global (datos de 2003). La portion punteada de la curva indica los 
datos proyectados. La caida aguda durante la dbcada de 1960 se debe, 
sobre todo, a una hambruna en China, en la que murieron alrededor de 
60 millones de personas. 


millones de personas y aumenta a una velocidad aproximada de 
73 millones por ano. La poblacion humana crece a una velocidad 
de 201000 personas al dia, lo que equivale a anadir una ciudad 
del tamano de Amarillo, en Texas, o Madison, en Wisconsin. El 
aumento semanal de la poblacion humana equivale al tamano de 
San Antonio, Milwaukee o Indianapolis. La poblacion mundial 
solo tarda cuatro anos en aumentar su numero en una cantidad 
equivalente a la poblacion de los Estados Unidos. Los ecologos 
demografos predicen que la poblacion de la Tierra alcanzara 
entre 7,3 y 8,4 mil millones de personas en 2025. 

Aunque la poblacion global sigue en aumento, la velocidad de 
crecimiento comenzo a disminuir durante la decada de 1960. En 
la f igura 52-23 se muestra el porcentaje del aumento de la pobla¬ 
cion global desde 1950 hasta 2003 y se proyecta hasta el ano 
2050. La tasa de incremento de la poblacion global alcanzo un 
maximo de 2,19% en 1962; hacia 2003 disminuyo hasta el 
1,16%. Los modelos actuales proyectan una disminucion de la 
velocidad de crecimiento global hasta el 0,4% en 2050. Esta reduc- 
cion en la velocidad de crecimiento demuestra que la poblacion 
humana se ha alejado del crecimiento exponencial verdadero, 
que se desarrolla a una velocidad constante. Estas reducciones se 
deben a cambios fundamentales en las dinamicas de la poblacion 
debido a enfermedades, como, por ejemplo, el SID A y al control 
voluntario de la poblacion. 


Patrones regionales de cambio de la poblacion 

Hasta el momento se describieron los cambios en la poblacion 
global. Sin embargo, la dinamica poblacional varfa bastante de 
una region a otra. Para mantener la estabilidad de la poblacion, 
esta puede adoptar una de dos configuraciones: 

Crecimiento poblacional cero = tasas de natalidad elevadas - 
tasas de mortalidad elevadas 

o 

Crecimiento poblacional cero = tasas de natalidad bajas - 
tasas de mortalidad bajas 

El cambio de un estado al otro se denomina transicion demo- 
grafica. En la f igura 52-24 se compara la transicion demografi- 



A Fig. 52-24. Transicion demografica en Suecia y Mexico, 1750- 
2050 (datos de 2003). 
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ca en uno de los palses mas desarrollados desde el punto de 
vista economico, Suecia, y en un pais en vias de desarrollo, 
Mexico. La transicion demografica en Suecia tardo alrededor de 
150 anos, entre 1810 y 1960; en Mexico se cree que los cam- 
bios continuaran hasta un poco despues de 2050, casi el mismo 
tiempo. La transicion demografica se asocia con un aumento en 
la calidad de la atencion de la salud y la higiene, as! como tam- 
bien con un mayor acceso a la educacion, en especial, para las 
mujeres. 

Despues de 1950, las tasas de mortalidad disminuyeron 
con rapidez en la mayoria de los palses en vlas de desarrollo, 
pero las tasas de natalidad se redujeron de una manera mas 
variable 1 . La reduccion de la tasa de natalidad fue mas notable 
en China. En 1970, la tasa de natalidad china indicaba que 
cada mujer tendria un promedio de 5,9 hijos durante su vida 
(tasa total de fecundidad); hacia 2004, la tasa total de fecun- 
didad fue de 1,7 nino, sobre todo, debido a un programa 
gubernamental estricto que solo permite tener un hijo. En 
India, las tasas de natalidad disminuyeron con mayor lentitud. 
En algunos palses de Africa, la transicion hacia tasas de nata¬ 
lidad mas bajas fue mas drastica, aunque las tasas de natalidad 
siguen siendo altas en la mayor parte de los palses de Africa 
ubicados al sur del Sahara. 

iComo afectan este tipo de tasas de natalidad variables al 
crecimiento de la poblacion mundial? En las naciones desa- 
rrolladas, las poblaciones se aproximan al equilibrio (tasa de 
crecimiento de alrededor del 0,1% por ano), con tasas de 
reproduccion cercanas al nivel de reposicion (tasa total de 
fecundidad = 2,1 ninos por mujer). En realidad, en muchos 
palses desarrollados, como Canada, Alemania, Japon, Italia y 
Reino Unido, las tasas totales de reproduccion se encuentran 


por debajo del nivel de reposicion. Estas poblaciones reduciran 
sus tamanos si no se produce inmigracion y si la tasa de nata¬ 
lidad no se modifica. De hecho, la poblacion ya esta disminu- 
yendo en muchos palses de Europa Oriental y Central. La 
mayor parte del crecimiento actual de la poblacion (1,4% por 
ano) se concentra en los palses en vlas de desarrollo, donde, 
actualmente, vive el 80% de la poblacion mundial. 

Una caracterlstica unica del crecimiento de la poblacion 
humana es la capacidad de controlarlo con planificacion familiar 
y anticoncepcion voluntaria. La reduccion del tamano de las 
familias es la clave de la transicion demografica. Los cambios 
sociales y las aspiraciones educativas y laborales crecientes en las 
mujeres pertenecientes a distintas culturas las estimulan a retra- 
sar el matrimonio y la reproduccion. Este retraso contribuye a 
reducir las velocidades de crecimiento poblacional y a transfor- 
mar la sociedad en una sociedad con crecimiento poblacional 
cero, con tasas de natalidad y mortalidad bajas. Sin embargo, hay 
bastante desacuerdo entre los lideres mundiales con relation al 
apoyo que se debe proporcionar a los programas globales de pla¬ 
nificacion familiar. 

Distribution etaria 

Una variable demografica importante en las tendencias de 
crecimiento actual y futura es la distribucion etaria, o sea, la 
cantidad relativa de individuos de cada edad. La distribucion 
etaria suele representarse en “piramides”, como, por ejemplo, 
las que se ilustran en la figura 52-25. En Italia, la piramide 
tiene una base pequena que indica que los individuos que toda- 
vla no han llegado a la edad reproductiva estan relativamente 
subrepresentados en la poblacion. Esta situation contribuye a 
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▲ Fig. 52-25. Piramides con la distribucion etaria de la poblacion humana en tres pafses (informacion del ano 2000). Desde 2004, 
Afganistan crecia a una velocidad de 2,6% al ano, los Estados Unidos a una velocidad del 0,6% al ano e Italia reducia su velocidad de crecimiento a 
-0,1 % al ano. 
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la proyeccion de una diminution continua de la poblacion en 
ese pals. En cambio, Afganistan tiene una distribution etaria 
con una base amplia, con predominio de individuos jovenes 
que creceran y podrlan desarrollar un crecimiento explosivo 
gracias a su propia reproduction. La distribution etaria de los 
Estados Unidos es relativamente homogenea (hasta las edades 
postreproductivas, mas viejas) excepto el area sobresaliente que 
corresponde al gran aumento demografico (“baby boom”) de 
las dos decadas posteriores al fin de la Segunda Guerra 
Mundial. Aunque las parejas formadas por individuos nacidos 
en esa epoca tuvieron una cantidad promedio de dos hijos o 
menos, la tasa de natalidad national general aun supera la tasa 
de mortalidad porque aun hay muchos individuos nacidos en 
ese perlodo y sus hijos estan en edad reproductiva. Ademas, 
aunque la tasa de reproduction total contemporanea en los 
Estados Unidos es de 2,1 hijos por mujer -que se aproxima a 
la tasa de reposition- se proyecta que la poblacion crezca con 
lentitud hasta 2050 como resultado de la inmigracion. 

Los diagramas de la distribution etaria no solo predicen la 
tendencia del crecimiento de la poblacion sino que ademas pue- 
den determinar las condiciones sociales. De acuerdo con los dia¬ 
gramas de la figura 52-25 se puede predecir, por ejemplo, que las 
oportunidades de empleo y education seguiran siendo un pro- 
blema significativo en Afganistan en el futuro. La gran cantidad 
de jovenes que forman la poblacion afgana tambien podrlan ori- 
ginar inquietudes sociales y pollticas continuas, en particular, si 
no se cubren las necesidades y las aspiraciones. En Italia y los 
Estados Unidos, una proportion decreciente de jovenes que en la 
actualidad estan en edad laboral mantendra a una poblacion cre- 
ciente de jubilados nacidos durante la explosion demografica de 
la posguerra. En los Estados Unidos, esta caracterlstica demogra¬ 
fica convirtio a la seguridad social y Medicare (ayuda medica 
estatal para ancianos) en un tema principal dentro de la polltica. 
La comprension de las distribuciones etarias puede ayudar a pro- 
gramar el futuro. 


Mortalidad infantil y'expectativa de vida 

La mortalidad infantil, que es la cantidad de muertes infan- 
tiles por cada 1 000 nacidos vivos, y la expectativa de vida al 
nacer, o sea, el tiempo promedio de vida que se considera que 
puede tener un individuo, varlan de forma amplia entre las dis- 
tintas poblaciones humanas. Estas diferencias reflejan la cali- 
dad de vida a que se enfrenta un nino cuando nace. En la 
figura 52-26 se compara la mortalidad infantil promedio con 
el promedio de expectativa de vida en paises desarrollados y en 
vias de desarrollo en el ano 2000. Si bien estos promedios son 
bastante diferentes, no captan la amplia variedad de condicio¬ 
nes humanas. Por ejemplo, en 2003, Afganistan revelo una tasa 
de mortalidad infantil de 143 (14,3%). En cambio, en Japon, 
solo 3 ninos de cada 1 000 nacidos vivos murieron durante la 
infancia. Ademas, la expectativa de vida al nacer en Afganistan 
fue de 47 anos en comparacion con los 81 anos en Japon. 
Aunque la expectativa de vida global aumento desde 1950, en 
una etapa mas reciente disminuyo en varias regiones, como, 
por ejemplo, en paises de la ex Union Sovietica y regiones afri- 
canas por debajo del Sahara. En estas regiones, la combination 
de los desastres sociales, el deterioro de las infraestructuras y de 
las enfermedades infecciosas como el SIDA y la tuberculosis 
reducen la expectativa de vida. Por ejemplo, en el pals de Afri¬ 
ca oriental, Ruanda, la expectativa de vida en 2003 fue de alre- 
dedor de 39 anos, aproximadamente, la mitad que en Japon, 
Suecia, Italia y Espana. 
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▲ Fig. 52-26. Mortalidad infantil y expectativa de vida al nacer 
en paises desarrollados y en vias de desarrollo (informacion desde 
2003). 


Capacidad de carga global 

Ninguna cuestion ecologica es mas importante que el tamano 
futuro de la poblacion humana. La proyeccion del tamano de la 
poblacion humana depende de predicciones relacionadas con cam- 
bios en las tasas de natalidad y mortalidad en el futuro. Las Naciones 
Unidas creen que en 2050 la poblacion humana global sera de 7,5 a 
10,3 mil millones de personas. En otras palabras, si no se produce 
algun tipo de catastrofe, se agregaran entre 1,2 y 4 mil millones de 
personas a la poblacion en las proximas cuatro decadas, debido al 
momento del crecimiento de la poblacion humana. Sin embargo, 
^cuantos seres humanos puede soportar la biosfera? ^Estara super- 
poblado el mundo en 2050? «>Esta ya superpoblado ahora ? 


Estimaciones de la capacidad de carga 

Durante mas de tres siglos, los cientificos se preguntaron: ^cual 
es la capacidad de carga de seres humanos en la Tierra? Anton van 
Leeuwenhoek realizo la primera estimation conocida, de 13,4 mil 
millones, en 1679. A partir de entonces, las estimaciones se modi- 
ficaron desde menos 4§*mil millones hasta mas de mil billones de 
personas, con un promedio entre 10 y 15 mil millones. 

La capacidad de cay^t es diflcil de calcular y los cientificos que 
desarrollan estas estimaciones usan diversos metodos para respon¬ 
der a sus preguntas. Algunos emplean curvas como las que se 
obtienen con la ecuacion loglstica (vease fig. 52-12) con el fin de 
predecir la cantidad maxima de habitantes en el futuro. Otros 
autores generalizan a partir de la densidad de poblacion “maxi¬ 
ma” existente y la multiplican por la superficie de tierra habita¬ 
ble. Otros investigadores se basan en un solo factor limitante, 
como, por ejemplo, los alimentos, y requieren muchas suposicio- 
nes (como la cantidad de tierras disponibles, el rendimiento pro¬ 
medio de las cosechas, la dieta predominante -vegetariana o 
carnivora- y el total de calorias necesarias por persona por dla). 


Huella ecologica 

Un metodo mas completo para examinar la capacidad de 
carga de la Tierra consiste en reconocer que los seres humanos 
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tienen muchas necesidades: alimentos, agua, combustible, 
materiales para la construccion y otros, como, por ejemplo, 
vestimenta y transporte. El concepto de huella ecoldgica resu¬ 
me la superficie de tierra y agua apropiadas para que cada 
nacion obtenga todos los recursos que consume y absorba 
todos los desechos que ocasiona. Cuando se calcula la huella 
ecologica se distinguen seis tipos de superficies productivas 
desde el punto de vista ecologico: tierra arable (tierra adecuada 
para las cosechas), tierra para pastoreo, selva, oceano, tierra 
para la construccion y tierra con energla fosil (esta ultima se 
calcula de acuerdo con la tierra necesaria para que la vegetation 
absorba el C0 2 producido por los combustibles fosiles). Todas 
las medidas se convierten a superficie de tierra, hectareas (1 
hectarea por persona (lha = 10 000 m 2 o 0,01 km 2 ). Si se suma 
la superficie de todas las tierras del planeta -productivas desde 
el punto de vista ecologico- se obtienen alrededor de 2 ha por 
persona. Si se reserva parte de la tierra para parques y con fines 
conservacionistas, se reduce esta division a 1,7 ha por persona, 
que es el punto de referenda para comparar las verdaderas hue- 
llas ecologicas. 

En la figura 52-27 se ilustran las huellas ecologicas para 13 
palses y todo el mundo en 1997. Se pueden obtener dos conclu- 
siones principales de este grafico. En primer lugar, los palses 
revelan gran variedad en el tamano de sus huellas individuales y 
en la capacidad ecologica disponible (la base de recursos real de 
cada pals). Los Estados Unidos tienen una huella ecologica de 
8,4 ha por persona, pero solo 6,2 ha por persona de capacidad 
ecologica disponible. En otras palabras, la poblacion estadouni- 
dense ya esta por encima de la capacidad de carga. En cambio, 
Nueva Zelanda tiene una huella ecologica mas grande, que alcan- 
za 9,8 ha por persona, pero una capacidad disponible de 14,3 ha 
por persona, de manera que esta por debajo de su capacidad de 
carga. 

La segunda conclusion es que cuando se realizo el estudio, el 
mundo, en general, ya posela una deficiencia ecologica. El anali- 



Capacidad ecologica disponible 
(hectareas por persona) 

▲ Fig. 52-27. Huella ecologica en relacion con la capacidad eco¬ 
logica disponible. Los paises senalados con puntos rojos presentaron 
una deficiencia ecologica cuando se realizo el estudio en 1997. Los pai¬ 
ses senalados con puntos negros todavia tenfan exceso de recursos en 
relacion con las demandas de sus poblaciones. 


sis global sugiere que el mundo ya ha alcanzado o superado un 
poco su capacidad de carga. 

Es posible especular sobre la capacidad de carga definitiva de 
la poblacion humana en la Tierra o sobre los factores que limita- 
ran su crecimiento. Tal vez, los alimentos sean el factor principal. 
La desnutricion y la inanition son comunes en algunas regiones. 
pero se deben, sobre todo, a la distribucion desigual de los ali- 
• mentos mas que a una production inadecuada. Hasta ahora, los 
avances tecnologicos en la agricultura han permitido, que los insu- 
mos alimenticios mantengan el crecimiento de la poblacion glo¬ 
bal. Sin embargo, los principios de flujo de energla por medio de 
los ecosistemas (que se explicaron en el capltulo 54) implican 
que los ambientes pueden mantener mayor cantidad de herblvo- 
ros que de camlvoros. Si todas las personas comieran tanta came 
como los mas ricos, se podria alimentar a menos de la mitad de 
la poblacion mundial actual con los recursos alimenticios con- 
temporaneos. 

Es probable que en algun momento suframos una limitacion 
por el espacio, como se observa en el caso del alcatraz en las 
islas oceanicas. Es evidente que a medida que la poblacion 
humana se incremente el conflicto por la forma en que se podra 
utilizar el espacio y las tierras que ahora sirven para la agricul¬ 
tura se utilizaran para vivir. Sin embargo, parece haber pocos 
llmites en relacion con la distancia a la que pueden vivir los 
seres humanos. 

Otros elementos que pueden acabarse son los recursos no 
renovables, como ciertos metales y combustibles fosiles. Las 
demandas de muchas poblaciones ya han superado bastante 
los insumos locales e incluso regionales de un recurso remo¬ 
vable (el agua). Mas de mil millones de personas no tienen 
acceso a una cantidad suficiente de agua para cubrir las nece¬ 
sidades basicas de higiene. Tambien es posible que la pobla¬ 
cion humana sufra la limitacion de la capacidad del ambiente 
para absorber sus desechos. En estos casos, los habitantes 
humanos que en la actualidad ocupan la Tierra podrlan dis- 
minuir la capacidad de carga de las futuras generaciones a 
largo plazo. 

Algunos optimistas han sugerido que debido a nuestra capa¬ 
cidad de desarrollar tecnologla, el crecimiento de la poblacion 
humana no tiene limites practicos. Sin lugar a dudas, la tecno¬ 
logla aumento la capacidad de carga de la Tierra para los seres 
humanos, pero, como ya se destaco, ninguna poblacion puede 
seguir creciendo de forma indefinida. La exacta capacidad de 
carga humana mryj/lial y las circunstancias en que deberemos 
abordarla, son temtes que producen bastante preocupacion y 
debate. A diferencia' de otros organismos, tenemos la capaci¬ 
dad de decidir si^l crecimiento poblacional cero se lograra 
mediante cambios sociales basados en elecciones humanas o 
de un aumento de la tasa de mortalidad secundaria debido a la 
limitacion de la disponibilidad de recursos, plagas, guerras y 
degradation ambiental. 



1. ^Como afecta la distribucion etaria de una poblacion a su 
velocidad de crecimiento? 

2. ^Cuales son las relaciones entre la capacidad de carga, la 
capacidad ecologica y la huella ecologica para la pobla¬ 
cion de un pals? Defina cada termino en su respuesta. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 
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REVISION DE CONCEPTOS CLAVE 


Los procesos biologicos dinamicos influyen en la 
densidad poblacional, la dispersion y la demografia 

► Densidad y dispersion (pp. 1137-1139). La densidad de pobla¬ 
cion, o sea, la cantidad de individuos por unidad de superficie o 
volumen, depende de la interaccion entre los nacimientos, las 
muertes, la inmigracion y la emigracion. Los factores ambientales y 
sociales influyen sobre el espaciamiento de los individuos en patro- 
nes de dispersion agrupada, uniforme o al azar. 

► Demografia (pp. 1139-1141) Las poblaciones aumentan gracias a 
los nacimientos y la inmigracion, y disminuyen a traves de las 
muertes y de la emigracion. Las tablas de vida, las curvas de super- 
vivencia y las tablas de reproduction resumen las tendencias demo- 
graficas especlficas. 


Concepto 


Los rasgos que caracterizan la historia de vida son 
producto de la seleccion natural 

► Los rasgos de la historia de vida son resultados evolutivos que se 
reflejan en el desarrollo, la fisiologla y la conducta de un organismo 
(p. 1141). 

► Diversidad de historias de vida (pp. 1141-1142). Los organis- 
mos que practican la semelparidad se reproducen una sola vez y 
mueren. En cambio, los que desarrollan la iteroparidad se reprodu¬ 
cen muchas veces. 

► “Compensaciones” e historias de vida (pp. 1142-1143). Los ras¬ 
gos de las historias de vida, como, por ejemplo, el tamano de la cama- 
da, la edad en la que el individuo alcanza la madurez y el cuidado 
patemo, representan una compensation o un equilibrio entre deman- 
das conflictivas para obtener tiempo, energia y nutrientes limitados. 


Concepto 


EI modelo exponential describe el crecimiento de la 
poblacion en un ambiente ideal e ilimitado 

► Tasa de incremento per capita (pp. 1143-1144). Si se ignoran la 
inmigracion y la emigracion, la velocidad de crecimiento de una 
poblacion (tasa de incremento per capita ) es igual a la tasa de nata- 
lidad menos la tasa de mortalidad. 

► Crecimiento exponencial (pp. 1144-1145). La ecuacion de creci¬ 
miento exponencial dN/dt = r max N representa el crecimiento poten- 
cial de una poblacion en un ambiente ilimitado, donde r max es la 
tasa de incremento intrfnseca (per capita) maxima y N es la canti¬ 
dad de individuos en la poblacion. Este modelo predice que cuanto 
mas grande es una poblacion, mas rapido crece. La ilustracion del 
tamano de la poblacion en funcion del tiempo en este tipo de 
poblacion determina una curva en forma de J. 


Concepto 


El modelo de crecimiento logistico abarca el 
concepto de capacidad de carga 

► El crecimiento exponencial no puede mantenerse durante mucho 
tiempo en una poblacion. Un modelo mas realista limita el creci¬ 
miento con la incorporation de la capacidad de carga (K), que es el 


tamano maximo de poblacion que puede tolerar un ambiente 
(p. 1145). 

Modelo de crecimiento logistico (pp. 1145-1146). De acuerdo 
con la ecuacion loglstica dN/dt = r max N(K - N)/K, los niveles de cre¬ 
cimiento disminuyen a medida que la poblacion se aproxima a su 
capacidad de carga. 

Modelo logistico y poblaciones reales (p. 1146). El modelo 
logistico se aplica a pocas poblaciones reales, pero es util para cal- 
cular el crecimiento. 

Modelo logistico e historias de vida (p. 1147). Dos patrones 
hipoteticos y controvertidos de historias de vida son la seleccion K 
o dependiente de la densidad y la seleccion r o independiente de la 
densidad. 


Concepto 


Las poblaciones se regulan por una interaccion 
compleja de influencias bioticas y abioticas 

► Cambio y densidad de la poblacion (p. 1148). En las poblaciones 
dependientes de la densidad, las tasas de mortalidad aumentan y las 
tasas de natalidad disminuyen cuando se incrementa la densidad. En 
las poblaciones independientes de la densidad, las tasas de natalidad 
y mortalidad no se modifican cuando aumenta la densidad. 

► Regulation de la poblacion dependiente de la densidad (pp. 
1148-1150). Los cambios en las tasas de natalidad y mortalidad 
dependientes de la densidad limitan el aumento de la poblacion 
por retroalimentacion negativa y, en definitiva, pueden estabilizar 
una poblacion cerca de su capacidad de carga. Los factores limitan- 
tes dependientes de la densidad abarcan la competencia intraespe- 
cifica por alimentos o espacio limitado, el aumento de la 
depredation, las enfermedades, las tensiones producidas por la 
superpoblacion y los desechos. 

► Dinamica poblacional (pp. 1150-1151). Como las condiciones 
ambientales cambiantes a menudo alteran las poblaciones, estas 
exhiben ciertas fluctuaciones en su tamano. Las metapoblaciones 
son grupos de poblaciones conectadas por la inmigracion y la 
emigracion. 

► Ciclos poblacionales (pp. 1151-1152). Muchas poblaciones 
sufren ciclos regulares de expansiones y reducciones que reciben 
influencias de interacciones complejas entre los factores bioticos y 
los abioticos. ini 


/ 
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Concepto 


El crecimiento de la poblacion humana se ha 
enlentecido despues de siglos de incremento 
exponencial 

► Poblacion humana mundial (pp. 1152-1155). Desde alrededor 
de 1650, la poblacion humana credo en forma exponencial, pero 
durante los ultimos 40 anos, la velocidad de crecimiento disminuyo 
casi un 50%. Las diferencias en la distribution etaria demuestran 
que si bien algunas naciones crecen con rapidez, otras son estables 
o disminuyen de tamano. Se observan diferencias notables en las 
tasas de mortalidad infantil y la expectativa de vida al nacer entre 
los paises desarrollados y los palses en vlas de desarrollo. 

► Capacidad de carga global (pp. 1155-1156). La capacidad de 
carga de los seres humanos en la Tierra es incierta. La huella ecolo- 
gica, que es la superficie total de tierra y agua necesaria para man- 
tener a las personas de una nation, refleja lo cerca que estamos de 
alcanzar la capacidad de carga del planeta. Con mas de 6 mil millo- 
nes de personas, el mundo ya sufre deficiencias ecologicas. 
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videos y preguntas de autoevaluacion. 























EVALUACIQN DE CONO.CIMIENTOS 


Autoevaluacion 

1. La observation de que los miembros de una poblacion estan distri- 
buidos uniformemente sugiere que: 

a. El tamano del area ocupada por las poblaciones aumenta. 

b. Los recursos estan dlstribuidos en forma desigual. 

c. Los miembros de la poblacion compiten por el acceso a un recurso. 

d. Los miembros de la poblacion no se sienten atraidos ni excluidos 
por los demas. 

e. La densidad de poblacion es baja. 

2. Los ecologos demografos evaluan el destino de las cohortes de la 
misma edad para: 

a. Determinar la capacidad de carga de una poblacion. 

b. Determinar si una poblacion depende de procesos dependientes 
de la densidad. 

c. Determinar la tasa de natalidad y la tasa de mortalidad de cada 
grupo en una poblacion. 

d. Determinar los factores que regulan el tamano de la poblacion. 

e. Determinar si el crecimiento de una poblacion es clclico. 

3. En una poblacion que aumenta de tamano de acuerdo con el 
modelo de crecimiento loglstico: 

a. La cantidad de individuos que se agrega por unidad de tiempo es 
mayor cuando el valor de N se aproxima a cero (la ecuacion fun¬ 
damental es dN/dt = r max N(K - N/K). 

b. La velocidad de crecimiento per capita (r) aumenta cuando N se 
aproxima a K 

c. El crecimiento de la poblacion es igual a cero cuando N es igual a K 

d. La poblacion crece en forma exponencial cuando el valor de K es bajo. 

e. La tasa de natalidad ( b ) se aproxima a cero cuando N se aproxima a K. 

% 

4. La capacidad de carga de una poblacion: 

a. Puede calcularse con precision con el modelo de crecimiento 
loglstico. 

b. Suele permanecer constante con el paso del tiempo. 

c. Aumenta cuando la velocidad de crecimiento per capita (r) dis- 
minuye. 

d. Puede cambiar cuando se modifican las condiciones ambientales. 

e. Nunca puede superarse. 

5. «>Que par de terminos describe con mayor precision los rasgos de 
historia de vida de una poblacion estable de lobos? 

a. Semelparidad; selection r. d. Iteroparidad; selection K. 

b. Semelparidad; selection K e. Iteroparidad; selection N. 

c. Iteroparidad; selection r. 

6. La tasa de mortalidad infantil es_en los palses en vlas 

de desarrollo que en los palses desarrollados (vease fig. 52-26). 

a. Igual. d. Tres veces mayor. 

b. Dos veces mayor. e. Mas de seis veces mayor. 

c. Un poco menor. 

7. El estudio cientlfico de los ciclos de poblacion de la liebre america- 
na ( Lepus americanus) y su depredador, el lince, revelo que: 

a. La poblacion de presas solo se controla por el depredador. 

b. Las liebres y los linces son tan dependientes entre si que una 
especie no puede sobrevivir sin la otra. 


c. La hipotesis mas evidente y posible acerca de la causa de los 
ciclos de poblacion no es necesariamente la correcta. 

d. Tanto las poblaciones de liebres como de linces se regulan 
sobre todo por los factores abioticos. 

e. La poblacion de liebres es r seleccionada y la poblacion de lin¬ 
ces es K seleccionada. 

8. El tamano actual de la poblacion humana se aproxima a: 

a. 2 mil millones. d. 6 mil millones. 

b. 3 mil millones. e. 10 mil millones. 

c. 4 mil millones. 

9. ^Cual de las siguientes afirmaciones acerca de la poblacion huma¬ 
na en los paises desarrollados es INCORRECTA? 

a. El tamano promedio de la familia es relativamente pequeno. 

b. La poblacion experimento una transition demografica. 

c. La historia de vida es r seleccionada. 

d. La curva de supervivencia es de tipo I. 

e. La distribution etaria es relativamente uniforme. 

10. Un estudio reciente de las huellas ecologicas (descrito en el texto) 

llego a la conclusion de que: 

a. La capacidad de carga de los seres humanos en la Tierra es de 
alrededor de 10 mil millones. 

b. La capacidad de carga de la Tierra aumentaria si se incrementa 
el consumo de carne per capita. 

c. La demanda actual de recursos en los palses industrializados es 
mucho menor que la huella ecologica de esos paises. 

d. La huella ecologica de los Estados Unidos es mayor que la 
capacidad ecologica de su territorio. 

e. No es posible que los avances tecnologicos aumenten la capaci¬ 
dad de carga de la Tierra para los seres humanos. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Interrelation, evohitiva 

Redacte un parrafo para comparar las condiciones que favorecen la 
evolution de la reproduction por semelparidad (una vez) con la itero¬ 
paridad (repetida). 


IroMemas cientifieos 

Se evalua la hipotesis,de que la densidad poblacional de una especie 
de planta especifica .f^fluye sobre la velocidad con que un hongo pato- 
geno infecta a la planta. Como el hongo produce cicatrices visibles en 
las hojas, se puede determinar con facilidad si la planta esta infectada. 
Disene un experimento para comprobar su hipotesis y abarque los tra- 
tamientos experimentales y los grupos control, los datos obtenidos y 
los resultados esperados si la hipotesis es correcta. 


Ciencia, tecnologia y sociedad 

Muchas personas consideran que el crecimiento rapido de la poblacion 
de los palses en vlas de desarrollo es nuestro problema ambiental mas 
grave. Otros individuos creen que, en realidad, el crecimiento de la 
poblacion en los palses desarrollados, aunque menor, produce una 
amenaza ambiental mas importante. <>Que problemas surgen del creci¬ 
miento de la poblacion en, (a) los palses en vlas de desarrollo y, (b) el 
mundo industrializado? ^Cual de las amenazas parece ser mas impor¬ 
tante y por qu£? 
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Conceptos clave 


53-1 Algunas interacciones de una comunidad son la 
competencia, la depredation, el herbivorismo, 
la simbiosis y la enfermedad 
53-2 Las especies dominantes y las especies clave 
ejercen fuertes controles sobre la estructura 
de la comunidad 

53-3 Las perturbaciones influyen en la diversidad 
y en la composicion de las especies 
53-4 Los factores biogeograficos afectan a la 
biodiversidad de la comunidad 
53-5 Los enfoques contrapuestos de la estructura de 
la comunidad son objeto de un debate continuo 


Panorama general 


^Que es una comunidad? 

C uando caminamos por un campo o un bosque, o cuando 
paseamos por un parque, tenemos la oportunidad de 
observar algunas de las interacciones entre las especies 
presentes. Podemos ver que los pajaros utilizan los arboles para 
hacer sus nidos, que las abejas polinizan a las flores, que las ara- 
nas atrapan insectos en sus telas, que los helechos crecen bajo la 
sombra que dan los arboles. Esta es solo una pequena muestra de 
las interacciones entre las especies que existen en todo escenario 
ecologico. Ademas de los factores flsicos y qulmicos, que se tra- 
tan en el capltulo 50, el medio ambiente de un organismo inclu- 
ye factores bioticos: otros individuos de la misma especie y de 
otras especies. Esta congregation de poblaciones de diversas 
especies que viven cerca unas de otras, lo que les permite inte- 
ractuar, se denomina comunidad biologica. 

Los ecologos definen los limites de una comunidad, en parti¬ 
cular, para que se adapten a sus investigaciones. Pueden estudiar, 
por ejemplo, la comunidad de los descomponedores y otros 
organismos que viven en un tronco en descomposicion, la cornu - 


▲ Fig. 53-1. Comunidad de una sabana en el Parque Nacional 
Chobe, Botswana 


nidad bentica del Lago Superior, o la comunidad de arboles y 
arbustos del Parque Nacional Shenandoah. En la f igura 53-1 se 
muestra la comunidad de una sabana en el sur de Africa. Los dis- 
tintos animales, el cesped y arboles que rodean la charca son 
miembros de la comunidad. 

En este capitulo examinaremos los factores mas significativos de 
la estructura de una comunidad: los que determinan el numero de 
especies, cuales son las especies, que se encuentran, y la abundan- 
cia relativa de cada una de las especies. Comenzaremos con un fac¬ 
tor fundamental que influye en la estructura de la comunidad: las 
interacciones entre los organismos de la comunidad. 


Concepto 


Algunas interacciones dc una 
comunidad son la competencia, 
la depredacfdn, el herbivorismo, la 
simbiosis y la enfermedad 

J g 

Algunas de las relaciones clave en la vida de un organismo son 
sus interacciones con otras especies de la comunidad. Los ecologos 
se refieren a estas relaciones como interacciones interespecificas. 
Comenzaremos con la situation mas sencilla: las interacciones 
entre poblaciones de dos especies. 

Entre las interacciones que pueden existir entre distintas espe¬ 
cies se encuentra la competencia, la predacion, el herbivorismo, la 
simbiosis (parasitismo, mutualismo y comensalismo) y la enfer¬ 
medad. Utilizaremos aqui los slmbolos + y - para indicar el modo 
en que cada interaccion interespeclfica afecta a la supervivencia y 
a la reproduccion de las dos especies que participan en esta inte¬ 
raccion. Por ejemplo, en el mutualismo, la supervivencia y la 
reproduccion de cada especie aumenta en presencia de la otra; por 
lo tanto, es una interaccion +/+. La predacion es un ejemplo de 
interaccion +/-, que tiene un efecto positivo sobre la supervivencia 
y la reproduccion de la poblacion predadora y un efecto negativo 
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en la poblacion presa. En los casos en que una poblacion no se 
afecta por la interaction, lo indicamos con 0. 

Historicamente, la mayor parte de la investigation ecologica 
se ha centrado en las interacciones que tienen algun efecto 
negativo sobre alguna de las especies, como la competencia y la 
predation. Sin embargo, las interacciones positivas son ubi- 
cuas, y se esta estudiando su contribution a la estructura de la 
comunidad. 

Competencia 

La competencia interespeclfica se produce cuando las especies 
compiten por un recurso que escasea. Por ejemplo, las malezas 
de un jardln compiten con las plantas por los nutrientes del suelo 
y el agua. Los saltamontes y los bisontes de las Grandes Planicies 
compiten por el cesped del que ambos se alimentan. Los linces y 
los zorros de los bosques del norte de Alaska y Canada compiten 
por presas como la liebre americana. Existen algunos recursos, 
como el oxlgeno, que no escasean; aunque casi todas las especies 
lo utilizan, no compiten por el. Cuando dos especies compiten 
por un recurso, el resultado es peijudicial para una de ellas o 
ambas (-/-). Una fuerte competencia puede llevar a la elimina¬ 
tion local de una de las dos especies competidoras, en un proce- 
so llamado exclusion competitiva. 

El principio de exclusion competitiva 

En 1934, el ecologo ruso G. E Gause estudio los efectos de la 
competencia interespeclfica en experimentos de laboratorio con 
dos especies de protistas muy relacionadas, Paramecium aurelia y 
Paramecium caudatum. Cultivo estos protistas en condiciones 
estables, agregandoles una cantidad de alimento constante al dla. 
A1 cultivar las especies en medios separados, las dos poblaciones 


crecieron rapidamente hasta alcanzar la capacidad de cultivo. 
Pero, al cultivar las dos especies juntas, P. caudatum se extinguio 
en el cultivo. Gause dedujo que P. aurelia tenia una ventaja com¬ 
petitiva sobre la obtendon del alimento, y llego a la conclusion 
de que dos especies que compiten por un mismo recurso limi- 
tante no pueden coexistir en un mismo sitio. Una de las especies 
utilizara los recursos en forma mas eficiente y se reproducira mas 
rapido que la otra. Incluso una leve ventaja reproductiva llevara 
por ultimo a la elimination local del competidor inferior. El con- 
cepto de Gause en ecologla se conoce como el principio de exclu¬ 
sion competitiva. 

Nichos ecologicos 

El total de los recursos bioticos y abioticos utilizados por una 
especie en su medio ambiente se conoce como nicho ecologico 
de la especie. Una manera de comprender este concepto es por 
medio de la analogla del ecologo Eugene Odum: Si el habitat de 
un organismo es su “domicilio”, el nicho del organismo es su 
“profesion”. Dicho de otra manera, el nicho ecologico de un 
organismo es su papel ecologico, el modo en que “encaja” en el 
ecosistema. Por ejemplo, el nicho de una lagartija arborea tropi¬ 
cal consiste, entre otros componentes, en el intervalo de tempe- 
raturas que tolera, el tamano de las ramas por las que trepa, el 
momento del dia en que esta activa, y el tamano y el tipo de 
insectos que come. 

Podemos utilizar el concepto de nicho para redefinir el prin¬ 
cipio de exclusion competitiva: dos especies no pueden coexistir 
en una comunidad si sus nichos son identicos. Sin embargo, 
especies ecologicamente similares pueden coexistir en una comu¬ 
nidad si existe una o mas diferencias significativas en sus nichos 
(fig. 53-2). Debido a la competencia, el nicho fundamental de 
una especie, que es el nicho que potencialmente ocupa la espe- 




Es posible que el nicho de una especie se vea influenciado por la competencia interespeclfica? 


El ecologo Joseph Connell estudio dos espe¬ 


cies de percebes -Balanus balanoides y Chthamalus stellatus- que 
tienen una distribucion estratificada sobre las rocas a lo largo de la 
costa de Escocia. 


RESULTADOS 


Al eliminar a Balanus del estrato inferior, la 
poblacion de Chthamalus se extendio a esa zona. 

Marea alta 


9 Chthamalus 
& Balanus 


Oceano 


real de 
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Nicho fundamental 
de Chthamalus 


Marea baja 


En la naturaleza, Balanus no sobrevive en la parte alta de las rocas 
porque no es capaz de resistir la desecacion durante la marea baja. 
Por lo tanto, su nicho real es similar a su nicho fundamental. En 
cambio, Chthamalus generalmente se concentra sobre el estrato 
superior de las rocas. Para determinar el nicho fundamental de 
Chthamalus, Connel elimino a Balanus del estrato inferior. 


CONCLUSION 


La diseminacion de Chthamalus al eliminar a 
Balanus indica que la competencia excluyente hace que el nicho 
real de Chthamalus sea mucho mas pequeno que su nicho funda¬ 
mental. 
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G. fortis 


cie, puede ser diferente del nicho real , el nicho que ocupa la espe- 
cie en un determinado ambiente. 


Partition de recursos 

Cuando la competencia entre especies que tienen nichos iden- 
ticos no provoca la extincion local de una de ellas, por lo gene¬ 
ral, esto se debe a que el nicho de una de las especies se ha 
modificado. En otras palabras, la evolucion por seleccion natural 
puede conseguir que una de las especies utilice otro grupo de 
recursos. La diferenciacion de nichos que permite que especies 
similares puedan coexistir en una comunidad se denomina par¬ 
ticion de recursos (fig. 53-3) Podemos considerar la particion 
de recursos en una comunidad como “el espectro de la compe¬ 
tencia en el pasado”, una evidencia indirecta de la competencia 
interespeclfica antigua que se resolvio mediante la evolucion de 
una diferenciacion de nichos. 


Desplazamiento de caracteres 

Una llnea de evidencia indirecta de los efectos de la competen¬ 
cia proviene de la comparacion entre especies muy relacionadas, 
cuyas poblaciones pueden ser alopatricas (separadas geografica- 
mente; vease capltulo 24) o simpatricas (superpuestas geografica- 
mente). En algunos casos, las poblaciones alopatricas de estas 
especies son morfologicamente semej antes y utilizan recursos 
similares. Las poblaciones simpatricas, en cambio, que se supone 
que compiten por los recursos, tienen estructuras corporales dife- 
rentes y utilizan distintos recursos. El desplazamiento de caracte¬ 
res es la tendencia a que haya caracteristicas mas divergentes en 
poblaciones simpatricas de dos especies que en poblaciones alo¬ 
patricas de las mismas dos especies. Un ejemplo de desplazamien¬ 
to de caracteres es la variation del tamano entre las poblaciones de 


G. fuliginosa 


Profundidad 
del pico 



Profundidad del pico (mm) 


A Fig. 53-4. Desplazamiento de caracteres, prueba indirecta de la 
competencia en el pasado. Las poblaciones alopatricas de Geospiza 
fuliginosa y de Geospiza fortis, en la isla de Los Hermanos y en la isla 
Daphne, tienen picos similares (ambos graficos inferiores) y es posible 
que coman semillas de tamanos similares. Sin embargo, en los lugares 
donde las dos especies son simpatricas, en Santa Marfa y en San 
Cristobal, G. fuliginosa tiene un pico mas pequeno y piano y G. fortis , 
un pico mas grande y profundo (grafico superior). Estas adaptaciones 
favorecen la alimentacion con semillas de distintos tamanos. 



A. insolitus por lo general 
se posa en ramas 
sombreadas. 


A Fig. 53-3. Particion de recursos entre 
los lagartos de la Republica Dominicana. 

Siete especies de lagartos Anolis viven en 
estrecha proximidad, y todos se alimentan de 
insectos y de otros artropodos pequenos. Sin 
embargo, la competencia por el alimento es 
escasa, porque cada especie de lagarto vive en 
distintas zonas, y ocupan un nicho distinto. 


A. distichus 


se posa en 
los postes 
de las cercas 
y otras 
superficies 
soleadas. 


los pinzones de las Galapagos Geospiza fuligi¬ 
nosa y Geospiza fortis (fig. 53-4). 

Depreciation 

La depredacion se refiere a la interaction 
+/- entre especies, en la cual una especie, el 
depredador, mata y devora a la otra, la presa. 
El termino depredacion se asocia con imagenes 
cofrfo un leon que ataca y devora a un antllo- 
pe^pero, en realidad, se aplica a una gran 
di^rsidad de interacciones en las que siem- 
pre-'el depredador mata a la presa. Por ejem¬ 
plo, los gorgojos que se comen las semillas de 
algunas plantas, y las matan, son depredadores 
de semillas. Comer y evitar ser comido son 
prerrequisitos para el exito reproductive; por 
lo tanto, las adaptaciones de los depredadores 
y de las presas tienden a ser cada vez mas refi- 
nadas por medio de la seleccion natural. 

Muchas e importantes adaptaciones ali- 
menticias de los depredadores son obvias y 
familiares. La mayoria de los depredadores 
tienen sentidos agudos que les permiten 
localizar e identificar presas potenciales. 
Ademas, muchos depredadores poseen adap¬ 
taciones, como garras, dientes, colmillos, agui- 
jones o veneno que les ayudan a atrapar y 
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reducir a los organismos de los que se alimentan. Por ejemplo, la 
serpiente de cascabel y otras vlboras localizan a su presa median- 
te organos sensibles al calor ubicados entre cada ojo y la nariz, y 
matan a pequenos pajaros y mamlferos inyectandoles toxinas por 
medio de sus colmillos. Los depredadores que persiguen a sus 
presas son rapidos y agiles, y los que preparan emboscadas, se 
camuflan en el ambiente. 

De la misma manera que los depredadores poseen adaptaciones 
para atrapar a sus presas, las presas poseen adaptaciones que les 
permiten evitar ser atrapadas. Algunas conductas defensivas son el 
ocultamiento, la huida y la autodefensa. La autodefensa activa no es 
frecuente, aunque algunos mamlferos herblvoros defienden con 
gran brio a sus crias de los depredadores como el leon. Otras con¬ 
ductas defensivas son las llamadas de alarma que convocan a 
muchos individuos de la especie presa y se enfrentan al depredador. 

Los animales tienen una gran variedad de adaptaciones defen¬ 
sivas morfologicas y fisiologicas. Por ejemplo, la coloracion crlp- 
tica, o el camuflaje, hace que sea diflcil localizar a la presa (fig. 
53-5). Otros animales poseen defensas mecanicas o qulmicas. Por 
ejemplo, las defensas del puercoespln y de la mofeta desalientan 


A Fig. 53-5. Coloracion criptica: rana hyla areni- 
color. 


a la mayoria de los depredadores. Algunos animales, como la rana 
flecha venenosa de Costa Rica, pueden sintetizar toxinas, mientras 
que otros adquieren en forma pasiva una defensa qulmica por 
acumulacion de toxinas de las plantas que comen. Los animales 
con defensas qulmicas eficaces presentan a menudo una colora¬ 
cion brillante que sirve de advertencia, o coloracion aposematica. 
como en el caso de la rana flecha venenosa (fig. 53-6). La colo¬ 
racion aposematica parece ser una adaptacion; hay evidencias de 
que los depredadores son mas cuidadosos con posibles presas que 
tienen patrones de colores brillantes (vease cap. 1). 

Algunas veces, una especie presa puede protegerse imitando 
la apariencia de otra especie. En el mimetismo batesiano, una 
especie comestible o inofensiva toma el aspecto de otra especie 
que no es comestible o que es peligrosa para los depredadores. 
Por ejemplo, la larva de M anduca sexta hincha su cabeza y su 
torax cuando se siente amenazada y se asemeja a la cabeza de una 
pequena serpiente venenosa (fig. 53-7) En este caso el mime¬ 
tismo ademas incluye el comportamiento; mueve su cabeza hacia 
adelante y atras y silba como una serpiente. En el mimetismo 
mulleriano, dos o mas especies no comestibles, como la avispa 
cuco y la avispa “chaqueta amarilla" 
(Cespula germanica), se asemejan entre si 
(fig. 53-8). Al parecer, cada especie 
tiene una ventaja adicional porque cuan- 
to mayor sea el numero de presas no ape- 
titosas, mas rapida e intensamente se 
adaptaran los depredadores, y evitaran a 
las presas que tengan esa apariencia con- 
creta. El mimetismo actua, entonces. 
como un tipo de coloracion aposematica. 
En un caso de evolution convergente, los 
animales no apetitosos de distintos taxo- 
nes tienen patrones similares de colora¬ 
cion: las franjas de color negro y amarillo 
o rojo caracterizan a animales no apetito¬ 
sos tan diversos como las vespulas y las 
serpientes de coral (vease fig. 1-27). 

Los depredadores tambien utilizan el 
mimetismo de diversas maneras. Por 
ejemplo, en algunas tortugas lagarto, la 
lengua se asemeja a un gusano en movi- 
miento, que sirve como camada para pequenos peces. Cuando el 
pez trata de comerse el “anzuelo”, la tortuga cierra sus mandlbu- 
las y lo devora c$ff rapidez. 

A* 


A Fig. 53-6. Coloracion aposemati¬ 
ca: rana flecha venenosa. 


(b) Culebra verde (Leptophis ahaetulla) 


(a) Larva de Manduca sexta 


b) 

A Fig. 53-7. Mimetismo batesiano: una especie inofensiva imita a Fig. 53-8. Mimetismo mulleriano: dos especies no apetitosas 
a una especie peligrosa. se mimetizan entre si. 
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Herbivorismo 

Los ecologos utilizan el termino herbivorismo para referirse a 
la interaccion +/- en la que un animal herbivoro se alimenta de 
partes de una planta o de un alga. Los herblvoros mas conocidos 
son los grandes mamiferos, como el ganado vacuno, las ovejas y 
el bufalo de agua, pero la mayorla de los herblvoros son inverte- 
brados pequenos, como los saltamontes y los escarabajos. En el 
oceano, los herblvoros son los caracoles, los erizos de mar y algu- 
nos peces tropicales, como el pez cirujano (Acanthurus xanthop- 
terus ). A1 igual que los predadores, los herblvoros poseen 
adaptaciones especializadas. 

Debido a la gran diversidad qulmica de las plantas, una de las 
ventajas de tos herblvoros es la capacidad de distinguir entre 
plantas toxicas y no toxicas y entre plantas mas nutritivas o 
menos nutritivas. Muchos insectos herblvoros poseen sensores 
qulmicos en sus pies que reconocen a las plantas alimenticias 
adecuadas. Algunos mamiferos herblvoros, como las cabras, uti¬ 
lizan su sentido del olfato para examinar a las plantas antes de 
comerlas. En algunos casos ingieren solo una parte especlfica de 
la planta, como las Lores. Muchos herblvoros tambien tienen 
dientes especializados o sistemas digestivos adaptados para pro- 
cesar la vegetacion (vease cap. 41). 

A diferencia de las presas animales, las plantas no pueden 
escapar para evitar ser comidas. El principal arsenal que poseen 
las plantas contra los animales herblvoros son las toxinas qulmi- 
cas, a menudo, combinadas con espinas. Entre los compuestos 
que las plantas utilizan como armas qulmicas se encuentran la 
estricnina, un veneno producido por Strychnos toxifera, una enre- 
dadera tropical; la nicotina, producida por la planta del tabaco; y 
los taninos, producidos por una variedad de especies vegetales. 
Algunos compuestos que no son toxicos para el ser humano, 
pero pueden ser desagradables para muchos herblvoros, son los 
responsables de sabores familiares, como la canela, el clavo de 
olor y la menta. Determinadas plantas producen sustancias qul¬ 
micas que producen un desarrollo anormal en algunos insectos 
que las ingieren. 

Parasitismo 

El parasitismo es una relacion simbiotica +/- en la que un 
organismo, el parasito, obtiene su nutrition de otro organismo, 
el huesped, que se ve perjudicado en este proceso (este texto 
adopta la definition mas generalizada de simbiosis como una 
interaccion en la que dos organismos de distintas especies 
viven juntos en contacto directo, e incluye al parasitismo, el 
mutualismo y el comensalismo; sin embargo, algunos biologos 
usan el termino como sinonimo de mutualismo). Los parasitos 
que viven dentro del cuerpo de sus huespedes, como la tenia y 
el parasito de la malaria, se denominan endoparasitos; los para¬ 
sitos que viven en la superficie externa de su huesped se deno¬ 
minan ectoparasitos. En un tipo particular de parasitismo, 
llamado parasitoidismo, los insectos -por lo general, avispas 
pequenas- ponen sus huevos sobre o dentro del huesped. Las 
larvas se alimentan del cuerpo del huesped, que, por ultimo, 
muere. 

Muchos parasitos tienen un ciclo de vida complejo en el que 
participan varios huespedes. Por ejemplo, en el ciclo de vida 
del esquistosoma, que en la actualidad infecta a unos 200 
millones de personas en todo el mundo, participan dos hues¬ 
pedes: el ser humano y el caracol de agua dulce (vease fig. 33- 
11). Algunos parasitos modifican el comportamiento de sus 
huespedes, aumentando su probabilidad de transferencia de un 


huesped a otro. Por ejemplo, la presencia de los gusanos para¬ 
sitos acantocefalicos (gusanos de cabeza espinosa) hace que sus 
huespedes crustaceos adopten ciertas conductas atlpicas, como 
la de ubicarse en sitios expuestos en lugar de esconderse. Este 
cambio de conducta hace que aumente la probabilidad de ser 
atrapados por las aves predadoras que son el segundo huesped 
en^el ciclo de vida del parasito. 

Los parasitos pueden tener un efecto importante en la 
supervivencia, la reproduction y la densidad de poblacion de 
sus huespedes, de forma directa o indirecta. Por ejemplo, las 
garrapatas que viven como ectoparasitos en los alces, debili- 
tan a sus huespedes al succionar su sangre y producen la rup- 
tura y perdida del pelo. Esto hace que el animal sea mas 
propenso a sufrir frlo y morir o a ser atrapado por los lobos. 
Parte del descenso de la poblacion de alces en la isla Royal en 
Michigan, se ha atribuido a brotes de garrapatas (vease fig. 
52-18). 

Enfermedad 

En funcion de su efecto sobre el organismo huesped, los 
patogenos, o agentes causantes de enfermedades, son simila- 
res a los parasitos (+/-). Los patogenos son bacterias, virus o 
protistas, pero los hongos y los priones (cuerpos proteicos; 
vease capltulo 18) tambien pueden ser patogenos. A diferen¬ 
cia de muchos parasitos, que son organismos pluricelulares 
mas o menos grandes, la mayorla de los patogenos son 
microscopicos. Ademas, aunque la mayorla de los parasitos 
producen enfermedades no letales -por ejemplo, roban 
nutrientes al huesped- muchos patogenos producen un dano 
letal. 

A pesar de su potencial para limitar las poblaciones, los 
organismos patogenos han sido analizados en muy pocos estu- 
dios ecologicos. Esto esta variando, ya que se ha descubierto 
que hay efectos que demuestran la importancia ecologica de la 
enfermedad. Uno de estos acontecimientos fue la aparicion de 
una nueva enfermedad, la muerte subita de los robles, causa- 
da por un patogeno protista similar a un hongo, llamado 
Phytophthora ramorum. En el ano 2004, la muerte subita de los 
robles se habla extendido a 650 km del sitio donde fue descu- 
bierta en 1994, en el condado de Marin, California. En una 
decada, la enfermedad mato a decenas de miles de arboles de 
varias especies desde la costa central de California hasta el sur 
de Oregon, proceso dftje cambio la estructura de las comuni- 
dades de los bosques atectados. 

Las poblaciones animales tambien tienden a declinar en 
presencia de enfermedades epidemicas. Entre 1999 y 2004, el 
virus West Nile, transmitido por un mosquito, se disemino 
desde Nueva York a otros 46 estados, y mato a cientos de miles 
de aves en los Estados Unidos. Los cuervos son los mas sus- 
ceptibles a esta enfermedad. Mientras tanto, el numero de 
casos humanos en los Estados Unidos aumento de 62 en 1999 
a 9 862 en 2003, produciendo 7 y 264 muertes respectiva- 
mente. Estas estadlsticas indican solo una parte de la exposi¬ 
tion total, ya que la mayorla de las personas expuestas al virus 
no presentan slntomas. 

Mutualismo 

La simbiosis mutualista, o mutualismo, es una interaccion 
interespeclfica que beneficia a ambas especies (+/+). En la 
figura 53-9 se ilustra el mutualismo entre las hormigas y las 
acacias en America Central y America del Sur. En capltulos 
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▲ Fig. S3-9. Mutualismo entre acacias y hormigas. Ciertas espe- 
cies de acacias poseen espinas huecas donde viven hormigas del gene¬ 
ra Pseudomyrmex. Las hormigas se alimentan del azucar producido por 
el nectar del arbol y de granulaciones ricas en protefnas (de color ana- 
ranjado en la fotograffa) ubicadas en los extremos de las hojas. La aca¬ 
cia se beneficia porque estas hormigas atacan todo lo que toca el arbol, 
eliminan las esporas de los hongos y otros deshechos, y cortan la vege- 
tacion que crece cerca de la acacia. 



▲ Fig. 53-10. Un posible ejemplo de comensalismo entre la garza 
y el bufalo de agua. 


anteriores hemos descrito muchos ejemplos de mutualismo: 
la fijacion de nitrogeno por las bacterias en los nodulos de la 
ralz en las legumbres; la digestion de celulosa por los micro- 
organismos en el sistema digestivo de las termitas y de los 
mamlferos rumiantes; la fotosintesis de las algas unicelulares 
en los tejidos de los corales; y el intercambio de nutrientes en 
las micorrizas, una asociacion entre los hongos y las ralces de las 
plantas. 

Las relaciones mutualistas, a veces, implican la evolucion 
de adaptaciones relacionadas en ambas especies, en la que los 
cambios en una de ellas pueden afectar la supervivencia y la 
reproduction de la otra. Por ejemplo, la mayorla de las plan¬ 
tas con flores tienen adaptaciones, como el fruto y el nectar, 
que atraen a los animales que producen la polinizacion o la 
dispersion de las semillas. La hipotesis es que la seleccion 
natural podria favorecer la evolucion de estas adaptaciones 
porque el consumidor utiliza sustancias organicas como el 
nectar en lugar del polen o las semillas y, asl, la planta pierde 
menos gametos y aumenta su exito reproductive relativo. A su 
vez, muchos animales poseen adaptaciones que les ayudan a 
encontrar y consumir nectar. 

Comensalismo 

El comensalismo se define como una interaction entre espe¬ 
cies que beneficia a una de ellas, pero que no dana ni ayuda a la 
otra (+/0). Es diflcil documentar las interacciones entre comen- 
sales en la naturaleza porque toda asociacion entre especies es 
probable que afecte a ambas, aunque sea levemente. Por ejemplo, 
las especies “autostopistas”, como las algas que crecen sobre el 
caparazon de las tortugas acuaticas o de los percebes que se 
adhieren a las ballenas, se consideran a veces comensales. Los 
autostopistas parecen tener poco efecto sobre sus conductores. 
Sin embargo, pueden afectar un poco al exito reproductivo de 
sus huespedes porque reducen su posibilidad de movimiento 
para buscar alimento o escapar de los predadores. Por otro lado, 
los autostopistas pueden beneficiar a sus huespedes ayudandoles 
a camuflarse. 


En algunos casos de comensalismo, una especie puede tener 
acceso a un alimento que es expuesto en forma accidental por 
el huesped. Por ejemplo, los tordos y las garzas se alimentan de 
insectos que salen del cesped cuando pastan los bisontes, las 
vacas, los caballos y otros herblvoros (fig. 53-10). Estas aves 
se benefician de un modo claro de esta asociacion, porque 
cuando siguen a los herblvoros se alimentan con mayor fre- 
cuencia. Esta relation, generalmente, no afecta a los herblvoros. 
Sin embargo, en algunos casos pueden obtener un beneficio; las 
aves tienen habitos alimentarios oportunistas y, en ocasiones, se 
comen a las garrapatas y a otros ectoparasitos de los herblvo¬ 
ros. Tambien pueden alertar a los herblvoros de la presencia de 
predadores. 

Interacciones interespecificas y adaptacion 

Antes nos hemos referido al concepto de coevolucion, las 
adaptaciones ev@Kitivas reclprocas de dos especies que interac- 
tuan. Un cambio^n una de las especies actua como fuerza de 
seleccion sobre lgdbtra especie, cuya adaptacion, a su vez, actua 
como fuerza sele£tiva sobre la primera. Para que se produzca 
esta vinculacion de adaptaciones es necesario que el cambio 
genetico de una de las poblaciones interactuantes de las dos 
especies se correlacione con un cambio genetico en la otra 
poblacion. Un ejemplo de esta desadaptacion dual que se 
podria considerar como coevolucion es el reconocimiento gen 
a gen entre una especie vegetal y una especie patogena no viru- 
lenta (vease fig. 39-31). En cambio, la coloration aposematica 
de varias ranas arborlcolas y la correspondiente reaction de 
aversion de los predadores no se puede considerar un caso de 
coevolucion porque se trata de adaptaciones a multiples espe¬ 
cies en la comunidad y no de cambios geneticos acoplados en 
dos especies que interactuan. 

A menudo, el termino coevolucion se utiliza de manera muy 
vaga para describir las adaptaciones de ciertos organismos a la 
presencia de otros organismos de la comunidad. Hay pocas 
evidencias de coevolucion real en la mayorla de los casos de 
interacciones interespecificas. No obstante, una de las caracte- 
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rfsticas fundamentales de la vida es la adaptation mas genera- 
lizada de un organismo a otros organismos de su ambiente. 
Segun los datos de que disponemos, todo indica que la com- 
petencia y la predation son los procesos clave que rigen la 
dinamica de las comunidades. Pero esta conclusion se basa, 
sobre todo, en la investigation de comunidades de zonas tem- 
pladas. Existen muy pocos datos acerca de las interacciones 
interespeclficas en comunidades tropicales. Ademas, los ecolo- 
gos que exploran las influencias del parasitismo, la enferme- 
dad, el mutualismo y el comensalismo, cuestionan la hipotesis 
segun la cual la competencia y la predation controlan la 
estructura de la comunidad. 


Evaluation de eonceptos 


1. Explique c6mo la competencia interespeclfica, la preda¬ 
tion y el mutualismo tienen distintos efectos sobre las 
poblaciones de las dos especies interactuantes. 

2. De acuerdo con el principio de exclusion competitiva, 
ique ocurre euando dos especies compiten por un 
mismo recurso? |Por que? 

3. <>La evolution del mimetismo batesiano es uri ejemplo de 
coevolucion? Explique su respuesta. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


Las especies dominantes 
y las especies clave ejercen fuertes 
controles sobre la estructura 
de la comunidad 

En general, un pequeno numero de especies ejerce un fuerte 
control sobre la estructura de la comunidad, en particular, sobre 
la composition, la abundancia relativa y la diversidad de las 
especies. Antes de examinar los efectos de estas especies influ- 
yentes, debemos considerar dos caracteristicas fundamentales de 
la estructura de la comunidad: diversidad de especies y relacio- 
nes alimentarias. 

Diversidad de especies 

La diversidad de especies de una comunidad -la variedad de 
los distintos tipos de organismos que forman la comunidad- 
tiene dos componentes. Uno es la riqueza de especies, el nume¬ 
ro total de especies diferentes en la comunidad. El otro es la 
abundancia relativa de las distintas especies, la proportion de 
cada especie en el numero total de individuos de la comunidad. 
Por ejemplo, imaginemos las comunidades de dos pequenos 
bosques, cada una con 100 individuos distribuidos entre cua- 
tro especies de arboles diferentes (A, B, C, y D) de la siguiente 
manera: 


Comunidad 1: 25A, 25B, 25C, 25D 

Comunidad 2: 80A, 5B, 5C, 10D 

La riqueza de especies es la misma en ambas comunidades 
porque las dos contienen cuatro especies, pero la abundancia 
relativa es diferente (fig. 53-11). Podemos detectar con facilidad 
los cuatro tipos diferentes de arboles en la comunidad 1, pero, en 
el' segundo bosque, podrlamos ver solo la especie mas abundan- 
te si no miramos con detenimiento. La mayoria de los observa- 
dores describiran de forma intuitiva a la comunidad 1 como la 
mas diversa. En realidad, para un ecologo, la diversidad de espe¬ 
cies de una comunidad depende tanto de la riqueza de especies 
como de la abundancia relativa. 

Es facil decir como se determina el numero de especies de una 
comunidad, pero no es tan facil hacerlo. Se pueden emplear 
diversas tecnicas de muestreo, pero puesto que la mayoria de las 
especies de una comunidad son mas bien escasas, puede ser difi- 
cil obtener una muestra de un tamano suficiente como para que 
sea representative. En particular, es diflcil censar de forma preci- 
sa a los miembros muy moviles o menos visibles, como los aca- 
ros o los nematodos. Sin embargo, es esencial medir la diversidad 
de especies, no solo para comprender la estructura de la comu¬ 
nidad sino para conservar la biodiversidad, como veremos en el 
capltulo 55. 

Estructura trofica 

La estructura y dinamica de la comunidad depende en gran 
medida de las relaciones alimentarias entre los organismos, la 



C<£rpunidad 1 

A: 25% B: 25% C: 25% D: 25% 



Comunidad 2 

A: 80% B: 5% C: 5% D: 10% 


▲ Fig. 53-11. ^Que bosque es mas diverso? Los ecologos dirfan que 
la comunidad 1 tiene una mayor diversidad de especies, una medida 
que incluye tanto la riqueza como la abundancia relativa de especies. 
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estructura trofica de la comunidad. La transferencia de energla 
de los alimentos en los distintos niveles troficos desde las fuen- 
tes en las plantas y otros organismos fotosinteticos (producto- 
res primarios) a los herbivoros (consumidores primarios) y a 
los carnlvoros (consumidores secundarios y terciarios) y, por 
ultimo, a los descomponedores, se conoce coAio cadena ali- 
mentaria (fig. 53-12). 


Redes alimentarias 

En la decada de 1920, el biologo Charles Elton, de la 
Universidad de Oxford, reconocio que las cadenas alimenta¬ 
rias no son unidades aisladas, sino que estan unidas por redes 
alimentarias. Un ecologo puede resumir las relaciones trofi- 
cas de una comunidad haciendo un esquema de una red ali- 
mentaria con flechas que relacionan a las especies en funcion 
de quien come a quien. Por ejemplo, en la figura 53-13 se 
muestra una red alimentaria simplificada de una comunidad 
pelagica antartica. Los productores primarios de la comuni¬ 
dad son el fitoplancton, que sirve de alimento para el zoo- 
plancton herbivoro, en especial, los eufausidos (krill) y los 
copepodos, ambos crustaceos. A su vez, estas especies de zoo- 




Carnivoro 



Vegetal 


Consumidores 

cuaternarios 


Consumidores 

terciarios 


Consumidores 

secundarios 


Consumidores 

primarios 


Productores 

primarios 




Carnivoro 




Zooplancton 




Cadena alimentaria terrestre Cadena alimentaria marina 


A Fig. 53-12. Ejemplos de cadenas alimentarias terrestres y 
marinas. Las flechas indican la energla y los nutrientes que atraviesan 
los niveles troficos de una comunidad cuando los organismos se comen 
unos a otros. Los descomponedores, que se "alimentan" de organis¬ 
mos de todos los niveles troficos, no se muestran en esta figura. 


plancton sirven de alimento para diversos carnivoros, entre 
ellos, los pinguinos, las focas, los peces y las ballenas. El cala- 
mar, que es un carnivoro que se alimenta de peces y de zoo¬ 
plancton, es otro importante eslabon en estas redes 
alimentarias, porque a su vez es alimento de las focas y de la 
ballena dentada. En la epoca en que se cazaban ballenas par: 
usarlas como alimento, el ser humano era el ultimo predado: 
de esta cadena alimentaria. La caza indiscriminada de ballenas 
produjo la disminucion de su numero. En la actualidad, el 
hombre caza en niveles troficos inferiores, capturando krill y 
peces. 

^Como se incluyen las cadenas alimentarias en las redes ali- 
mentarias? En primer lugar, una determinada especie pued: 
entrar en la cadena en mas de un nivel trofico. Por ejemplo, en 
la red alimentaria antartica, los eufausidos se alimentan del fito¬ 
plancton y de otros animales herbivoros del zooplancton, com: 
los copepodos. Estos consumidores “no exclusivos” tambien se 
encuentran en comunidades terrestres. Por ejemplo, los zorros 


Ser humano 


Cachalote 
(o ballena 
de esperma 



A Fig. 53-13. Red alimentaria marina de la antartida. Las flechas 
siguen la transferencia de alimento desde los productores (fitoplancton) 
a traves de los distintos niveles troficos. Para simplificar, en este diagra- 
ma se omiten los descomponedores. 
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Huevos de peces Zooplancton 

A Fig. 53-14. Red alimentaria parcial del estuario de la bahia de 
Chesapeake sobre la costa atlantica de los Estados Unidos. La 

ortiga de mar (Chrysaora quinquecirrha) y el robalo rayado joven 
(, Morone saxatilis) son los principales depredadores de larvas de peces 
(anchoas de la bahia y otras especies). La ortiga de mar es un consumi- 
dor terciario (flechas negras) cuando come larvas de peces, que a su vez 
son consumidores secundarios de zooplancton. 


son omnlvoros -sus dietas incluyen bayas y otros vegetales-, ani- 
males herblvoros, como el raton, y otros predadores, como las 
comadrejas. Los seres humanos estan. entre los omnlvoros mas 
versatiles. 

Las redes alimentarias pueden ser muy complicadas, pero las 
podemos simplificar p&ra su estudio de dos maneras. En primer 
lugar, podemos agrupar a especies con relaciones troficas simila- 
res en una determinada comunidad en grupos funcionales 
amplios. Por ejemplo, en la figura 53-13, mas de 100 especies se 
agrupan como productores primarios en la red alimentaria. Otra 
forma de simplificar una red alimentaria para su estudio es ais- 
lando una porcion de la red que interactua muy poco con el resto 
de la comunidad. En la figura 53-14 se ilustra una red alimen¬ 
taria parcial entre las medusas de mar y un robalo rayado joven 
en la bahia de Chesapeake. 


Limitaciones en la longitud de la cadena alimentaria 

Cada cadena alimentaria dentro de una red alimentaria 
tiene solo unos pocos eslabones. En la red antartica de la figu¬ 
ra 53-13, pocas veces hay mas de siete eslabones desde el pro- 
ductor hasta cualquier depredador del extremo superior y, en 
la mayorla de las cadenas, hay incluso menos eslabones. En 
realidad, la mayorla de las redes alimentarias estudiadas hasta 
la fecha estan formadas por cinco eslabones o menos, como 
puntualizo por primera vez Charles Elton en la decada de 
1920. 

^Por que las cadenas alimentarias son relativamente cortas? 
Hay dos hipotesis principales. Una de ellas, la hipotesis ener¬ 
getica, sugiere que la longitud de la cadena alimentaria esta 
limitada por la ineficacia de transferencia de energla a lo largo 
de la misma. Como veremos en el capltulo 54, solo cerca del 
10% de la energla almacenada en la materia organica de cada 


nivel trofico se convierte en sustancia organica en el nivel tro- 
fico siguiente. Asl, un nivel productor formado por 100 kg de 
material vegetal puede sustentar cerca de 10 kg de biomasa de 
herblvoros y 1 kg de biomasa de carnlvoros. La hipotesis 
energetica predice que las cadenas alimentarias deberlan ser 
relativamente largas en habitats de alta productividad fotosin- 
tetica, ya que la cantidad de energla inicial es mayor. 

Una segunda hipotesis, la hipotesis de estabilidad dinami- 
ca, propone que las cadenas alimentarias largas son menos 
estables que las cadenas cortas. Las fluctuaciones poblaciona- 
les en niveles troficos inferiores se magnifican en niveles 
superiores, y pueden producir una extincion local de los 
depredadores superiores. En un ambiente variable, los depre¬ 
dadores superiores deben ser capaces de recuperarse de los 
cambios ambientales bruscos (como en los inviernos extre- 
mos), que pueden reducir el abastecimiento de alimentos en 
toda la cadena alimentaria. Cuanto mas larga sea la cadena 
alimentaria, mas lenta sera la recuperacion de los reveses 
ambientales para los depredadores superiores. Esta hipotesis 
predice que las cadenas alimentarias deben ser mas cortas en 
los ambientes impredecibles. 

La mayorla de los datos de que disponemos apoyan la 
hipotesis energetica. Por ejemplo, los ecologos utilizan las 
comunidades de los huecos de los arboles de las selvas tropi- 
cales como modelos experimentales para probar la hipotesis 
energetica. En muchos arboles, las pequenas escaras de las 
ramas se descomponen y forman pequenos hoyos en el tron- 
co del arbol. Estos hoyos se llenan de agua y son el habitat de 
comunidades diminutas formadas por microorganismos des-, 
componedores, por insectos que se alimentan de hojas en 
descomposicion e insectos depredadores. En la figura 53-15 
se muestra el resultado de una serie de experimentos en los 
que los investigadores manipularon la productividad (la calda 
de hojas hacia adentro del arbol). Como se prevela segun la 
hipotesis energetica, los hoyos con la mayor cantidad de hojas 
en descomposicion y, por lo tanto, con mayor cantidad de ali- 
mento en el nivel productor, mantuvieron las cadenas ali¬ 
mentarias mas largas. 



▲ Fig. 53-15. Prueba de la hipotesis energetica de la restriction 
de la longitud de la cadena alimentaria. Los investigadores mani¬ 
pularon la productividad de comunidades de los hoyos de los arboles en 
Queensland, Australia. Colocaron hojas en descomposicion en tres 
niveles: ingreso alto = indice natural (control) de caida de las hojas; 
mediano = 1/10 del indice natural; y bajo = 1/100 del indice natural. La 
diminution del ingreso de energia disminuyo la longitud de la cadena, 
resultado que coincide con la hipotesis energetica. 
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Otro factor que puede limitar la longitud de la cadena es que 
los animales tienden a ser mas grandes en niveles troficos suce- 
sivos (a excepcion de los parasitos). El tamano de un animal y su 
mecanismo de alimentation limita, en cierto modo, la cantidad 
de alimento que puede ingerir. Y, a excepcion de algunos casos, 
los grandes carnivoros no pueden vivir de alimentos pequenos 
porque no pueden obtener de ellos suficiente alimento en un 
determinado tiempo como para suplir sus necesidades metaboli- 
cas. Algunas excepciones son las ballenas barbadas, que son ani¬ 
males enormes que se alimentan de partlculas en suspension. 
Estas ballenas tienen adaptaciones que les permiten consumir 
enormes cantidades de krill y otros pequenos organismos (vease 
fig. 41-2). 

Especies con un gran impacto 

Algunas especies tienen mayor impacto sobre la estructura de 
comunidades enteras, bien por su abundancia o porque desem- 
penan un papel fundamental en la dinamica de la comunidad. El 
impacto de estas especies puede ejercerse por medio de interac- 
ciones troficas o a traves de sus influencias sobre el medio 
ambiente flsico. 


dantes y reemplazaron al castano. La perdida de esta especie 
dominante no afecto a los mamlferos ni a las aves. Sin embar¬ 
go, algunas especies de insectos fueron muy afectadas. 
Cincuenta y seis especies de polillas y mariposas se alimenta- 
ban del castano americano. De ellas, siete se extinguieron, y las 
otras 49 que no se alimentaban solo del castano, aun sobrevi- 
ven. Este es solo un ejemplo de la respuesta de la comunidad 
a la perdida de una especie dominante. Para poder generalizar 
los efectos de estas perdidas es necesario realizar mas investi- 
gaciones. 

Especies clave 

A diferencia de las especies dominantes, las especies clave 
no necesitan ser abundantes en una comunidad (fig. 53- 
16a). Ejercen un fuerte control sobre la estructura de la 
comunidad no por su numero sino porque tienen un papel o 
un nicho ecologico fundamental. Una forma de identificar a 
una especie clave es mediante experimentos de eliminacion. 
que es el modo en que el ecologo Robert Paine de la Universidad 
de Washington desarrollo por primera vez el concepto de 


Especies dominantes 

Las especies dominantes son aquellas especies de una 
comunidad que son mas abundantes o que tienen colectiva- 
mente mas biomasa (masa total de todos los individuos de una 
poblacion). En consecuencia, las especies dominantes ejercen 
un control fuerte sobre la presencia y distribution de otras 
especies. Por ejemplo, la abundancia de arces de azucar, la 
especie vegetal dominante en muchas comunidades de los bos- 
ques del este de America del Norte, ejerce mayor impacto 
sobre factores abioticos, como la sombra y el suelo, que, a su 
vez, determinan el tipo de especies que pueden vivir alll. 

Hay distintas hipotesis para explicar por que una especie se 
vuelve dominante en una comunidad. Una hipotesis sugiere 
que las especies dominantes son mas competitivas en la explo- 
tacion de recursos limitados como lo pueden ser el agua o los 
nutrientes. Otra explication es que las especies dominantes 
son mas eficaces para evitar la depredation o las consecuencias 
de las enfermedades. Esta ultima idea podria explicar la alta 
biomasa que alcanzan las especies invasoras (especies introdu- 
cidas casi siempre por el ser humano, que se mantienen fuera 
de su intervalo nativo) en ambientes en los que no se encuen- 
tran sus depredadores y patogenos naturales. 

Una forma de descubrir el impacto de las especies domi¬ 
nantes es eliminandolas de la comunidad. Los seres humanos 
han realizado, en muchos casos, este tipo de experimentos de 
forma accidental. Por ejemplo, los castanos eran dominantes 
en los bosques caducos del este de America del Norte antes de 
1910, y representaban mas del 40% de los arboles del dosel. 
El ser humano introdujo accidentalmente la plaga del castano, 
una enfermedad fungica que se traslado a la ciudad de Nueva 
York, por medio de artlculos importados de Asia. Entre 1910 
y 1950, este hongo, que ataca solo a los castanos, destruyo a 
todos los castanos del este de America del Norte. De esta forma 
fueron eliminados los arboles que eran dominantes en muchos 
de estos bosques. 

En este caso, la eliminacion de la especie dominante tuvo 
un impacto mas bien pequeno sobre el resto de las especies. 
Otras especies, como el roble, el nogal americano, la haya y el 
arce rojo, que ya existlan en el bosque, se volvieron mas abun- 



(a) La estrella de mar 
Pisaster ochraceous 
se alimenta con 
preferencia de 
mejillones pero 
consume tambien 
otros invertebrados. 



(b) Cuando se elimino Pisaster de la zona intermareal, los mejillones 
tomaron la superficie de la roca y eliminaron a la mayoria de los 
invertebrados y algas. En una zona control de la que no se elimino 
a Pisaster, hubo poco cambio en la diversidad de especies. 

A Fig. 53-16. Prueba de la hipotesis del predador clave. 
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especie clave. La estrella de mar 
Pisaster ochraceous es un predador de 
mejillones, como Mytilus calif or nianus, 
en las comunidades de la zona rocosa 
intermareal del oeste de Norte America. 

M. californianus es una especie domi- 
nante, un competidor superior por el 
espacio. Pisaster, predador de Mytilus, 
contrarresta esta competencia y permi- 
te que otras especies utilicen el espa¬ 
cio que deja este ultimo. Paine elimino 
a Pisaster de la zona rocosa intermareal, 
y esto produjo una abundancia de 
mejillones que monopolizaron el espa¬ 
cio y excluyeron a otros invertebrados 
y algas de los sitios de adhesion (fig. 

53-16b). Cuando estaban presentes 
las estrellas de mar, habla de 15 a 
20 especies de invertebrados y algas 
en la zona intermareal. Pero despues 
de la eliminacion experimental de 
Pisaster, la diversidad de especies dis- 
minuyo rapidamente a menos de 5 
especies. Pisaster actua como una espe¬ 
cie clave, pues ejerce una infiuencia 
sobre toda la comunidad que no se 
refleja en su abundancia. 

La nutria de mar, Enhydra lutris, un 
predador clave en el Paclfico Norte, 
representa otro ejemplo. Las nutrias 
de mar se alimentan de erizos de mar, 
y los erizos de mar se alimentan, sobre 
todo, de kelp. En zonas en donde las 
nutrias de mar son abundantes, hay 
pocos erizos de maby los bosques de 
kelp estan bien desarrollados. En 
lugares donde no abunda la nutria de 
mar, los erizos son mas comunes y 
casi no hay algas kelp. En los ultimos 
20 anos, las presas comunes de las 
ballenas disminuyeron, y las ballenas 
asesinas comenzaron a cazar nutrias 
de mar. En consecuencia, las pobla- 
ciones de nutrias disminuyeron brus- 

camente en grandes areas de la costa del oeste de Alaska (fig. 
53-17), en algunos casos, a un ritmo del 25% por ano. La 
perdida de esta especie clave permitio que aumentara la 
poblacion de erizos de mar, lo que llevo a la destruccion de 
los bosques de kelp. 

“Ittgenieros” de ecosistemas (especies fundadoras) 

Algunos organismos no ejercen su infiuencia mediante inte- 
racciones troficas, sino causando cambios flsicos en el ambiente 
que afectan a la estructura de la comunidad. Estos organismos 
pueden alterar el ambiente por medio de su conducta o por su 
gran biomasa colectiva. 

Un ejemplo de una especie que altera de forma drastica su 
ambiente flsico es el castor (fig. 53-18), que por medio de la tala 
de arboles y la construccion de presas puede transformar el pai- 
saje a gran escala. Las especies que producen estos efectos se 
denominan “ingenieros” de ecosistemas o, mejor dicho, “especies 
fundadoras”, para evitar la idea de un intento consciente. 
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A Fig. 53-17. Nutrias de mar como depredadores clave en el Padfico Norte. Los graficos 
correlacionan los cambios en la abundancia de nutrias de mar (a) con cambios en la biomasa de 
los erizos de mar (b) y cambios en la densidad del kelp (c), en los bosques de kelp de la isla de 
Adak (parte de la cadena de islas Aleutianas). Las cadenas alimentarias a lo largo de los graficos 
indican de forma simbolica la abundancia relativa de especies antes y despues de la entrada de la 
ballena asesina en la cadena. 



A Fig. 53-18. Los castores como "ingenieros" de ecosistemas en 
los bosques templados y boreales. Al talar arboles, construir presas 
y crear estanques, los castores pueden transformar grandes zonas de 
bosques en tierras inundadas. 
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A Fig. 53-19= Facilitacion por el junco negro (Juncus gerardi) en 
las marismas saladas de Nueva Inglaterra. El junco negro facilita la 
ocupacion de la zona media y superior de la marisma, que aumenta la 
riqueza de especies de plantas locales. 


A1 alterar la estructura o las dinamicas del ambiente, las 
especies fundadoras actuan como facilitadores, con efectos 
positivos sobre la supervivencia y la reproduccion de algunas 
otras especies de la comunidad. Por ejemplo, al modificar el 
suelo, el junco negro Juncus gerardi aumenta la riqueza de espe¬ 
cies en algunas zonas de las marismas saladas en Nueva 
Inglaterra. El junco ayuda a evitar la acumulacion de sal en el 
suelo, al proyectar su sombra sobre la superficie del suelo, lo 
que reduce la evaporacion. El junco tambien evita que el suelo 
de la marisma salada se vuelva anoxico porque transporta oxl- 
geno a sus tejidos subterraneos. Sally Hacker y Mark Bertness, 
de la Universidad de Brown, revelaron algunos de los efectos de 
facilitacion del junco mediante experimentos de eliminacion 
(fig. 53-19) Al eliminar a los juncos en una zona experimen¬ 
tal en las marismas de Nueva Inglaterra, murieron otras tres 
especies vegetales.* Hacker y Bertness sugirieron que, sin los 
juncos, la zona intermareal de la parte media superior tendrla 
un 50% menos de especies vegetales. 

Control ascendente y descendente 

Los modelos simplificados basados en relaciones entre nive- 
les troficos adyacentes son utiles para explicar el modo en que 
se organizan las comunidades biologicas. Por ejemplo, consi- 
deremos las tres relaciones posibles entre vegetacion (V) y her- 
blvoros (H): 

V —> H V <— H V <-> H 

Las flechas indican que un cambio en la biomasa (masa 
total) de un nivel trofico produce un cambio en el otro nivel 
trofico. V —> H significa que un aumento de la vegetacion pro- 
ducira un impacto (aumento) en el numero o biomasa de her- 
bivoros, pero no a la inversa. En esta situacion, los herblvoros 
estan limitados por la vegetacion, pero la vegetacion no esta 
limitada por los herblvoros. En cambio, V <— H significa que un 
aumento en la biomasa de herblvoros tendra un impacto sobre 
la vegetacion (disminucion), pero no a la inversa. Una flecha 
doble indica que existe una retroalimentacion en ambas direc- 


ciones y que cada nivel trofico es sensible a cambios en la bio¬ 
masa del otro. 

En funcion de las interacciones posibles de nuestro ejem¬ 
plo, podemos definir dos modelos de organizacion de la 
comunidad: el modelo ascendente y el modelo descendente. 
La relacion V —>H sugiere un modelo ascendente, que postula 
una influencia unidireccional desde niveles troficos inferiores 
a niveles troficos superiores. En este caso, la presencia o 
ausencia de nutrientes minerales (N) controla el numero de 
plantas (V), lo que controla el numero de herblvoros (H), que, 
a su vez, controla el numero de depredadores (D). El modelo 
ascendente simplificado es N ^ V ^ H D. Para modificar 
la estructura de una comunidad ascendente es necesario alte¬ 
rar la biomasa de los niveles troficos inferiores. Por ejemplo, si 
agregamos nutrientes minerales para estimular el crecimiento 
de la vegetacion, aumentara la biomasa de los niveles troficos 
superiores. Si agregamos o eliminamos depredadores de una 
comunidad ascendente, el efecto no se extendera a los niveles 
troficos inferiores. 

El modelo descendente, en cambio, postula que la influen¬ 
cia se produce en direccion opuesta: es la depredation la que 
controla la organizacion de la comunidad porque los depre¬ 
dadores limitan a los herblvoros, que a su vez limitan a los 
vegetales, que, a su vez, limitan los niveles de nutrientes que 
captan del suelo para su crecimiento y reproduccion. El 
modelo descendente simplificado es N <— V <— H<— Dyse 
denomina tambien modelo de cascada trofica. Por ejemplo, en 
una comunidad de un lago con cuatro niveles troficos, el 
modelo descendente predice que la eliminacion de los carnl- 
voros del nivel superior aumentara la abundancia de carnlvo- 
ros primarios, lo que provocara una disminucion de los 
herblvoros y un aumento del fitoplancton, que, por ultimo, 
llevara a una disminucion de la concentration de nutrientes 
minerales. Si en un lago existen solo tres niveles troficos, la 
eliminacion de los carnlvoros primarios aumentara el numero 
de herblvoros y disminuira el fitoplancton, lo que producira 
un aumento de los niveles de nutrientes. Los efectos de la 
manipulation repercutiran en la estructura trofica con una 
serie de efectos +/-. 

Existen muchos modelos intermedios entre el modelo 
ascendente y el descendente. Por eso, todas las interacciones 
entre niveles troficos pueden ser reclprocas (<-> ). O bien, la 
direccion de la interaction puede alternar con el tiempo. Por 
ejemplo, en un estudio experimental a largo plazo realizado 
en una comunidad de un matorral de un desierto en Chile se 
demostro que los controles de la biomasa de productores pri¬ 
marios varlan alt^nativamente de ascendente a descendente, 
segun la cantidad 4e lluvias (fig. 53-20). Durante los anos de 
humedad desencayfenados por “El Nino”, prevalecieron los 
controles descend&ites de los depredadores y herblvoros. En 
cambio, durante los anos de sequla, es mas importante el con¬ 
trol ascendente que ejerce la humedad al limitar el crecimien¬ 
to de las plantas. A pesar del descubrimiento de escenarios 
complejos, como este cambio de direccion del control, los 
modelos simplificados explicados aqul continuan siendo 
valiosos como punto de partida para el analisis de comunida¬ 
des. Veamos un caso de aplicacion de estos modelos simples 
en ecologla para contrarrestar problemas complejos de conta¬ 
mination en lagos. 

La contamination ha degradado el agua dulce de los lagos 
en muchos palses. Dado que muchas comunidades de lagos 
de agua dulce estan estructuradas de acuerdo con el modelo 
descendente, los ecologos tienen un medio potencial de mejo- 
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▲ Fig. 53-20. Relation entre la lluvia y la cubierta de plantas her- 
baceas en una comunidad de matorrales de un desierto de Chile. 

La limitation del crecimiento de las plantas por la humedad durante la 
sequia de los anos en los que no se presento El Nino (puntos rojos) creo 
un fuerte control ascendente sobre esta comunidad, mientras que la 
humedad durante los anos de El Nino (puntos azules) estimulo el 
aumento de la abundancia de plantas y animales e indujo un fuerte 
control descendente. 


rar la calidad del agua. Podemos resumir esta estrategia, 11a- 
mada biomanipulacion, en el diagrama siguiente: 


Estado contaminado Estado restaurado 


Peces 

Abundantes 

Escasos 


Zooplancton 

Escaso 

Abundante 

* 


Algas 

Abundantes 

Escasas 


En lagos con tres niveles troficos, por ejemplo, la elimina- 
cion de los peces mejorarla la calidad del agua al aumentar el 
zooplancton y as! disminuirla la poblacion de algas. En lagos 
con cuatro niveles troficos, el aumento de depredadores en el 
nivel superior tendrla el mismo efecto. 

Los ecologos aplicaron la biomanipulacion a gran escala en 
el lago Vesijarvi en el sur de Einlandia. El lago Vesijarvi es un 
lago grande y poco profundo de una superficie de 110 km 2 , 
que estaba muy contaminado con aguas fecales y deshechos 
industriales hasta 1976. En ese momento, el control ambien- 
tal detuvo la contaminacion y la calidad del agua del lago 
comenzo a recuperarse. Pero en 1986, aparecieron brotes 
masivos de cianobacterias en el lago. Estos brotes coincidie- 
ron con una gran densidad de poblacion de gobios, un pez 
que se habia acumulado durante los anos de entrada de 
nutrientes minerales (contaminacion). Los gobios se alimen- 
tan del zooplancton, que disminuyo, lo que produjo un 
aumento de cianobacterias y algas, que son el alimento del 
zooplancton. Para invertir estos cambios, los ecologos elimi- 
naron 1 018 toneladas de peces del lago Vesijarvi entre 1989 
y 1993, y redujeron la cantidad de gobios a un 20% de su 
cantidad anterior. Al mismo tiempo, introdujeron en el lago 


percas, un pez depredador que se alimenta de gobios. Esto 
agrego un cuarto nivel trofico al lago, que mantuvo baja la 
poblacion de gobios (el principal carnivoro del lago). La bio¬ 
manipulacion tuvo exito en el lago Vesijarvi. El agua se acla- 
ro y el brote de cianobacterias cedio en 1989. El lago se 
mantuvo claro, aun cuando la eliminacion de gobios termino 
en 1993. 

Como muestran estos ejemplos, el grado relativo de control 
ascendente y descendente varia entre las distintas comunida- 
des. Para manejar los paisajes de la agricultura, los parques 
nacionales, las reservas y la pesca marina, los cientlficos nece- 
sitan comprender la dinamica de cada comunidad en particu¬ 
lar. 


Evaluacion de conceptos 




1. Describa los dos componentes de la diversidad de 
especies. Explique como es posible que dos 
comunidades que tienen el mismo numero de especies 
difieran en la diversidad de especies. 

2. Describa dos hipotesis que expliquen por que las 
cadenas alimentarias, por lo general, son cortas, y una 
prediccion clave de cada hipotesis. 

3. ^En que se diferencia el efecto de la especie dominante 
del efecto de la especie clave en la estructura de la 
comunidad? 

4. <>En que difieren los controles descendente y ascendente 
de la organizacion de la comunidad? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


Las perturbaciones influyen en 
la diversidad y en la composicion 
de las especies 

Hace algunas decaedas, la mayorla de los ecologos apoyaban 
el enfoque tradicional de que las comunidades biologicas estan 
en un estado de equilibrio mas o menos estable, a menos que 
sean alteradas de manera grave por las actividades humanas. 
Este enfoque del “equilibrio natural” se basaba en la competen- 
cia interespecifica como factor clave que determinaba la com¬ 
posicion de la comunidad y mantenia la estabilidad. En este 
contexto, la estabilidad se refiere a la tendencia de una comuni¬ 
dad a alcanzar y mantener una composicion mas o menos cons- 
tante de especies frente a las perturbaciones. Pero, en muchas 
comunidades, al menos en una escala local, el cambio parece 
ser mas frecuente que la estabilidad. Este enfasis reciente en el 
cambio ha dado lugar a un modelo de no equilibrio, que des¬ 
cribe a las comunidades en constante cambio como consecuen- 
cia de una perturbation. Veremos a continuation la influencia 
de las perturbaciones en la estructura y composicion de la 
comunidad. 
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^Que es una perturbacion? 

Una perturbaci6n es un acontecimiento, como una tormen- 
ta, un incendio, una inundacion, una sequla, el sobrepastoreo 
o la actividad humana, que modifica a la comunidad; elimina 
de ella organismos y altera la disponibilidad de los recursos. 
Los tipos de perturbaciones y su frecuencia y gravedad varlan 
de una comunidad a otra. Un alto nivel de perturbacion se 
debe a una intensidad alta y a una frecuencia alta de la pertur¬ 
bacion. Un nivel bajo de perturbacion se debe a una baja 
intensidad o a una baja frecuencia de la perturbacion. Las tor- 
mentas alteran a casi todas las comunidades, incluso a las de 
las profundidades de los oceanos. El fuego es una perturbacion 
importante en la mayorla de las comunidades terrestres; los 
biomas de las praderas y los chaparrales dependen de incen- 
dios regulares (fig. 53-21). En muchos rlos, lagos y estanques 
es frecuente el congelamiento, y muchos arroyos y estanques 
se alteran por inundaciones de primavera y sequlas estaciona- 
les. Reuniendo datos de comunidades especlficas durante 
muchos anos, los ecologos estan comenzando a apreciar el 
impacto de las perturbaciones. 

Aunque el termino perturbacion implica un impacto negati- 
vo sobre las comunidades, esto no es siempre asl. Por ejemplo, 
las perturbaciones, frecuentemente, crean oportunidades para 
especies que antes no ocupaban un habitat en la comunidad. 
Las perturbaciones en pequena escala aumentan la heteroge- 
neidad ambiental, que puede ser una clave para mantener la 
diversidad de las especies en una comunidad. La hipotesis de 
perturbacion intermedia, apoyada por un intervalo amplio de 
estudios de comunidades terrestres y acuaticas, sugiere que 
niveles moderados de perturbaciones pueden crear condiciones 
que promuevan una mayor diversidad de especies que niveles 
bajos o altos de perturbaciones. Un nivel alto de perturbacion 
disminuye la diversidad de especies al crear fuerzas ambien- 
tales que exceden la tolerancia de muchas especies, que luego 
son excluidas de la comunidad, o al some ter a la comunidad a 
una frecuencia tan alta de perturbaciones que excluye a especies, 
de colonizacion o de crecimiento lentos. En el otro extremo, 
niveles bajos de perturbacion pueden disminuir la diversidad 


de especies, al permitir que las especies competitivamente 
dominantes excluyan a las menos competitivas. En cambio, un 
nivel intermedio de perturbacion puede promover una mayor 
diversidad de especies al habilitar habitats que pueden ser ocu- 
pados por especies menos competitivas sin crear condiciones 
tan extremas que excedan la tolerancia ambiental o el ritmo de 
recuperacion de miembros potenciales de la comunidad. Las 
perturbaciones frecuentes a pequena escala pueden prevenir 
tambien perturbaciones a gran escala. Los grandes incendios en 
el Parque Nacional Yellowstone durante el verano de 1988 son 
un ejemplo de lo que puede ocurrir en ausencia de perturba¬ 
ciones menores. Gran parte de este parque estaba dominado 
por el pino Lodgepole (Pinus contorta ), un arbol que necesita el 
efecto rejuvenecedor de los incendios periodicos. Los conos del 
pino Lodgepole se mantienen cerrados hasta que son expuestos 
a un calor intenso. Cuando un incendio forestal destruye a los 
arboles padres, los conos se abren y liberan sus semillas. La 
nueva generation de pinos Llogdepole puede crecer gracias a 
los nutrientes liberados por los arboles quemados y a la luz 
solar directa que el antiguo bosque bloqueaba. 

Durante decadas, la supresion del fuego por el ser humano 
extinguio pequenos incendios inducidos por los rayos en el 
Parque Yellowstone. En consecuencia los arboles antiguos 
continuaron con vida, y no crecieron zonas de arboles jove- 
nes. En 1988, cerca de un tercio de los arboles de Yellowstone 
tenlan de 250 a 300 anos de edad. Los pinos Lodgepole de 
mas de 100 anos de edad son mas inflamables. Las condicio¬ 
nes de sequla, combinadas con el combustible acumulado en 
los arboles maduros, produjo un incendio a gran escala que 
destruyo gran parte del parque. Pero el ano siguiente, las 
zonas quemadas de Yellowstone se cubrieron de nueva vege¬ 
tation, lo que demuestra que las comunidades pueden res¬ 
ponder con mucha rapidez incluso a una perturbacion masiva 
(fig. 53-22) 

Los estudios de la comunidad del bosque de Yellowstone y 
muchos otros estudios indican que se trata de comunidades 
que no estan en equilibrio, sino que estan cambiando conti- 
nuamente por action de perturbaciones naturales y por los pro- 
cesos internos de crecimiento y reproduction. Segun los datos 



(a) Antes de un incendio controlado. 

Una pradera que no se quemo durante 
varios anos tiene una alta proporcion 
de detritus (cesped muerto). 



(b) Durante el incendio. El detritus 
sirve como combustible para el 
fuego. 



(c) Luego del incendio. Cerca de un 
mes despu£s del incendio 
controlado, casi toda la biomasa de 
esta pradera esta viva. 


▲ Fig. 53-21. Efectos a largo plazo de un incendio en una comunidad de una pradera de hierbas altas en Kansas. Los 

arboles de las fotograffas cretian a lo largo de un arroyo y no se quemaron durante el estudio. 
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(a) Poco tiempo despues del incendio. Como muestra esta 
fotografia tomada luego del incendio, el incendio dejo un paisaje 
heterogeneo. Notese los arboles no quemados a la distancia. 


(b) Un ano despues del incendio. Esta fotografia de la misma area 
general, tomada al ano siguiente, indica lo rapido que la comunidad 
afectada comenzo a recuperarse. Una variedad de plantas 
herbaceas, distinta de la del bosque anterior, cubre el suelo. 


▲ Fig. 53-22. Heterogeneidad y recuperacion despues de una perturbacion a gran escala. El incendio del Parque Nacional Yellowstone en 
1988 destruyo grandes areas de bosques dominados por pinos Lodgepole. 


acumulados, en la mayoria de las comunidades, la norma es 
una cierta cantidad de desequilibrio producido por las pertur- 
baciones. 

Perturbacion humana 

De todos los animales, el ser humano es el que tiene mayor 
impacto sobre las comunidades en todo el mundo. El desarrollo 
de la agricultura ha interrumpido lo que una vez fueron las gran¬ 
des praderas de la llanura de America del Norte. La tala de arboles 
para el desarrollo urbano, la mineria y la agricultura disminuye- 
ron grandes zonas de bosques, formando pequenas parcelas 
forestales desconectadas en muchas zonas de los Estados Unidos 
y tambien en toda Europa. En una zona de bosque talado 
comienzan a crecer malezas y matorrales que dominan la region 
durante varios anos. Este tipo de vegetacion tambien se encuen- 
tra en campos agricolas que se dejan de cultivar y en terrenos 
baldlos y zonas de construccion en los que se hace una limpieza 
periodica. 

No solo en los Estados Unidos y en Europa el ser humano 
altera las comunidades, y este tampoco es un problema reciente. 
Las selvas tropicales estan desapareciendo rapidamente, debido a 
la tala para obtener lena y para crear tierras de pastoreo. Siglos 
de sobrepastoreo y de perturbaciones agricolas han contribuido 
al hambre que existe en la actualidad en algunas zonas de Africa, al 
convertir las praderas estacionales en grandes zonas esteriles. 

La perturbacion humana, por lo general, es grave, y reduce la 
diversidad de especies en la comunidad. En el capltulo 55 veremos 
mas de cerca el modo en que las perturbaciones de la comunidad 
producidas por las actividades humanas afectan a la diversidad 
de la vida. 

Sucesion ecoldgica 

Algunas perturbaciones, como los glaciares y las erupciones 
volcanicas, producen cambios mas notorios en la composition 


y estructura de la comunidad. En estos casos se desmantela 
toda la vegetacion existente en la zona. El area perturbada 
puede ser colonizada por multiples especies, que son sustitui- 
das gradualmente por otras que, a su vez, tambien son reem- 
plazadas por otras especies; este proceso se denomina sucesion 
ecologica. 

Cuando comienza este proceso en una zona en la que casi no 
hay vida, donde aun no se ha formado el suelo, como una 
nueva isla volcanica o sobre los escombros dejados por un gla- 
ciar en retroceso, hablamos de sucesion primaria. Las unicas 
formas de vida presentes al comienzo son procariontes autotro- 
fos. Los primeros organismos macroscopicos fotosinteticos que 
colonizan estas areas son los liquenes y los musgos, que crecen 
a partir de esporas dispersadas por el viento. El suelo se desa- 
rrolla gradualmente, a medida que se deterioran las rocas y se 
va acumulando materia organica de los restos en descomposi- 
cion de los primeros G^ionizadores. Una vez que se ha forma¬ 
do el suelo, los Kquenfe? y los musgos se cubren de cesped, 
matorrales y arboles qt^ crecen a partir de semillas que llegan 
de zonas vecinas o transportadas por animales. Por ultimo, la 
zona es colonizada por plantas que pasan a ser la forma de 
vegetacion prevalente de la comunidad. La formation de una 
comunidad como esta por medio de sucesion primaria, puede 
durar cientos o miles de anos. 

La sucesidn secundaria se produce cuando una comunidad ya 
existente ha sido eliminada por alguna perturbacion que deja 
intacto el suelo, como ocurrio en Yellowstone despues de los 
incendios de 1988 (vease fig. 53-22). A menudo, la zona 
comienza a recuperar un estado similar al original. Por ejemplo, 
en un area forestada que ha sido talada para uso agricola y luego 
abandonada, las primeras plantas que recolonizan la zona son las 
especies herbaceas que crecen a partir de semillas traldas por el 
viento o por animales. Si la zona no sufrio un incendio o un 
sobrepastoreo, la mayoria de las especies herbaceas seran reem- 
plazadas por matorrales lenosos, y estos seran reemplazados por 
bosques de arboles. 
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Las primeras y las ultimas especies en llegar pueden estar 
vinculadas mediante uno de tres procesos clave. Las especies 
tempranas pueden facilitar la aparicion de especies mas tardl- 
as, haciendo que el ambiente sea mas favorable, por ejemplo, 
aumentando la fertilidad del suelo. Otra alternativa es que las 
primeras especies inhiban el establecimiento de las especies 
mas tardlas, que logran colonizar el lugar a p'esar de las activi- 
dades de las primeras especies y no gracias a ellas. La tercera 
posibilidad es que las primeras especies sean completamente 
independientes de las ultimas, de modo que las toleran, pero 
no ayudan ni obstaculizan su colonizacion. Veamos un ejem¬ 
plo de como contribuyen estos distintos procesos a la sucesion 
primaria. 

Durante los ultimos 300 anos se produjo un retroceso gra¬ 
dual d^ los glaciares en el Hemisferio Norte. A medida que se 
retiraron los glaciares, dejaron morrenas. Es posible determi- 
nar la edad de estas zonas de morrenas postglaciares a partir 
de la edad de los nuevos arboles que crecieron en la morrena 
o, desde hace 80 anos, mediante observacion directa. Los eco- 
logos han realizado la investigacion mas extensa sobre la suce¬ 
sion de morrenas en la bahla del Glaciar en el sur de Alaska. 
Desde 1760, los glaciares de esa zona han retrocedido unos 98 
km, a una velocidad de casi 400 m por ano (fig. 53-23). Las 
morrenas rocosas forman un ambiente casi puro, pero con con- 
diciones muy severas, que las plantas pueden colonizar. 


La sucesion en las morrenas de la bahia del Glaciar tienen un 
patron predecible de cambio en la vegetacion y en las caracterls- 
ticas del suelo. La morrena expuesta se coloniza en primer luga: 
por especies vegetales pioneras, entre ellas, hepaticas, musgos. 
epilobios y algunas Dry as (un arbusto que forma matas), sauces 
y alamos de Virginia (fig. 53-24a). Despues de cerca de tres 
decadas, las Dry as dominan la comunidad de plantas (fig. 53- 
24b). Algunas decadas mas tarde, la zona es invadida por alisos 
(Alnus ), que, por ultimo, forman pequenos bosques de hasta 9 m 
de altura. Estos alisos son cubiertos por arboles de picea sitka 
(Picea sitchensis) que, despues de un siglo, forman un denso bcs- 
que (fig. 53-24c). Estos abetos son invadidos por la tsuga occi¬ 
dental (Tsuga heteropluylla) y por la tsuga de montana (Tsug.: 
mertesiana) y, al cabo de otro siglo, la comunidad es un bosque 
de piceas y tsugas. Este bosque, sin embargo, resiste solo sobre 
pendientes bien drenadas. En zonas de poco drenaje, el suelo ce 
este bosque de piceas y tsugas es invadido por musgcs 
Sphagnum , que retienen grandes cantidades de agua y acidifican . 
el suelo. Los arboles de esta zona mueren porque el suelo se 
inunda de agua, es deficiente en oxigeno y no puede mantene: 
sus raices, de modo que la zona se convierte en un pantano ce 
Sphagnum. Asl, unos 300 anos despues de la retirada del glaciar. 
la vegetacion esta formada por pantanos de Sphagnum en las 
zonas planas mal drenadas y por bosques de piceas y tsugas en 
las zonas de declive bien drenadas. 

^Como se relaciona la sucesion en 
las morrenas del glaciar con los cam- 
bios ambientales causados por las 
transiciones en la vegetacion? El 
suelo desnudo que queda expuesto al 
retroceder el glaciar es muy basice. 
tiene un pH de 8,0 a 8,4 debido a la 
presencia de compuestos de carbon: 
en las rocas madre. El pH del suelo 
disminuye rapidamente a medide 
que se establece la vegetacion, y la 
velocidad del cambio depende del 
tipo de vegetacion. El cambio mas 
notable se debe a las piceas: la des- 
composicion de las espinas acidas de 
las piceas disminuye el pH del suelo 
de 7 a cerca de 4. Las concentracio- 
nes de nutrientes minerales en el suelo 
tambien presentan cambios marca- 
dos con el tiempo. Una de las carac- 
terlsticas del suelo desnudo despues 
del retroceso del glaciar es su bajo 
contenido en nitrogeno. Casi todas 
las especies pioneras comienzan la 
sucesion con un crecimiento muy 
pequeno y con hojas amarillas, debi¬ 
do a la falta de nitrogeno. Las excep- 
ciones son las Dry as y los alisos; estas 
especies tienen bacterias simbioticas 
que fijan el nitrogeno atmosferico 
(vease cap. 37). El nitrogeno del 
suelo aumenta rapidamente durante 
el estadio de sucesion de los alisos 
(fig. 53-24d). El bosque de piceas se 
desarrolla a expensas del capital de 
nitrogeno acumulado en el suelo por 
los alisos. Al alterar las propiedades 
del suelo, las especies de plantas pio- 



Glaciar McBride en retroceso 


▲ Fig. 53-23. Un glaciar en retroceso en el sudeste de Alaska. Las Irneas punteadas indi¬ 
can la recesion del glaciar desde 1760, en funcion de descripciones historicas. Al retirarse el hielo 
(recuadro) deja morrenas a lo largo del borde de la bahia, sobre las que se produce la sucesion 
primaria. 
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(b) Etapa de 
Dryas 


60- 


20 
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Pionero Dryas Alisos 
Estadio de sucesion 


Piceas 


(d) La fijacion de nitrogeno por Dryas y alisos 
aumenta el contenido de nitrogeno del suelo. 


(c) Etapa de 
piceas 


A Fig. 53-24. Cambios en la estructura de la comunidad vegetal y en el nitrogeno del suelo durante la sucesion en la bahia del Glaciar, 
Alaska. La composicion de las especies de plantas cambia de un modo drastico durante la sucesion en la bahia del Glaciar. 

A* 

£ 


neras permiten el crecimiento de nuevas especies y estas, a su 
vez, alteran el ambiente de diversas maneras, contribuyendo 
a la sucesion. 


Evaluacion de conceptos 

... 


1. <>Por que un nivel alto o bajo de perturbacion 
disminuye la diversidad de especies? <>Por que un nivel 
intermedio de perturbacion promueve la diversidad 

cle especies? 

2. ^En que se diferencian la sucesion primaria y la 
secundaria? 

3. Durante la sucesion, ^como facilitan las primeras especies 
la llegada de especies nuevas? 

Veanse las respuestas en el Apendice A . 


Concepto 


Los factores biogeograficos afectan 
a la biodiversidad de la comunidad 

Las comunidades se diferencian en la cantidad de especies 
que poseen. Dos factores clave que se correlacionan con la 
diversidad de especies en una comunidad son su ubicacion 
geografica y su tamano. En la decada de 1850, Charles Darwin 
y Alfred Wallace senalaron que la vida vegetal y animal era mas 
abundante y variada en los tropicos que en otras partes de la 
tierra. Darwin y Wallace tambien observaron que en islas 
pequenas o remotas hay menos cantidad de especies que en 
islas grandes o cercanas a los continentes. Estas observaciones 
implican que los patrones biogeograficos de la biodiversidad 
coinciden con ciertos principios basicos y no son coincidencias 
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historicas. Una forma de entender estos patrones a gran escala 
en la diversidad de la vida es examinar las variaciones de los 
gradientes ambientales. 

Gradiente ecuatorial-polar 

Como destacaron Darwin y Wallace, los habitats tropicales 
mantienen muchas mas especies que las zonas templadas y 
polares. Por ejemplo, en un estudio se descubrio que una zona 
de 6,6 hectareas (1 hectarea [ha] = 10 000 m 2 ) en Sarawak 
(Malasia) contenla 711 especies de arboles, mientras que una 
parcela de 2 hectareas de un bosque caduco en Michigan con¬ 
tenla 10 o 15 especies de arboles. Y en el norte de los Alpes de 
Europa Occidental, un area de mas de 2 millones de km 2 , hay 
solo 50 especies de arboles. Igualmente, hay mas de 200 espe¬ 
cies de hormigas en Brasil, 73 en Iowa y solo 7 en Alaska. 

Dos factores clave del gradiente ecuatorial-polar de riqueza 
de especies son la historia evolutiva y el clima. A lo largo de la 
evolution, la diversidad de especies puede aumentar en una 
comunidad, a medida que se producen acontecimientos de 
especiacion. Y las comunidades tropicales, por lo general, son 
mas antiguas que las comunidades de zonas templadas o pola¬ 
res. Esta diferencia de edades se debe, en parte, al hecho de 
que la temporada de crecimiento en los bosques tropicales es 
cinco veces mas larga que en las comunidades de la tundra de 
zonas de alta latitud. En efecto, el tiempo biologico, esto es, el 
tiempo de especiacion, es cinco veces mas rapido en los tropi- 
cos que cerca de los polos. Y muchas comunidades de zonas 
polares y templadas han “vuelto a empezar” repetidas veces 
como consecuencia de perturbaciones importantes como la 
glaciation. 

El clima es la causa primaria del gradiente latitudinal de 
biodiversidad. Los dos factores climaticos que se correlacionan 
con la biodiversidad son la energla solar y la disponibilidad de 
agua. Estos factores se pueden considerar juntos midiendo la 
velocidad de evapotranspiracion de la comunidad, la evapora¬ 
tion de agua del suelo mas la transpiration de agua de las 
plantas. La evapotranspiracion real , que esta determinada por la 
cantidad de radiacion solar, la temperatura y la disponibilidad 
de agua, es mucho mayor en zonas calidas con abundantes llu- 
vias que en zonas con bajas temperaturas o bajas precipitacio- 
nes. La evapotranspiracion potential, una medida de la 
disponibilidad de energla, pero no de la disponibilidad de 
agua, esta determinada por la cantidad de radiacion solar y la 
temperatura, y es mayor en regiones de alta radiacion solar y 
alta temperatura. La riqueza de especies vegetales y animales 
se correlaciona con las medidas de evapotranspiracion (fig. 
53-25) 

Efectos del area 

En 1807, Alexander von Humbolt describio uno de los pri- 
meros patrones de biodiversidad reconocido, la curva especies- 
area que cuantifica lo que parece obvio: si el resto de los factores 
se mantienen constantes, cuanto mayor sea el area geografica de 
una comunidad, mayor sera el numero de especies. La explica- 
cion mas probable para este patron es que las areas mas grandes 
ofrecen una mayor diversidad de habitat y microhabitat que las 
areas mas pequenas. En biologla conservacionista, el desarrollo 
de curvas especies-area para el taxon clave de una comunidad 
ayuda a los ecologos a predecir como la perdida potencial de 
algun area de habitat puede afectar a la biodiversidad de la 
comunidad. 
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▲ Fig. 53-25. Energla, agua y riqueza de especies. 

(a) La riqueza de espeefes en los arboles de America del Norte aumen- 
ta de forma mas pr^ecible con la evapotranspiracion real, mientras 
que (b) la riqueza de" especies de vertebrados en America del Norte 
aumenta de forma mas predecible con la evapotranspiracion potencial. 
Los valores de evapotranspiracion se expresan como equivalentes de llu- 
via en milimetros por ano. 


En la figura 53-26 se muestra una curva especies-area de 
las aves reproductoras (aves con poblaciones reproductoras 
en la zona mapeada, en contraposition a las poblaciones 
migratorias). La pendiente indica el grado de aumento de la 
riqueza de especies en el area de la comunidad. Las pendien- 
tes de las distintas curvas especies-area varlan, en funcion del 
taxon que se estudia y del tipo de comunidad. Pero el con- 
cepto basico de aumento de la diversidad en un area mayor se 
aplica a una variedad de situaciones, desde el censo de la 
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▲ Fig. 53-26. Curva especies-area de las aves reproductoras de 
America del Norte. El area y el numero de especies se representan en 
escala logarftmica. Los datos varian desde un terreno de 0,2 hectarea 
con 3 especies en Pensilvania hasta la representacion de todo el territo- 
rio de los Estados Unidos y Canada (1,84 mil millones de acres) con 
625 especies. 


diversidad de especies de hormigas de Nueva Guinea hasta la 
cantidad de especies vegetales en islas de distintos tamanos. 
En realidad, la biogeografla de las islas nos brinda algunos de 
los mejores ejemplos de curvas especies-area, como veremos 
a continuation. 

Modelo de equilibrio insular 

Por su aislamiento y su tamano limitado, las islas represen¬ 
tan una excelente oportunidad para el estudio de factores bio- 


geograficos que afectan a la diversidad de especies de las comu- 
nidades. Con el termino “islas” nos referimos no solo a las islas 
oceanicas, sino tambien a islas de habitats sobre los continen- 
tes, como los lagos, los picos de las montanas separados por 
zonas deprimidas o los fragmentos de bosques naturales rode- 
ados por zonas interrumpidas por la actividad humana -en 
otras palabras-, cualquier zona aislada rodeada por un ambien- 
te que no es adecuado para las especies de la “isla”. En la deca- 
da de 1960, los ecologos americanos Robert MacArthur y E. O. 
Wilson desarrollaron un modelo general de biogeografla de las 
islas, en el que identificaban los determinantes clave de la 
diversidad de especies en una isla con un conjunto de caracte- 
risticas flsicas (fig. 53-27) 

Consideremos una isla oceanica recien formada que recibe 
una colonization de especies de una tierra distante. Dos factores 
determinan el numero de especies que eventualmente habitaran 
en la isla: la velocidad de inmigracion de nuevas especies hacia 
la isla y la velocidad de extincion de especies en la isla. Hay dos 
caracterlsticas flsicas de la isla que afectan a la tasa de inmigra¬ 
cion y de extincion: su tamano y la distancia a la zona continen¬ 
tal. Las islas pequenas, por lo general, tienen tasas de 
inmigracion mas bajas porque los colonizadores potenciales tie¬ 
nen menos probabilidad de llegar. Por ejemplo, las aves que son 
arrastradas por una tormenta hacia el mar tienen mas posibilida- 
des de aterrizar en una isla grande que en una isla pequena. Las 
islas pequenas tambien tienen mayores tasas de extincion, por¬ 
que, por lo general, contienen menos recursos y menos diversi¬ 
dad de habitat para compartir con las especies colonizadoras. La 
distancia del continente tambien es importante; entre dos islas 
del mismo tamano, la isla mas cercana tendra una mayor tasa de 
inmigracion que una isla mas alejada. Y debido a su alta tasa de 
inmigracion, las islas mas cercanas tambien tienen una menor 
tasa de extincion, porque las colonias que llegan a una isla cer¬ 
cana ayudan a mantener la presencia de otras especies y as! evi- 
tar su extincion. 

En un momento determinado, las tasas de inmigracion y 
extincion de una isla estan afectadas tambien por el numero de 



Islapequefia^S ^fctisla grande 
Numero de especies en la isla-► 

(b) Efecto del tamano de la isla. Las islas 
grandes pueden tener un mayor numero 
de especies en el equilibrio que las islas 
mbs pequenas porque los indices de 
inmigracion tienden a ser mbs altos y los 
indices de extincibn mbs bajos. 


Isla lejana "A Isla cercana 

Numero de especies en la isla- > 

Efecto de la distancia al continente. 

Las islas cercanas tienden a tener un 
mayor numero de especies en el equilibrio 
que las islas mbs alejadas porque los 
indices de inmigracion son mayores y los 
indices de extincibn menores. 


Niimero en el equilibrio 
Numero de especies en la isla- 

(a) Tasa de inmigracion y de extincion. 

El numero de especies en equilibrio en 
una isla representa el balance entre la 
inmigracibn de nuevas especies y la 
extincion de las especies existentes. 


A Fig. 53-27. Modelo de equilibrio de la biogeografla de islas. Los triangulos negros representan el numero de especies en equilibrio. 
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especies que ya estan presentes. A1 aumentar el numero de 
especies en la isla, la tasa de inmigracion de nuevas especies 
disminuye, porque es menor la probabilidad de que un indi- 
viduo que llegue a la isla represente a una especie que no este 
ya presente. A1 mismo tiempo, cuanto mayor es el numero de 
especies que habitan en la isla, mas aumentan las tasas de extin- 
cion en la isla por la mayor probabilidad de exclusion compe- 
titiva. 

Estas relaciones forman el modelo de biogeografla de islas de 
MacArthur y Wilson (vease fig. 53-27). Las tasas de inmigracion y 
extincion se trazan en funcion del numero de especies presentes 
en la isla. Este modelo matematico se denomina modelo de equi- 
librio insular porque se alcanzara un equilibrio cuando la tasa de 
inmigracion de especies iguale a la tasa de extincion de especies. 
El numero de especies en este punto de equilibrio se correlacio- 
na con el tamano de la isla y con la distancia de esta al conti- 
nente. Al igual que cualquier equilibrio ecologico, este equilibrio 
de especies es dinamico; la inmigracion y la extincion continuan 
y la composicion exacta de especies puede cambiar con el tiem¬ 
po. 

Los estudios de MacArthur y Wilson de la diversidad de plan- 
tas y animales en muchas cadenas de islas, incluidas las islas 
Galapagos, avalan la teoria de que la riqueza de especies aumen- 
ta con el tamano de la isla, lo que coincide con la teoria de espe- 
cies-area (fig. 53-28). El recuento de especies tambien confirma 
la prediccion de que el numero de especies disminuya cuanto 
mas remota es la isla. 



Frgura 53-28 

c Como se relaciona la riqueza con 
el area de especies? 

ESTUDIO DE CAMPO F~ 


Los ecologos Robert MacArthur y E. 0. 
Wilson estudiaron el numero de especies vegetales en las islas 
Galapagos, que varia mucho de tamano, en relacion con el area de 
cada isla. 
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CONCLUSION 


Los resultados del estudio muestran que la 
riqueza de especies vegetales aumenta con el tamano de la isla, lo 
que apoya la teoria de especies-area. 


En las ultimas decadas, el modelo de equilibrio insular fue 
muy discutido por hacer una sobresimplificacion. Sus prediccio- 
nes de equilibrio en la composicion de especies de la comunidad 
puede aplicarse solo a un numero limitado de casos y en perlo- 
dos de tiempo mas bien cortos, en los que la colonizacion es el 
principal proceso que afecta a la composicion de las especies. En 
perlodos mas largos, las perturbaciones abioticas, como las tor- 
mentas, los cambios adaptativos de la evolucion y la especiacion 
alteran la composicion de las especies y la estructura de la comu¬ 
nidad en las islas. Sin embargo, mas alia de su posibilidad de 
aplicabilidad, este modelo es importante porque estimula la dis- 
cusion y la investigacion de los efectos del tamano del habitat en 
la diversidad de especies, un tema de vital importancia en la bio- 
logla conservacionista. 


Evaluacion de conceptos 


1. Resuma las relaciones generales entre area y riqueza de 
especies. 

2. Describa dos hipotesis que expliquen por que la diversi¬ 
dad de especies es mayor en zonas tropicales que en 
regiones templadas o polares. 

3. Describa como influyen el tamano y la distancia al conti- 
nente en la riqueza de especies de una isla. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


Los enfoques contrapuestos 
de la estructura de la comunidad 
son objeto de debate continuo 

Hemos estudiado varios aspectos de la estructura de una comu¬ 
nidad y de la div^idad de especies. ^Como podemos explicar 
las especies particu^res que se encuentran juntas como miem- 
bros de una comupdad? Existen dos posturas diferentes acerca 
de este tema plantefdas por los ecologos en las decadas de 1920 
y 1930, en funcion de observaciones de la distribucion de las 
plantas. Describiremos de un modo breve estos argumentos his- 
toricos porque son precursores de dos modelos de comunidad 
que aun se continuan debatiendo. 

Hipotesis integrada e individualista 

A comienzos del siglo xx, F. E. Clements, del Carnegie 
Institute of Washington, propuso la hipdtesis integrada de la 
estructura de la comunidad. Esta hipotesis describe a la comu¬ 
nidad como una union de especies conectadas, asociadas por 
interacciones bioticas obligatorias que hacen que la comuni¬ 
dad funcione como una unidad integrada, de hecho como un 
superorganismo. Una prueba de la vision integrada es la obser- 
vacion de que varias especies de plantas se encuentran juntas 
como grupo. Por ejemplo, los bosques caducos del noreste de 
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los Estados Unidos incluyen especies determinadas de robles, 
arces, abedules y hayas, y una combinacion especlfica de 
arbustos y enredaderas. 

Poco tiempo despues, H. A. Gleason, de la Universidad de 
Chicago, enuncio una vision diferente de la estructura de la 
comunidad. Su hipotesis individualista ilustra una comuni- 
dad de plantas como una combinacion al azar de especies en 
una misma zona, debido solo al hecho de tener necesidades 
abioticas similares, por ejemplo, temperatura, lluvia y tipo de 
suelo. 

Estas dos visiones tan diferentes de la estructura de la 
comunidad, la vision integrada y la individualista, sugieren 
prioridades diferentes en el estudio de las comunidades biolo- 
gicas. La hipotesis integrada destaca el estudio de las combi- 
naciones de especies como unidad esencial para comprender 
las interrelaciones y distribuciones de los organismos, mien- 
tras que la hipotesis individualista destaca el estudio de las 
especies de forma individual. 

Ambas hipotesis reconocen las interacciones interespeclficas 
dentro de la comunidad. Sin embargo, ofrecen perspectivas 
diferentes sobre el modo en que se combinan las especies en la 
comunidad. Las predicciones sobre el modo en que se distri- 
buiran las especies vegetales a lo largo de un gradiente ambien- 
tal, como un cambio gradual en la humedad o temperatura en 
una distancia, son diferentes segun cada hipotesis. La hipotesis 
integrada predice que las especies se agruparan en comunida¬ 
des discretas con limites netos porque la presencia o ausencia 
de una especie en particular esta determinada por la presencia 
o ausencia de otras especies con las que interactua (fig. 53- 
29a). En cambio, la hipotesis individualista predice que las 
comunidades carecen de limites geograficos netos porque cada 
especie tiene una distribucion independiente (esto es, indivi¬ 
dualista) a lo largo del gradiente ambiental. En otras palabras, 
cada especie se distribuye de acuerdo a sus intervalos de tole- 
rancia de los factores abioticos que varian a lo largo de un gra¬ 
diente, y las comunidades se modifican de forma constante a lo 
largo del gradiente, con aparicion o desaparicion de determi¬ 
nadas especies (fig. 53-29b). 

En la mayoria de los casos, especialmente donde hay amplias 
regiones caracterizadas por gradientes de variacion ambiental, 
la composicion de las comunidades vegetales parece estar en 
continuo cambio, y cada especie se distribuye de forma mas o 
menos independiente (fig. 53-29c). Por lo general, estas dis¬ 
tribuciones avalan la teorla de una asociacion vaga de las espe¬ 
cies vegetales sin limites netos. Sin embargo, si se produce un 
cambio brusco de factores clave en el ambiente flsico, como el 
tipo de suelo, las comunidades adyacentes quedan delineadas 
por limites netos. Estos limites netos entre comunidades de 
plantas son raros en la naturaleza, pero, como veremos en el 
capltulo 55, el ser humano ha producido muchos limites netos 
artificialmente al alterar el paisaje por medio de la agricultura 
y la forestacion. 

Modelo de remache y de redundancia 

En la actualidad, los ecologos aceptan la hipotesis individua¬ 
lista, pero es discutible su aplicacion a los animales en una comu¬ 
nidad. En 1981, los ecologos norteamericanos Paul y Anne 
Ehrlich propusieron que las especies de una comunidad son 
como los remaches de las alas de un avion: no son necesarios 
todos los remaches para mantener unidas las alas, pero si alguien 
comenzara a quitar los remaches uno por uno, no nos atreveria- 
mos a volar en ese avion. El modelo de remache de las comuni- 


dades reencarna el modelo integrado que sugirio Clements para 
las comunidades de plantas. Propone que la mayoria de las espe¬ 
cies de una comunidad se asocian estrechamente con otras espe¬ 
cies concretas en una red de vida. Asl, la disminucion o el 
aumento de la abundancia de una especie en la comunidad afec- 
ta a muchas otras especies. 



(a) Hipotesis integrada. Las comunidades son agrupaciones 
separadas de especies particulares que tienen una 
interdependencia y casi siempre se presentan juntas. 



(b) Hipotesis individualista. Las especies se distribuyen en forma 
independiente a lo largo de gradientes y la comunidad no es 
mas que la combinacion de especies que ocupan una misma 
area por tener necesidades abidticas similares. 



(c) Arboles en las montanas de Santa Catalina. La distribucion 
de las especies de arboles en una elevacion en las montanas de 
Santa Catalina en Arizona apoya la hipdtesis individualista. 

Cada especie de arbol tiene una distribucion independiente a lo 
largo del gradiente, aparentemente de acuerdo a su tolerancia a 
la humedad, y las especies que viven juntas en algun punto del 
gradiente tienen requerimientos fisicos similares. La vegetacion 
se modifica constantemente a lo largo del gradiente, y las 
comunidades no tienen limites netos. 


A Fig. 53-29. Prueba de las hipotesis integrada e individualista 
de las comunidades. El ecologo Robert Whittaker probo estas dos 
hipotesis haciendo un grafico de la abundancia de distintas especies de 
plantas (eje y) a lo largo de gradientes ambientales de factores abioti¬ 
cos como la temperatura o la humedad (eje x). Cada curva de color 
representa la abundancia de una especie. 
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En 1992, el ecologo australiano Brian Walker sugirio una 
vision opuesta de las comunidades, el modelo de redundancia. 
De acuerdo a este modelo, la mayoria de las especies de una 
comunidad no estan asociadas entre si de un modo estrecho, y la 
red de vida es muy vaga. Un aumento o disminucion de una 
especie en una comunidad ejerce poco efecto sobre el resto de las 
especies, que actuan de forma independiente, como sugirio 
Gleason 80 anos antes en su modelo individualista de la comu¬ 
nidad de plantas. Las especies de una comunidad son redun- 
dantes. Por ejemplo, si desaparece un depredador, otra especie 
depredadora de la comunidad ocupara su lugar para consumir 
una presa determinada. Si desaparece un polinizador de la zona, 
otra especie polinizadora visitara a cada especie particular de 
planta con flores. 

Es importante tener en cuenta que los modelos de remache y 
de redundancia, al igual que los modelos integrado e individua¬ 
lista, representan extremos; la mayoria de las comunidades se 
ubican en un punto intermedio. ^Por que continua entonces el 
debate que surgio a comienzos del siglo xx? La principal razon es 
que aun no tenemos suficiente informacion para responder a la 
pregunta fundamental que formularon Clements y Gleason: ^las 
comunidades son asociaciones vagas de especies o unidades de 
especies muy integradas? Para evaluar completamente estos 


modelos contrapuestos, debemos estudiar el modo en que inte¬ 
raction las especies en la comunidad y cuan estrechas son estas 
asociaciones. Por ejemplo, ^en que se diferenciaria el impacto 
sobre la comunidad producido por la perdida de una especie 
clave o de una especie rara que tiene poca influencia sobre la 
estructura de la comunidad? 

Estas preguntas acerca de la estructura de la comunidad son 
importantes porque son la base de muchos problemas ambienta- 
les actuales, como el modo en que la extincion de una especie. 
en particular, puede afectar al funcionamiento de los ecosiste- 
mas. Volveremos a referimos a estos modelos y a las preguntas 
que surgen de ellos en el capltulo 55. Pero antes veremos la eco- 
logia de los ecosistemas en el capltulo 54. 


Evaluacion de conceptos 


1. Describa las hipotesis individualista e integrada de la 
estructura de la comunidad y el modo en que se 
relacionan con los modelos de remache y de redundancia. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 



RESUMEN DE CONCEPTOS CLAVE 


Concepto 


Algunas interacciones de una comunidad son la 
competencia, la depredacion, el herbivorismo, 
la simbiosis y la enfermedad 

► Las poblaciones estan vinculadas por interacciones interespeclficas 
que afectan la supervivencia y la reproduction de las especies que 
participan en la interaccion (pp. 1159-1160). 

I ;> Competencia (pp. 1160-1161). La competencia interespeclfica se 
produce cuando las especies compiten por un recurso escaso. El 
nicho ecologico es la utilization total que hace un organismo de los 
recursos bioticos y abioticos de su ambiente. El principio de exclu¬ 
sion competitiva establece que dos especies no pueden coexistir en 
la misma comunidad si sus nichos son identicos. 

► Depredacion (p. 1161-1162). La depredacion se refiere a una 
interaccion en la que una especie, el depredador, destruye y devora 
a otra, la presa. La depredacion ha dado lugar a distintas adaptacio- 
nes, entre ellas, el mimetismo. 

► Herbivorismo (p. 1163). El herbivorismo, una interaccion en la 
que un herblvoro se come parte de una planta o un alga, ha llevado 
a la evolution de diversas defensas qulmicas y mecanicas en las 
especies vegetales y a las consiguientes adaptaciones de las especies 
de herbivoros. 

!> Parasitismo (p. 1163). En el parasitismo, un organismo, el para- 
sito, obtiene sus nutrientes de otro organismo, el huesped, que 
resulta perjudicado en este proceso. El parasitismo ejerce una 



CVadro 53-1. 1 

nteracciones interespeclficas 


Efectos sobre las especies 

Interaccion 

interactuantes 

Competencia (-/-) 

La interaccion puede ser perjudicial para 


ambas especies. 

Depredacion (+/-) j 


Herbivorismo (+/-) i 

* La interaccion es beneficiosa para una 

Parasitismo (+/-) J 

especie y perjudicial para la otra. 

Mutualismo (+/+) 

La interaccion es beneficiosa para ambas 


especies. 

Comensalismo (+7§) 

Una especie se beneficia de la interaccion y 

J 

la otra no se ve afectada. 




3 


influencia considerable sobre las poblaciones y la estructura de 
las comunidades. 

f> Enfermedad (p. 1163). Los efectos de la enfermedad sobre las 
poblaciones y las comunidades son similares a los efectos de los 
parasitos. La mayoria de los patogenos son microscopicos. 

^ Mutualismo (pp. 1163-1164) Ambas especies se benefician en la 
interaccion mutualista. 

► Comensalismo (p. 1164). En el comensalismo, una especie se 
beneficia y la otra no resulta afectada. Hay muy pocos casos de 
comensalismo puro. 
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► Interacciones interespetificas y adaptation (p. 1164-1165). 

Hay pocas evidencias de coevolucion, como el cambio genetico 
reclproco entre poblaciones que interactuan. Sin embargo, la adap¬ 
tation generalizada de un organismo a otros organismos en su 
ambiente es una caracterfstica fundamental de la vida. 


Concepto 


Las especies dominantes y las especies clave ejercen 
fuertes controles sobre la estructura de la 
comunidad 

► Diversidad de especies (p. 1165). La diversidad mide el nume- 
ro de especies en una comunidad -su riqueza de especies- y su 
abundancia relativa. Una comunidad con una abundancia similar 
de especies es mas diversa que una comunidad en la cual una o 
dos especies son abundantes y el resto es escaso. 

► Estructura trofica (pp. 1165-1168). La estructura trofica es un 
factor clave en la dinamica de la comunidad. Las cadenas alimen- 
tarias vinculan los niveles troficos desde los productores hasta 
los carnivoros superiores. Las cadenas alimentarias ramificadas y 
las interacciones troficas complejas forman redes alimentarias. La 
hipotesis energetica sugiere que la longitud de una cadena ali- 
mentaria esta limitada por la ineficiencia de transference de 
energia a lo largo de la cadena. Segun la hipotesis de estabilidad 
dinamica, las cadenas alimentarias largas son menos estables que 
las cadenas cortas. 

► Especies con un gran impacto (pp. 1168-1170). Las especies 
dominantes y las especies clave ejercen un fuerte control sobre la 
estructura de la comunidad. Las especies dominantes son las 
especies mas abundantes en una comunidad, y su dominancia se 
debe a su gran capacidad competitiva. Las especies clave son 
menos abundantes y ejercen una influencia desproporcionada 
sobre la estructura de la comunidad por su nicho ecologico. Los 
“ingenieros” de ecosistemas, llamados tambien especies fundado- 
ras, ejercen una influencia sobre la estructura de la comunidad 
por medio de sus efectos sobre el ambiente Lsico. 

► Control ascendente y descendente (pp. 1170-1171). El mode- 
lo ascendente propone una influencia unidireccional desde nive¬ 
les troficos inferiores hacia niveles troficos superiores, en la que 
los nutrientes y otros factores abioticos son los principales deter- 
minantes de la estructura de la comunidad, incluyendo la abun¬ 
dancia de productores primarios. El modelo descendente 
propone que el control de cada nivel trofico proviene del nivel 
trofico superior, o sea, que los depredadores controlan a los her- 
blvoros, que, a su vez, controlan a los productores primarios. 


Concepto 


Las perturbaciones influyen en la diversidad y en la 
composicion de las especies 

► iQue es una perturbation? (pp. 1172-1173). Las evidencias 
sugieren cada vez mas que en la mayoria de las comunidades la 
norma es la perturbation y el desequilibrio y no la estabilidad y 
el equilibrio. De acuerdo con la hipotesis de perturbation inter¬ 
media, un nivel moderado de perturbation puede promover una 


mayor diversidad de especies que un nivel bajo o alto de pertur¬ 
bation. 

► Perturbation humana (p. 1173). El ser humano es el agente 
perturbador mas difundido, y su alteration de la comunidad dis- 
minuye la diversidad de especies. El ser humano tambien evita 
algunas perturbaciones naturales, como los incendios, que pue- 
den ser importantes para la estructura de la comunidad. 

T 

► Sucesion ecologica (pp. 1173-1175). La sucesion ecologica es 
la secuencia de cambios de la comunidad y del ecosistema des¬ 
pues de una perturbation. La sucesion primaria se produce en 
lugares donde no existe suelo inicialmente; la sucesion secunda¬ 
ria comienza en una zona en la que el suelo se mantuvo despues 
de la perturbation. Los mecanismos que producen cambios en la 
comunidad durante una sucesion son la facilitation y la 
inhibition. 


Concepto 


Los factores biogeograficos afectan a la 
biodiversidad de la comunidad 

► Gradiente ecuatorial-polar (p. 1176). La riqueza de especies, 
por lo general, declina a lo largo de un gradiente ecuatorial-polar 
y es mayor en los tropicos. La mayor riqueza de especies que se 
observa en los tropicos puede deberse a la edad mayor de los 
ambientes tropicales. El clima tambien influye en el gradiente de 
biodiversidad por medio de la energia (calor y luz) y el agua. 

► Efectos del area (pp. 1176-1177). La riqueza de especies se rela- 
ciona de modo directo con el tamano geografico de una comuni¬ 
dad, un principio que se formaliza en la curva especies-area. 

► Modelo de equilibrio insular (pp. 1177-1178). La riqueza de 
especies en las islas depende del tamano de la isla y de su distan- 
cia al continente. Segun el modelo de equilibrio de la biogeogra- 
fla de islas, la riqueza de especies en una isla ecologica se 
mantiene en un punto de equilibrio dinamico, en el cual, las 
nuevas inmigraciones se equilibran con las extinciones. En los 
ultimos anos, el modelo de equilibrio insular ha sido 
cuestionado. 


Concepto 


Los enfoques contrapuestos de la estructura de la 
comunidad son objeto de debate continuo 

► Hipotesis integrada e individualista (pp. 1178-1179). Segun 
la hipotesis integrada, las especies de una comunidad estan ence- 
rradas dentro de injferacciones bioticas particulares. La hipotesis 
individualista propose que las comunidades son organizaciones 
laxas de especies iifdependientes que tienen requerimientos abio¬ 
ticos similares. 5 

► Modelo de remache y de redundancia (pp. 1179-1180). El 

modelo de remache sugiere que todas las especies de una comu¬ 
nidad estan vinculadas en una red estrecha de interacciones, de 
modo que la perdida de una sola especie repercuta fuertemente 
en la comunidad. El modelo de redundancia propone que si se 
pierde una especie de la comunidad, otra ocupara su lugar. 
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w.w.w. En www.medicapanamericana.com/campbell encontrara ejercicios interactivos, animaciones, 
videos y preguntas de autoevaluation. 







EVALUATION DE CONOCIMIENTOS 


Autoevaluacion 

1. Las relaciones alimentarias entre las especies de una comunidad 

determinan: 

a. La sucesion secundaria de la comunidad. 

b. El nicho ecologico de la comunidad. 

c. La estructura trofica de la comunidad. 

d. La curva especies-area de la comunidad. 

e. La riqueza de especies de la comunidad. 

2. El principio de exclusion competitiva establece que: 

a. Dos Especies no pueden coexistir en un mismo habitat. 

b. La competencia entre dos especies produce siempre la extincion 
o la emigration de una de ellas. 

c. La competencia en una poblacion promueve la supervivencia de 
los individuos mejor adaptados. 

d. Dos especies de una comunidad no pueden coexistir en el 
mismo nicho. 

e. Por lo general, las especies que compiten coevolucionan. 

3. Los depredadores clave mantienen la diversidad de especies en una 

comunidad: 

a. Por exclusion competitiva de otros depredadores. 

b. Por depredation de las especies dominantes de la comunidad. 

c. Permitiendo la inmigracion de otros depredadores. 

d. Disminuyendo el numero de perturbaciones en la comunidad. 

e. Coevolucionando con su presa. 

4. Las cadenas alimentarias por lo general son cortas porque: 

a. Una sola especie de herbivoros se alimenta de cada especie 
vegetal. 

b. La extincion local de una especie produce la extincion de otras 
especies de su cadena alimentaria. 

c. La mayorla de la energia de un nivel trofico se pierde al pasar al 
nivel superior siguiente. 

d. Las especies depredadoras tienden a tener menor diversidad y 
menor abundancia que las especies presa. 

e. La mayorla de los productores no son comestibles. 

5. De acuerdo al modelo de remache de la estructura de la 

comunidad: 

a. Las especies comparten una comunidad por tener necesidades 
abioticas similares. 

b. Las comunidades, por lo general, no tienen llmites geograficos 
nltidos. 

c. Si una especie desaparece de la comunidad, otra especie asumira 
su papel. 

d. En una comunidad natural, todas las especies contribuyen a la 
integridad de la misma. 

e. -La dependencia de un tipo de suelo, en particular, mantiene a 

las especies vegetales en una estrecha red dentro de la 
comunidad. 


6. La diversidad de especies de una comunidad: 

a. Aumenta por perturbaciones masivas frecuentes. 

b. Aumenta en condiciones estables sin perturbaciones. 

c. Aumenta por niveles moderados de perturbation. 

d. Aumenta cuando el ser humano interviene y elimina las 
perturbaciones. 

e. Aumenta por perturbaciones intensas producidas por el ser 
humano. 

7. <>Cual de los siguientes es un ejemplo de mimetismo mulleriano? 

a. Una mariposa que se asemeja a una hoja. 

b. Dos ranas venenosas con patrones de color similares. 

c. Un pequeno pez que tiene manchas que se asemejan a grandes ojos. 

d. Un escarabajo que se asemeja a un escorpion. 

e. Un pez camlvoro cuya lengua se asemeja a un gusano que hace 
de camada para sus presas. 

8. ,jCual de los siguientes podria considerarse un control descenden- 
te sobre la comunidad de una pradera? 

a. La limitation de la biomasa vegetal por la cantidad de lluvias. 

b. La influencia de la temperatura sobre la competencia entre las 
plantas. 

c. La influencia de los nutrientes del suelo sobre la abundancia de 
cesped o de flores silvestres. 

d. Los efectos de la intensidad del pastoreo de los bisontes sobre 
la diversidad de especies vegetales. 

e. Los efectos de la humedad sobre el ritmo de crecimiento de los 
vegetales. 

9. La hipotesis mas plausible para explicar por que la riqueza de especies 
es mayor en regiones tropicales que en regiones templadas es que: 

a. Las comunidades tropicales son mas jovenes. 

b. Las regiones tropicales tienen mayor disponibilidad de agua y 
niveles mas altos de radiation solar. 

c. Las temperaturas calidas producen una especiacion mas rapida. 

d. La biodiversidad aumenta al disminuir la evapotranspiracion. 

e. Las regiones tropicales tienen altas tasas de inmigracion y bajas 
tasas de extincion. 

10. De acuerdo con el modelo de equilibrio de la biogeografia insular, 
la riqueza de especies seria mayor en una isla: 

a. Pequena y remota. 

b. Grande y remo^. 

c. Grande y cercajjia a un continente. 

d. Pequena y cercsma a un continente. 

e. Con un ambietjte homogeneo. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Interrelation evolutiva 

Explique por que las adaptaciones de ciertos organismos a la compe¬ 
tencia interespecifica no representan necesariamente instancias de des- 
plazamiento de caracteres. ^Que deberla demostrar un investigador 
acerca de dos especies competitivas para dar un ejemplo convincente 
de desplazamiento de caracteres? 
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Probleraas cientificos 

Una ecologa que estudia las plantas del desierto realizo el siguiente 
experimento. Marco dos parcelas identicas, cada una de las cuales 
incluia algunas plantas de artemisa y numerosas flores silvestres anua- 
les pequenas. Encontro las mismas cinco especies de flores silvestres 
en cantidades similares en ambas parcelas. Luego protegio una de las 
plantaciones con un cerco para evitar la entrada de las ratas canguro, 
el depredador de cereales mas frecuente en la zona. Despues de dos 
anos, en la parcela cercada habian desaparecido cuatro especies de flo¬ 
res silvestres y una especie habia aumentado considerablemente. En la 
parcela control no se observaron cambios en la diversidad de especies. 
Utilizando el principio de ecologla de la comunidad, proponga una 
hipotesis que permita explicar estos resultados. ^Que datos adicionales 
apoyarian su hipotesis? 


Ciencia, tecnologia y sociedad 

En 1935, la caza habia eliminado a los lobos en todo el territorio de 
los Estados Unidos, salvo en Alaska. Desde entonces, los lobos estan 
protegidos como especie en peligro de extincion, y ban emigrado hacia 
el sur desde Canada y se han establecido en las Montanas Rocosas y en 
la region de los Grandes Lagos del norte. Los conservacionistas que 
desean acelerar la recuperation de los lobos, los reintrodujeron en el 
Parque Nacional Yellowstone. Los hacendados locales se oponen a la 
introduction de los lobos porque temen que cacen su ganado vacuno 
y sus ovejas. Explique algunas de las razones para la reinsertion de 
lobos en el Parque Nacional Yellowstone. ,jQue efectos podria producir 
la reintroduccion de lobos en las comunidades ecologicas de la region? 
^Que se podria hacer para mitigar los conflictos entre los habitantes de 
la zOna y los lobos? 
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▲ Fig. 54-1. Un acuario, un ecosistema limitado por un cristal. 


Conceptos clave 


54-1 La ecologla de los ecosistemas destaca el flujo 
de energla y los ciclos quimicos 
54-2 Los factores flsicos y quimicos limitan la 
production primaria en los ecosistemas 
54-3 La transferencia de energla entre niveles 

troficos tiene una eficiencia menor del 20% 
54-4 Los procesos biologicos y geoqulmicos 
movilizan los nutrientes entre las partes 
organicas e inorganicas del ecosistema 
54-5 La poblacion humana esta alterando los ciclos 
quimicos de toda la biosfera 


Panorama general 


Ecosistemas, energla y materia 

U n ecosistema esta formado por todos los organismos que 
viven en una comunidad y por todos los factores abioti- 
cos con los que estos interactuan. Los ecosistemas pueden 
variar desde un microcosmos, como el acuario de la figura 54-1, 
hasta un area voluminosa como un lago o un bosque. A1 igual que 
lo que ocurre con las poblaciones y las comunidades, los ecosiste¬ 
mas no tienen llmites netos. Las ciudades y las granjas son ejem- 
plos de ecosistemas dominados por el ser humano. Muchos 
ecologos ven a la biosfera como un ecosistema global, una com¬ 
position de todos los ecosistemas locales de la Tierra. 

Independientemente de su tamano, la dinamica del ecosistema 
implica dos procesos que no se pueden describir en forma com- 
pleta como procesos y fenomenos de poblacion o comunidades: el 
flujo de energla y los ciclos quimicos. La energla ingresa en la 
mayoria de los ecosistemas en forma de luz solar. Los organismos 
autotrofos la convierten en energla qulmica. Luego pasa a los hete- 
rotrofos en los compuestos organicos de los alimentos, y se disipa 
en forma de calor. Los elementos quimicos, como el carbono y el 
nitrogeno, cumplen un ciclo entre los componentes bioticos y 


abioticos del ecosistema. Los organismos fotosinteticos asimilan 
estos elementos en forma de compuestos inorganicos del aire, el 
suelo y el agua y los incorporan a moleculas organicas, algunas de 
las cuales se consumen por los animales. Los elementos vuelven en 
forma inorganica al aire, al suelo y al agua por el metabolismo de 
las plantas y de los animales y por la action de otros organismos, 
como bacterias y hongos, que descomponen deshechos organicos 
y organismos muertos. 

La materia y la energla se movilizan a traves de los ecosiste¬ 
mas por transferencia de sustancias durante la fotoslntesis y por 
las relaciones alimentarias. Sin embargo, dado que la energla, a 
diferencia de la materia, no puede ser reciclada, el ecosistema 
debe recibir energla de forma constante de una fuente externa, en 
la mayoria de los casos, el sol. La energla fluye a traves de los eco¬ 
sistemas, mientras que la materia se recicla en ellos. 

Los recursos criticos para la supervivencia y el bienestar del ser 
humano, desde el alimento que comemos hasta el oxlgeno que res- 
piramos, son productos de los procesos del ecosistema. En este 
capltulo exploraremos la dinamica del flujo de energla y de los 
ciclos quimicos er%-ps ecosistemas, y consideraremos algunos de 
los impactos de las ^ctividades humanas sobre estos procesos. 

if 


Concepto 


La ecologla de los ecosistemas 
destaca el flujo de energla 
y los ciclos quimicos 

Los ecologos que estudian los ecosistemas consideran al eco¬ 
sistema un transformador de energla y procesador de materia. Al 
agrupar a las especies de una comunidad en niveles troficos de 
relaciones alimentarias (vease cap. 53), podemos seguir la trans¬ 
formation de la energla en el ecosistema y hacer un mapa de los 
movimientos de los elementos quimicos a traves de la comuni¬ 
dad biotica. 
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Ecosistemas y leyes fisicas 

Debido a que los ecologos de ecosistemas trabajan en una 
frontera entre los organismos y el ambiente flsico, gran parte 
de su analisis de la dinamica de los ecosistemas deriva de leyes 
de la flsica y de la quimica bien establecidas. El principio de 
conservacion de la energla, que estudiamos en el capltulo 8, 
establece que la energla no puede crearse ni destruirse, sino 
solo transformarse. Asl, podemos explicar la transferencia de 
energla a traves de un ecosistema desde su entrada como 
radiacion solar hasta su salida de los organismos en forma de 
calor. Las plantas y otros organismos fotosinteticos convierten 
la energla solar en energla quimica, pero la cantidad total de 
energla no varla. La cantidad total de energla almacenada en 
moleculas organicas mas las cantidades reflejadas y disipadas 
en forma de calor debe ser igual al total de energla solar inter- 
ceptada por la planta. Existe un area de la ecologla de ecosis¬ 
temas que abarca el computo de esos presupuestos 
energeticos y el trazado del flujo de energla a traves del eco¬ 
sistema para comprender los factores que controlan estas 
transferences de energla. 

Una consecuencia de la segunda ley de la termodinamica 
es que las transformaciones de energla no pueden ser del todo 
eficientes; parte de la energla siempre se pierde en forma de 
calor en todo proceso de conversion (vease capltulo 8). Esta 
idea sugiere que podemos medir la eficiencia de la conversion 
de la energla ecologica del mismo modo que medimos la efi- 
cacia de una bombilla de luz o del motor de un auto. 

Por ultimo, el flujo de energla en el ecosistema se disipa en 
el espacio en forma de calor, de modo que si el sol no aporta- 
ra energla a la Tierra de modo continuo, los ecosistemas desa- 
parecerlan. En cambio, los elementos qulmicos se reciclan 
continuamente. Un atomo de carbono o de nitrogeno se 
moviliza desde un nivel trofico a otro y, finalmente, a los des- 
componedores y luego el ciclo comienza de nuevo. Los ele¬ 
mentos no se pierden en una escala global, aunque pueden 
trasladarse desde un ecosistema a otro. La medicion y el ana¬ 
lisis de los ciclos qulmicos en los ecosistemas y en toda la 


biosfera representa otra area de estudio en la ecologla de eco¬ 
sistemas. 

Relaciones troficas 

Como vimos en el capltulo 53, los ecologos distribuyen las 
especies en niveles troficos en funcion de su principal fuente 
de nutricion y energla. En la figura 54-2 se resumen las rela¬ 
ciones troficas en un ecosistema. El nivel trofico que sostiene 
al resto de los niveles lo forman los autotrofos, llamados tam- 
bien productores primarios del ecosistema. La mayorla de los 
autotrofos son organismos fotosinteticos que utilizan la ener¬ 
gla de la luz para sintetizar hidratos de carbono y otros com- 
puestos organicos, que luego utilizan como combustible para la 
respiracion celular y como unidades estructurales para su cre- 
cimiento. Las plantas, las algas y los procariontes fotosinteticos 
son los principales autotrofos de la biosfera, aunque en ciertos 
ecosistemas, como las fuentes hidrotermales profundas, los 
productores primarios son procariontes quimiosinteticos (vease 
fig. 50-17). 

Los organismos de los niveles troficos, que estan por encima 
de los productores primarios, son heterotrofos, que dependen 
en forma directa o indirecta de la produccion fotosintetica de 
los productores primarios. Los herblvoros, que comen plantas 
y otros productores primarios, son consumidores primarios. 
Los carnlvoros que se alimentan de herblvoros son consumi¬ 
dores secundarios, y los carnlvoros que se alimentan de otros 
carnlvoros son consumidores terciarios. Otro grupo impor- 
tante de heterotrofos son los detritlvoros. Los detritivoros, o 
descomponedores, son consumidores que obtienen su energla 
de los detritos, formados por materia organica inanimada, como 
los restos de organismos muertos, las heces, las hojas caldas y 
la madera. 

Descomposicion 

Los procariontes, los hongos y los animales detritlvoros for¬ 
man el principal vinculo entre los productores primarios y los 
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◄ Fig. 54-2. Panorama de la dinamica de la 
energia y de los nutrientes en un ecosiste¬ 
ma. La energia entra en el ecosistema, fluye y 
sale del mismo. Los nutrientes qulmicos, en cam¬ 
bio, se reciclan dentro del ecosistema. En este 
esquema generalizado, la energla (flechas ana- 
ranjadas) entra como radiacion solar, se trans¬ 
forma en energla quimica que se transfiere a 
traves de la red alimentaria, y sale del ecosiste¬ 
ma en forma de calor que se irradia hacia el 
espacio. La mayorla de las transferencias de nu¬ 
trientes (flechas azules) a traves de los niveles 
troficos produce detritos; los nutrientes luego se 
reciclan y vuelven a los productores primarios. 
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Evaluation de conceptos 


1. Por que nos referimos a la transference de energla en el 
ecosistema como fluj o de energla y no como ciclo de la 
energla? 

2. ^Como explica la segunda ley de la termodinamica que el 
abastecimiento de energla en el ecosistema debe ser 
constante? 

* 3. ^De que manera los detritlvoros son esenciales para 
mantener el ecosistema? 

Veaiise las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


▲ Fig. 54-3. Hongos que descomponen un arbol muerto. 


consumidores en el ecosistema. En un bosque, por ejemplo, los 
pajaros se pueden alimentar de lombrices que, a su vez, se ali- 
mentan de restos de hojas y sus procariontes y hongos asociados. 
Aun mas importante que esta canalization de recursos desde los 
productores a los consumidores, es el papel que tienen los detri¬ 
tlvoros que permiten que los elementos qulmicos lleguen a los 
productores. 

Los detritlvoros descomponen las sustancias organicas en el 
ecosistema y trasladan los elementos qulmicos en forma de sus¬ 
tancias inorganicas a reservorios abioticos, como el suelo, el agua 
y el aire. Los productores luego reciclan estos elementos en com- 
puestos organicos. Asl, todos los organismos realizan algun tipo 
de descomposicion, como, por ejemplo, la degradation de mole- 
culas organicas en la respiration celular. Pero los principales des- 
componedores del ecosistema son los procariontes y los hongos, 
que secretan enzimas que digieren las sustancias organicas; estos 
descomponedores luego absorben los productos de la degrada¬ 
tion (fig. 54-3). La descomposicion que realizan los procarion¬ 
tes y los hongos constituye la mayor parte de la conversion de las 
sustancias organicas de todos los niveles troficos en compuestos 
inorganicos que los productores primarios pueden utilizar. Asl se 
cierra el ciclo qulmico del ecosistema. La mayoria de los detritl¬ 
voros no son visibles para el ojo humano, por lo que la descom¬ 
posicion es un proceso ecologico que no se aprecia. Pero si cesara 
este proceso, terminaria toda la vida sobre la tierra porque se acu- 
mularlan detritos y se agotarla el abastecimiento de ingredientes 
organicos para la formation de nuevas sustancias organicas. 


Los factores fisicos y qulmicos 
limitan la produccion primaria 
en los ecosistemas 

La cantidad de energla lumlnica que se convierte en energla 
qulmica (compuestos organicos) por action de los autotrofos 
durante un determinado periodo es la produccion primaria del 
ecosistema. Este producto de la fotoslntesis es el punto de parti- 
da de estudios del metabolismo del ecosistema y del flujo de 
energla. 

Balance de energla del ecosistema 

La mayoria de los productores utilizan la energla lumlnica 
para sintetizar moleculas organicas, que luego se degradan y 
generan ATP (vease cap. 10). Los consumidores adquieren sus 
combustibles organicos de segunda mano (o de tercera o cuarta 
mano) por medio de redes alimentarias como la de la figura 53- 
13. Por lo tanto, el grado de produccion fotosintetica establece el 
llmite de gasto de energla de todo el ecosistema. 

Balance global de energla 

Cada dla llegan a la tierra unos 10 22 joules de radiation solar 
(1 J = 0,239 cal). Esta energla es suficiente como para abastecer 
las demandas de toad* la poblacion humana durante unos 25 
anos, segun el nivel d%^consumo del ano 2004. Como se descri¬ 
be en el capltulo 50, la intensidad de la energla solar que llega a 
la tierra y a su atmosfera varla con la latitud; la mayor se produ¬ 
ce en los tropicos. La mayor parte de la radiation solar se absor- 
be, se dispersa o se refleja en la atmosfera, segun las variaciones 
de la capa de nubes y de la cantidad de polvo en el aire en cada 
region. La cantidad de radiation solar que, por ultimo, llega a la 
superhcie de la tierra limita la produccion fotosintetica del eco¬ 
sistema. 

Gran parte de la radiation solar que llega a la superficie 
terrestre termina en el suelo o en masa de agua que absorben o 
reflejari la energla. Solo una pequena fraction impacta en las 
hojas de las plantas, en las algas y en los procariontes fotosin- 
teticos, y una minima parte de esta tiene una longitud de onda 
adecuada para la fotoslntesis. De la luz visible que llega a los 
organismos fotosinteticos, solo cerca del 1% se convierte en 
energla qulmica por fotoslntesis, aunque este rendimiento varla 
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segun el tipo de organismo, el nivel de luz y otros factores. Si 
bien la fraccion de radiacion solar total que se utiliza para la 
fotosintesis es muy pequena, los productores primarios de la tie- 
rra crean colectivamente unos 170 mil millones de toneladas de 
sustancias organicas al ano. 

Production primaria bruta y neta 

La produccion total de un ecosistema se conoce como pro¬ 
duction primaria bruta (PPB): la cantidad de energla lumlnica 
que se convierte en energia qulmica por fotosintesis por unidad 
de tiempo. No toda esta produccion se almacena como sustan¬ 
cias organicas en las plantas en crecimiento, porque la planta uti¬ 
liza algunas de las moleculas como combustible para su propia 
respiracion celular. La produccion primaria neta (PPN) es igual 
a la produccion primaria bruta menos la energla utilizada por los 
productores primarios para la respiracion (R): 

PPN = PPB - R 

Para los ecologos, la produccion primaria neta es la medida 
clave porque representa la energla qulmica almacenada que esta- 
ra disponible para los consumidores en el ecosistema. Por ejem- 
plo, en los bosques, la produccion primaria neta puede ser solo 
una cuarta parte de la produccion primaria bruta. Los arboles 
deben utilizar la respiracion para mantener una gran masa de 
troncos, ramas y ralces; se utiliza mas energla en la respiracion 
de los bosques que en las comunidades de plantas herbaceas y de 
cultivos. 


La produccion primaria neta se puede expresar como ener¬ 
gla por unidad de area por unidad de tiempo (J/m 2 /ano) o 
como biomasa (peso) de vegetacion que se agrega al ecosiste¬ 
ma por unidad de superficie por unidad de tiempo (g/m 2 /ano) 
(la biomasa, por lo general, se expresa como el peso seco de las 
sustancias organicas porque las moleculas de agua no poseen 
energla utilizable y el contenido de agua de la planta varla en 
*perlodos cortos de tiempo). La produccion primaria neta de 
un ecosistema no debe confundirse con la biomasa total de auto- 
trofos fotosinteticos presentes en un determinado momento, 
esta medida se llama cosecha en pie. La produccion primaria 
neta es la cantidad de biomasa nueva que se agrega en un perl- 
odo de tiempo determinado. Un bosque puede tener una gran 
cantidad de biomasa de cosecha en pie, pero su produccion 
primaria neta puede ser menor que la de algunas praderas, 
que no acumulan vegetacion porque los animales consumen 
rapidamente las plantas y tambien porque ciertas plantas son 
anuales. 

La produccion primaria neta es diferente en los distintos eco- 
sistemas. Cada ecosistema contribuye de manera diferente a la 
produccion primaria neta total de la tierra (fig. 54-4). Las selvas 
tropicales estan entre los ecosistemas terrestres mas productivos 
y contribuyen con una gran parte de la produccion primaria neta 
del planeta. Los estuarios y los arrecifes de coral tambien tie- 
nen una gran produccion primaria neta, pero su contribucion 
total a la produccion primaria neta global es relativamente peque¬ 
na porque estos ecosistemas cubren solo una decima parte de la 
zona cubierta por las selvas tropicales. La contribucion del ocea- 
no abierto a la produccion primaria neta es mayor que la de cual- 
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▲ Fig. 54-4. Produccion primaria neta en los distintos ecosistemas. La extension geografica (a) y la produccion primaria neta por unidad de 
superficie (b) de los distintos ecosistemas determina su contribucion total a la produccion primaria neta del mundo (c). 
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► Fig. 54-5. Produccion primaria neta 
anual por regiones de la Tierra. Esta ima¬ 
gery se basa en datos captados por satelites, 
como la densidad de clorofila. El color violeta 
claro indica las zonas de menor produccion 
primaria neta y el incremento de la produc¬ 
cion primaria neta se indica en el siguiente 
orden: violeta oscuro, azul claro, verde oscuro, 
verde claro, amarillo, anaranjado y rojo. Los 
datos de los oceanos son valores promedio 
entre 1978 y 1983. Los datos continentales 
son valores promedio entre 1982 y 1990. 



180° 120 °0 60 °0 0° 60 °E 120 °E 180 


Polo Norte 
60 °N 

30 °N 


30 °S 

60 °S 
Polo Sur 


o 


quier otro ecosistema, pero esto se debe a su gran tamano, ya que 
la produccion primaria neta por unidad de superficie es relativa- 
mente baja. 

Las imagenes por satelite nos permiten estudiar los patrones 
globales de produccion primaria. Estos mapas nos muestran la 
poca produccion que tienen la mayoria de los oceanos por unidad 
de superficie, en contraste con la alta produccion de las selvas tro- 
picales. Los ecosistemas terrestres, en su totalidad, contribuyen 
con dos tercios de la produccion primaria neta global y los eco¬ 
sistemas marinos con un tercio (fig. 54-5) 

<>Que controla o limita la produccion primaria en el ecosiste¬ 
ma? Para formular esta pregunta de otra manera, ^que factores 
podrlamos modificar para aumentar o disminuir la produccion 
primaria en un ecosistema? Estudiaremos a continuation los fac¬ 
tores que limitan la produccion primaria en los ecosistemas acua- 
ticos. 

Produccion primaria en ecosistemas marinos 
y de agua dulce 

En los ecosistemas acuaticos (marinos y de agua dulce), la luz 
y los nutrientes son importantes en el control de la produccion 
primaria. 

Limitation de la luz 

La radiacion solar impulsa la fotosintesis, por lo que podrla¬ 
mos suponer que la luz es una variable clave en el control de la 
produccion primaria en los oceanos. En efecto, la profundidad 
de la entrada de luz afecta a la produccion primaria en la zona 
fotica de un oceano o de un lago (vease fig. 50-16). Mas de la 
mitad de la radiacion solar se absorbe en el primer metro de agua. 
Incluso en aguas “llmpidas”, solo el 5 al 10% de la radiacion 
puede llegar a una profundidad de 20 m. 

Si la luz es la principal variable que limita la produccion pri¬ 
maria en el oceano, podrlamos suponer que la produccion aumen- 
tarfa a lo largo de un gradiente desde los polos hacia el ecuador, 
que recibe la mayor intensidad de luz. Sin embargo, podemos ver 
en la figura 54-5 que no existe este gradiente. Algunas zonas tro- 
picales y subtropicales son muy poco productivas, y otras zonas 
oceanicas de alta latitud son relativamente productivas. Por lo 
tanto, la produccion primaria en el oceano debe estar influida 
por otro factor. 


Limitation de los nutrientes 

Los nutrientes limitan la produccion primaria mas que la 
luz, en distintas regiones geograficas de oceanos y lagos. Un 
nutriente limitante es el elemento que se debe agregar para 
aumentar la produccion en un area en particular. El nutriente 
que limita la produccion marina, con mayor frecuencia, es el nitro- 
geno o el fosforo. Las concentraciones de estos nutrientes son 
muy bajas en la zona fotica, en la que vive el fitoplancton; iro- 
nicamente, son mas abundantes en aguas profundas, donde hay 
demasiada oscuridad como para que pueda realizarse la foto- 
smtesis. 

Como detallamos en la figura 54-6, los experimentos de 
enriquecimiento de nutrientes confirmaron que el nitrogeno limi¬ 
ta el crecimiento del fitoplancton en la costa sur de Long Island, 
en Nueva York. Las aplicaciones practicas de este trabajo inclu- 
yen la prevention de un aumento de algas debido a la conta¬ 
mination que fertiliza al fitoplancton. La elimination de 
fosfatos de las aguas cloacales no ayudara a resolver el proble- 
ma del brote de algas si no se controla tambien la contamina¬ 
tion de nitrogeno. 

Sin embargo, grandes areas del oceano tienen baja densidad 
de fitoplancton a pesar de tener una concentracion de nitrogeno 
relativamente alta.^or ejemplo, las aguas del Mar de los Sargazos, 
una zona subtropic^ del Oceano Atlantico, son unas de las mas 
transparentes del afundo por su baja densidad de fitoplancton. 
En una serie de experimentos de enriquecimiento de nutrientes 
se descubrio que, en este caso, la disponibilidad de hierro como 
micronutriente es la que limita la produccion primaria (cuadro 
54-1). 

Esta prueba de que el hierro limita la produccion en algunos 
ecosistemas oceanicos indujo a los ecologos marinos a realizar 
varios experimentos de campo a gran escala en el Oceano Paclfico 
durante las dos ultimas decadas. Por ejemplo, en un estudio, los 
investigadores esparcieron concentraciones bajas de hierro 
disuelto en 72 km 2 del oceano y luego midieron el cambio en la 
densidad del fitoplancton en un perlodo de siete dlas. Se produ- 
jo un florecimiento masivo del fitoplancton, con un aumento de 
27 veces en la concentracion de clorofila en muestras de agua de 
zonas estudiadas. 

dPor que las concentraciones de hierro son naturalmente bajas 
en algunas regiones oceanicas? El polvo arrastrado por el viento 
desde la zona continental es el primer proceso que lleva hierro al 
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Figura 54~6 


EXPERIMENTO 


tCual es el nutriente que limita la produccion de fitoplancton en la costa de Long Island? 


La contaminacion procedente de criaderos de 
patos concentrados cerca de la bahfa Moriches aporta nitrogeno y 
fosforo al agua de la costa de Long Island. Los investigadores culti- 
varon el fitoplancton Nannochloris atomus en agua obtenida de 
varias bahfas. 


Costa de Long Island, Nueva York. 

Los numeros en el mapa indican las 
estaciones de recoleccion de datos. 



RESULTADOS 


La abundancia de fitoplancton es paralela a la abundancia de fosforo en el agua (a). El nitrogeno, sin embargo, se capta de 
forma inmediata por las algas, y no se encuentra nitrogeno libre en las aguas costeras. El agregado de amonfaco (NH 4 + ) produjo un gran creci- 
miento de fitoplancton en el agua de la bahfa, pero el agregado de fosfato (P0 4 3+ ) no indujo el crecimiento de algas (b). 

30 ■ Enriquecido con amonfaco 
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II 
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(a) Biomasa del fitoplancton y concentration de fosforo 


(b) Respuesta del fitoplancton al enriquecimiento de nutrientes 


CONCLUSION 


La adicion de fosforo, que ya se encontraba en grandes cantidades, no tuvo ningun efecto sobre el crecimiento de 
Nannochloris, mientras que la adicion de nitrogeno aumento notablemente la densidad de algas. Los ecologos concluyeron que, en este ecosis- 
tema, el nutriente limitante del crecimiento del fitoplancton es el nitrogeno 


Cuadro 5 Experimento de enriquecimiento 

de nutrientes en muestras 
del Mar de los Sargazos 

Nutrientes anadidos 

Captacion relativa de 

al cultivo experimental 

14 C en los cultivos* 

Ninguno (control) 

1,00 

Nitrogeno (N) + fosforo (P) solamente 

1,10 

N + P + metales (excluyendo hierro) 

1,08 

N + P + metales (incluyendo hierro) 

12,90 

N + P + hierro 

12,00 


* La captacion relativa de 14 C en los cultivos mide la produccion primaria. 
Datos obtenidos de Menzel y Ryther, Deep Sea Research (1961): 276-281. 


ik4 

Jk. 

J 

$f 

oceano, y en la zona^central del Oceano Pacifico y del Oceano 
Atlantico llega poco polvo. 

El factor hierro en los ecosistemas marinos se relaciona 
con el factor nitrogeno. En lugares donde el hierro es limi¬ 
tante, anadir hierro estimula el crecimiento de cianobacterias 
fijadoras de oxigeno, que convierten el N 2 atmosferico en 
compuestos nitrogenados (vease cap. 27). Estos nutrientes 
nitrogenados, a su vez, estimulan la proliferacion de fitoplanc¬ 
ton eucariotico. Esta relacion se puede resumir de la siguiente 
manera: 

Hierro Cianobacterias A Fijacion de nitrogeno 

Produccion de fitoplancton 

En zonas de surgencias, donde hay un desplazamiento de aguas 
profundas ricas en nutrientes hacia la superficie del oceano, la 
produccion primaria es excepcionalmente alta. Esto refuerza la 
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▲ Fig. 54-7. Eutroficacion experimental de un lago. En 1974 se 
separo la cuenca alejada de la cuenca cercana de este lago por una 
cortina de plastico. Se fertilizo la cuenca alejada con fuentes inorga- 
nicas de carbono, nitrogeno y fosforo. En dos meses, la cuenca ferti- 
lizada se cubrio de un brote de cianobacterias, que se ven de color 
bianco en la fotografia. La cuenca cercana, tratada solo con carbono 
y nitrogeno, no presento cambios. En este caso, el fosforo fue el 
nutriente limitante clave, y su adicion estimulo el crecimiento explosi- 
vo de las cianobacterias. 


hipotesis de que la disponibilidad de los nutrientes determina la 
production primaria marina. El suministro estable de nutrientes 
estimula el crecimiento de la poblacion de fitoplancton que 
forma la base de la red alimentaria marina; por lo tanto, las zonas 
de surgencias son las principales ubicaciones pesqueras. Las 
principales areas de surgencias estan en el Oceano Antartico y en 
las aguas costeras jie Peru, California y en zonas de Africa 
Occidental. 

La limitacion de nutrientes tambien es frecuente en lagos de 
agua dulce. Durante la decada de 1970, los cientlficos, entre ellos, 
David Schindler de la Universidad de Alberta, Canada, notaron 
que el derrame de aguas cloacales y de fertilizantes provenientes de 
haciendas y jardines agregaba grandes cantidades de nutrientes a 
los lagos. En muchos lagos, las comunidades de fitoplancton que 
estaban dominadas por diatomeas o algas verdes fueron reempla- 
zadas por cianobacterias. Este proceso, conocido como eutrofica¬ 
cion (del griego eutrophos , bien nutrido), tiene un intervalo amplio 
de impactos ecologicos, entre ellos, la eventual perdida de todas las 
especies de peces del lago, salvo las mas resistentes (vease fig. 50- 
17). Para controlar la eutroficacion es necesario conocer cuales son 
los nutrientes contaminantes que permiten el crecimiento de las 
cianobacterias; el nitrogeno pocas veces es el factor limitante de 
la produccion primaria en los lagos. Schindler realizo una serie 
de experimentos en lagos que determinaron que el fosforo es el 
nutriente que limita el crecimiento de las cianobacerias (fig. 54- 
7). Su investigation produjo el uso de detergentes sin fosfato y 
otras modificaciones de la calidad del agua. 

Produccion primaria en ecosistemas 
terrestres y pantanosos 

A gran escala geografica, la temperatura y la humedad son 
los factores clave que controlan la produccion primaria en los 


ecosistemas terrestres y en terrenos pantanosos. Como vemos 
en la figura 54-3b, las selvas tropicales, con sus condiciones 
calidas y humedas que promueven el crecimiento de las plan- 
tas, son los ecosistemas terrestres mas productivos. En cam- 
bio, los ecosistemas terrestres de baja produccion son secos, 
como los desiertos, que reciben pocas precipitaciones -o frios 
y secos- por ejemplo, la tundra del artico. Entre estos dos 
extremos se encuentran el bosque templado y la pradera, que 
son ecosistemas con clima moderado y niveles de produccion 
intermedios. Este contraste de climas se puede representar 
midiendo la evapotranspiracion real, que es la cantidad de 
agua transpirada por las plantas y evaporada de un paisaje, 
que, por lo general, se mide en millmetros. La evapotranspi¬ 
racion real aumenta con el incremento de precipitaciones en 
una region y con la cantidad de energia solar disponible para 
producir evaporation y transpiration. En la figura 54-8 se 
muestra la relacion positiva que existe entre la evapotranspi¬ 
racion real y la produccion primaria neta en ecosistemas 
seleccionados, desde una zona de arbustos en un desierto 
hasta una selva tropical. 

En una escala mas local, los nutrientes minerales del suelo 
pueden desempenar un papel fundamental en la limitacion de 
la produccion primaria en ecosistemas terrestres y pantanos. La 
produccion primaria elimina los nutrientes del suelo, a veces, 
con mayor rapidez con la que son reemplazados. En algunos 
casos, una deficiencia de un solo nutriente puede retrasar o 
detener el crecimiento vegetal. Es poco probable que todos los 
nutrientes se ago ten de forma simultanea. Si existe un nutriente 
que es limitante de la produccion, la adicion de otro nutriente no 
limitante que escasea, no estimulara la produccion. Por ejemplo, 
si el nitrogeno es el nutriente limitante, la adicion de fosforo no 
estimulara la produccion. El nitrogeno adicional actuara como 
estimulante hasta que algun otro nutriente -por ejemplo, el fos¬ 
foro- pase a ser limitante (fig. 54-9). El nitrogeno y el fosforo 
son casi siempre los nutrientes limitantes de la produccion 
terrestre y de pantanos. 

Los estudios que relacionan los nutrientes con la produccion 
primaria tienen aplicaciones practicas en la agricultura. Los agri- 


o 

<c 

03 


3000 


2000 


E 

CL 

e 

‘O 


~o 

o 


1000 - 






J 


□ Bosque tropical 

- 

E 

Matorrales 

deserticos 

jJ-j □ Tundra 

M Bosque templado 

1 Bosque montanoso de coniferas 

□ Pradera templada 

artica 


500 1000 1500 

Evapotranspiracibn real (mm H 2 0/ano) 


A Fig. 54-8. Evapotranspiracion real (temperatura y humedad) 
en relacion a la produccion primaria neta terrestre en ecosiste¬ 
mas seleccionados. 
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Concepto 




Ffgara 5.4-3 

4 .Cual es el nutriente limitante en la 
marisma salada de la bahi'a de Hudson, el fosforo 
o el nitrogeno? 


EXFERIMENTO 


En el verano de 1980, los investigadores divi- 
dieron los terrenos experimentales de la marisma salada en cuatro 
grupos: en el primer grupo agregaron fosforo, en el segundo nitro¬ 
geno, en el tercero fosforo y nitrogeno, y en el cuarto grupo, el 
grupo control, no se agregaron fertilizantes. 


Estos experimentos de enriquecimiento de 
nutrientes confirmaron que el nitrogeno es el nutriente limitante 
del crecimiento de las plantas en esta marisma salada. 


lyia 


El agregado de nitrogeno 
(N) refuerza la produccion 
primaria neta. 


Julio Agosto1980 

Z 

1) Los terrenos experimentales que 
recibieron solo fosforo (P) no 
superaron la produccion de los terrenos 
control no fertilizados. 


cultores aumentan al maximo el rendimiento de sus cultivos uti- 
lizando fertilizantes que poseen un equilibrio adecuado de 
nutrientes para el suelo local y el tipo de cultivo. 



1. ^Por que solo una pequena porcion de la energia solar 
que llega a la atmosfera es almacenada por los 
productores primarios? 


2. ^Como pueden determinar los ecologos experimental- 
mente el factor limitante de la produccion primaria en 
un ecosistema? 

3. <>Por que el oceano abierto representa casi el 25% de la 
produccion primaria de la Tierra a pesar de que su Indice 
de produccion primaria es mas bien bajo? 

4. ^Por que la produccion primaria neta de un ecosistema es 
menor que su produccion primaria bruta? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


La transferencia de energia entre 
niveles troficos tiene una 
< eficiencia menor del 20% 

La cantidad de energia qulmica contenida en los alimentos 
de los consumidores que pasa a formar parte de su biomasa 
nueva durante un perlodo de tiempo determinado se deno- 
mina produccion secundaria del ecosistema. Consideremos 
la transferencia de sustancias organicas desde los producto¬ 
res primarios a los herblvoros, los consumidores primarios. 
En la mayorla de los ecosistemas, los herblvoros consumen 
solo una pequena parte del material producido por las plan¬ 
tas. Y no pueden digerir todas las sustancias vegetales que 
ingieren , como podremos ver si caminamos por una granja. 
Gran parte de la produccion primaria no se utiliza por los 
consumidores. Analicemos este proceso de transferencia de 
energia mas de cerca. 

Eficiencia de produccion 

Examinemos en primer lugar la produccion secundaria en 
un organismo individual: una oruga. Cuando la oruga se ali- 
menta de la hoja de una planta, solo utiliza 33 J de 200 J (48 
cal), o una sexta parte de la energia de la hoja, para su produc¬ 
cion secundaria o crecimiento (fig. 54-10). La oruga utiliza 
parte de la energia restante para la respiracion celular y el resto 
lo elimina en las heces. La energia contenida en las heces per- 
manece en el ecosistema, y sera consumida por los detritlvoros. 
La energia que la oruga utiliza para su respiracion, sin embar¬ 
go, sale del ecosistema en forma de calor. Por ese motivo habla- 



▲ Fig. 54-10- Particion de la energia en un eslabon de la cadena 
alimentaria. La oruga utiliza menos del 17% de su alimento para pro¬ 
duccion secundaria (crecimiento). 
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mos de flujo de la energla y no de ciclo de la energla en el eco- 
sistema. Solo la energla qulmica almacenada por los herblvoros 
como biomasa (por medio del crecimiento y la produccion de 
descendencia) esta disponible para usos de alimento para los 
consumidores secundarios. 

El ejemplo de nuestra oruga se basa en el tejido, de.la hoja que 
esta consume, pero no se refiere a la sustancia de la planta que 
no se come. La mayor parte de la produccion primaria neta, en 
realidad, no se consume por los herblvoros y no se convierte en 
produccion secundaria. Esto lo atestigua el verdor de la mayoria 
de los paisajes terrestres. 

Podemos medir la eficiencia de los animales como transfor- 
madores de' 1 energla utilizando la siguiente ecuacion: 


Consumidores 

terciarios 

Consumidores 

secundarios 

i 

Consumidores 

primarios 


Productores 

primarios 



* 




Produccion secundaria neta 

Eficiencia de produccion =- 

Asimilacion de la produccion primaria 

La produccion secundaria neta es la energla almacenada 
en la biomasa representada por el crecimiento y la reproduc¬ 
tion. La asimilacion consiste en la energla total captada y uti- 
lizada para el crecimiento, la reproduction y la respiracion. La 
eficiencia de produccion, por lo tanto, es la fraction de ener¬ 
gla almacenada en el alimento que no se utiliza en la respira¬ 
cion. En el caso de la oruga de la figura 54-10, la eficiencia de 
la produccion es del 33%; 67 J de 100 J de la energla asimila- 
da se utilizan para la respiracion (la energla perdida en sustan- 
cias no digeridas que se eliminan en las heces no se considera 
en la asimilacion). Las aves y mamlferos poseen una eficiencia 
baja de produccion, de un intervalo del 1-3%, porque utilizan 
gran parte de la energla para mantener una temperatura corpo¬ 
ral constante. Los peces, que son ectotermos (vease cap. 40), 
tienen una eficiencia de produccion de alrededor del 10%. Los 
insectos son aun mas eficientes, con una eficiencia de produc¬ 
cion del 40%. 

Eficiencia trofica y pirdmides ecoldgicas 

Pasemos ahora de la eficiencia de produccion de consumido¬ 
res individuales al flujo de energla a traves de niveles troficos 
completos. 

La eficiencia trofica es el porcentaje de produccion que se 
transfiere de un nivel trofico al siguiente. La eficiencia trofica 
siempre debe ser menor que la eficiencia de produccion por¬ 
que tiene en cuenta no solo la energla perdida en la respiracion 
y contenida en las heces, sino tambien la energla de las sus- 
tancias organicas en el nivel trofico inferior que no es consu- 
mida por el nivel trofico siguiente. La eficiencia trofica varla 
entre un 5 y un 20%, segun el tipo de ecosistemas. En otras 
palabras, el 80-95% de la energla disponible en un nivel trofi¬ 
co no se transfiere al nivel siguiente. Y esta perdida se multi¬ 
plica a lo largo de la cadena alimentaria. Por ejemplo, si el 10% 
de la energla se transfiere desde los productores primarios a 
los consumidores primarios, y el 10% de esa energla, a su vez, 
se transfiere a consumidores secundarios, solo un 1% de la 
produccion primaria neta llega a los consumidores secunda¬ 
rios (10% del 10%). 

Piramides de produccion. Esta perdida de energla que se 
produce en cada transferencia dentro de una cadena alimenta¬ 
ria se puede representar mediante una piramide de produccion 
neta , en la que los niveles troficos se apilan en bloques for- 
mando la base de la piramide los productores primarios (fig. 


1 000 000 J de luz solar 

▲ Fig. 54-11. Piramide ideal de produccion neta. Este ejemplo 
se basa en una eficiencia trofica del 10% para cada eslabon de la 
cadena alimentaria. Observe que los productores primarios transfor- 
man solo un 1% de la energia solar que reciben en produccion pri¬ 
maria neta. 


54-11). El tamano de cada bloque es proporcional a la pro¬ 
duccion neta de cada nivel trofico, expresada en unidades de 
energla. 

Piramides de biomasa. En la piramide de biomasa se puede 
representar una consecuencia ecologica importante de los bajos 
niveles troficos de eficiencia. Cada nivel de la piramide representa 
la cosecha en pie (el peso seco total de todos los organismos) en 
un nivel trofico. La mayoria de las piramides de biomasa se 
estrechan bruscamente desde los productores primarios en la 
base hasta los carnlvoros del nivel superior, porque la transfe¬ 
rencia de energla entre niveles troficos es ineficiente (fig. 54- 
12a). Sin embargo, ciertos ecosistemas acuaticos tienen 
piramides de biomasa invertidas: los consumidores primarios 
superan a los productores (fig. 54-12b). Estas piramides de 
biomasa invertidas existen porque los productores -el fito- 
plancton- crecen, se reproducen y son consumidos por el zoo- 
plancton con tanta rapidez que nunca llegan a formar una 
poblacion o cultivo stable de gran tamano. En otras palabras, 
el fitoplancton tiene an tiempo de recambio breve, lo que sig- 
nifica que la biomasaTfle la cosecha en pie es pequena en com¬ 
paction con su production: 

Biomasa de la cosecha en pie (mg/m 2 ) 

Tiempo de recambio =-—- 

Produccion (mg/m 2 /dla) 

El fitoplancton continua reemplazando su biomasa a una 
velocidad rapida, de modo que puede sostener una biomasa de 
zooplancton mayor que la de su propia biomasa. No obstante, 
dado que la produccion del fitoplancton es mucho mayor que la 
del zooplancton, la piramide de produccion de este ecosistema es 
mayor en su base, como la de la figura 54-11. 

Piramides de numeros. La perdida progresiva de energla 
a lo largo de una cadena alimentaria limita la masa total de 
los carnlvoros del nivel superior que puede haber en el eco¬ 
sistema. Solo un 0,1% de la energla qulmica absorbida en la 
fotoslntesis puede fluir a traves de una red alimentaria hasta 
un consumidor terciario, como una serpiente, un halcon o un 
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Nivel trofico 


Peso seco 

(g/m 2 ) 

Consumidores terciarios 

! 

1,5 

Consumidores secundarios 


11 

Consumidores primarios 

a 

37 

Productores primarios 


809 


(a) La mayoria de las piramides de biomasa presentan una 

disminucion marcada de la biomasa en niveles troficos sucesivos 
ascendentes, como lo ilustran los datos de un pantano en Silver 
Springs, Florida 


Nivel trofico 

Peso seco 

Consumidores primarios 

(g/m 2 ) 

(zooplancton) |S|1NHI| 

H 21 

Productores primarios (fitoplancton) 

4 

(b) En algunos ecosistemas acuaticos, como en el canal de la 

Mancha una pequena cosecha en pie de productores primarios 
(fitoplancton) mantiene a una cosecha en pie mucho mayor de 

consumidores primarios (zooplancton). 



A Fig. 54-12. Piramides de biomasa (cosecha en pie). Los nume- 
ros indican el peso seco (g/m 2 ) de todos los organismos de un nivel 
trdfico. 


tiburon (vease fig. 54-11). Esto explica por que la mayoria de 
las redes alimentarias incluyen solo cuatro o cinco niveles tro¬ 
ficos (vease cap. 53). 

Existen situaciones en las cuales muchos consumidores 
pequenos se alimentan de productores primarios mas gran- 
des, como en el caso de insectos que se alimentan de los 
arboles. Pero, en la mayoria de los casos, los depredadores 
son mas grandes que sus presas. Asl, los depredadores del 
nivel superior, por lo general, son animales grandes. En con- 
secuencia, la biomasa limitada en la cima de una piramide 
ecologica se concentra en un numero mas bien pequeno de 
individuos grandes. Este fenomeno se refleja en una piramide 
de numeros , en la que el tamano de cada bloque es propor- 
cional al numero de organismos individuals presentes en ese 
nivel trofico (fig. 54-13). Dado que las poblaciones de 


Nivel trofico 


Numero de organismos 
individuales 


Consumidores terciarios 
Consumidores secundarios 
Consumidores primarios 
Productores primarios 



3 

354 904 
708 624 
5 842 424 


A Fig. 54-13. Piramide de numeros. En un campo de pasto azul de 
Michigan, un ecosistema basado en la produccion de casi 6 millones de 
plantas mantiene solo a tres carnivoros del nivel superior. 


depredadores superiores son pequenas, y que los animales 
pueden estar muy espaciados en su habitat, muchos depre¬ 
dadores estan en riesgo de extincion (igual que por las con- 
secuencias evolutivas de las poblaciones de pequeno tamano 
que explicamos en el capitulo 23). 

La dinamica del flujo de energla a traves de los ecosistemas 
tiene consecuencias importantes para la poblacion humana. La 
carne es una forma relativamente ineficaz de obtener el pro- 
ducto de la fotoslntesis en el alimento. El ser humano obtiene 
muchas mas calorias alimentandose de cereales, como consu- 
midor primario, que procesando la misma cantidad de cerea¬ 
les a traves de otro nivel trofico, al comer carne de animales 
herblvoros (carne de vaca, de aves, de cerdo, de cordero o 
peces de cultivo). La agricultura podria alimentar con exito a 
muchas mas personas en el mundo y con menor cantidad de 
tierra cultivada si el hombre se alimentara de forma mas efi- 
ciente, como consumidor primario, solo de vegetales (fig. 54- 
14). 

Hipotesis del mundo verde 

Con tantos consumidores primarios (herbivoros) que se ali¬ 
mentan de vegetales, «>c6mo podrlamos explicar que la mayoria 
de los ecosistemas son verdes, y contienen una gran cosecha 
estable de vegetales? De acuerdo con la hipotesis del mundo 
verde, los herblvoros terrestres consumen mas bien poca bio¬ 
masa vegetal porque estan controlados por una variedad de 
factores, entre ellos, los depredadores, los parasitos y las enfer- 
medades. 

tQue cantidad de nuestro mundo es verde? En la biomasa 
vegetal de los ecosisj^mas terrestres se almacena un total de 83 

i 

#f 


Nivel trofico 


Consumidores 

secundarios 



Consumidores 

primarios 


Productores 

primarios 



◄ Fig. 54-14. Energia relativa de los ali- 
mentos en los distintos niveles troficos 
que puede ser utilizada por la poblacion 
humana. La mayoria de los seres humanos 
tienen una dieta intermedia entre estos dos 
extremos. 
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▲ Fig. 54-15. Ecosistema verde. La mayoria de los ecosistemas terrestres tienen una gran cosecha en pie de vegetacidn, a pesar del gran numero 
de herbivoros que viven en ellos. La hipotesis del mundo verde es una posible explicacion a esta observacion. 


x 10 10 toneladas de carbono. Y el Indice global de produccion 
primaria terrestre es de alrededor de 5 x 10 10 toneladas de bio¬ 
masa vegetal por ano. En una escala global, los herbivoros con- 
sumen menos del 17% de la production primaria neta total de 
los vegetales por ano (el resto se consume por los detritlvoros). 
De este modo, los herbivoros representan solo una molestia 
menor para las plantas. Sin embargo, algunos herbivoros tienen 
el potencial de eliminar completamente la vegetacion local en 
un plazo corto; un Qjemplo es la capacidad que tiene la polilla 
gitana, cuya poblacion crece rapido, de desfoliar areas de bos- 
ques en el noreste de los Estados Unidos. Estas excepciones 
aumentan nuestra curiosidad sobre por que la Tierra es tan 
verde (fig. 54-15). 

Segun la hipotesis del mundo verde, varios factores controlan 
a los herbivoros: 

► Las plantas tienen defensas contra los herbivoros. Estas 
defensas incluyen espinas y agentes qulmicos toxicos, como 
los que se describen en el capltulo 39. 

► Los nutrientes son los que limitan a los herbivoros, y no el 
suministro de energia. Los animales necesitan ciertos nutrien¬ 
tes, como el nitrogeno organico (protelnas), que las plantas 
suministran en cantidades relativamente pequenas. Incluso 
en un mundo lleno de energia verde, el crecimiento y la 
reproduccion de muchos herbivoros estan limitados por la dis- 
ponibilidad de nutrientes esenciales. 

► Los factores abioticos limitan a los herbivoros. Los cam- 
bios estacionales de temperatura y humedad desfavorables 
son ejemplos de factores abioticos que pueden mantener la 
capacidad de los herbivoros en un ambiente en particular 
muy por debajo del numero necesario para devastar la vege¬ 
tacion. 

► La competencia intraespecifica puede limitar el numero 
de herbivoros. La conducta territorial y otras consecuen- 
cias de la competencia pueden mantener una densidad de 


poblacion de herbivoros menor que la que puede alimentar 
la vegetacion. 

► Las interacciones interespecificas controlan la densidad 
de los herbivoros. La hipotesis del mundo verde postula que 
los depredadores, los parasitos y las enfermedades son los 
factores mas importantes que limitan el crecimiento de las 
poblaciones de herbivoros. Esto se aplica al modelo descen- 
dente de la estructura de la comunidad, al que nos referimos 
en el capltulo 33. 

En la proxima seccion veremos como la transference de 
nutrientes qulmicos junto con la energia en las redes alimentarias 
es parte del reciclaje de nutrientes en el ecosistema. 


£ . 

1. Un insecto que^se alimenta de semillas vegetales que 
contienen 100 J de energia utiliza 30 J de esa energia 
para la respiracion y excreta 50 J en las heces. ^Cual es la 
produccion secundaria neta de ese insecto? ^Cual es su 
eficiencia de produccion? 

2. A escala global, los herbivoros consumen solo un 17% 
de la produccion primaria neta de las plantas terrestres, 
pero la mayor parte de la biomasa de las plantas final- 
mente se consume. Explique su respuesta. 

3. ^Por que la piramide de produccion tiene la misma 
forma general que la piramide de biomasa en la mayoria 
de los ecosistemas? ^En que circunstancias podrlan 
diferenciarse ambas piramides? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 
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Reservorio a 


Reservorio b 


Concepto 


Los procesos biologicos y geoquimicos 
movilizan los nutrientes entre las 
partes organicas e inorganicas del 
ecosistema 

La mayorla de los ecosistemas reciben un influjo inagotable 
de energla solar, pero los elementos quimicos solo se encuen- 
tran en cantidades limitadas (la unica fuente extraterrestre de 
sustancias nuevas son los meteoritos que, ocacionalmente, 
chocan con la Tierra). La vida sobre la tierra depende del reci- 
claje de elementos quimicos esenciales. Mientras un organis- 
mo individual esta vivo, gran parte de sus sustancias qulmicas 
rotan de modo continuo; asimila nutrientes y libera productos 
de deshecho. A1 morir un organismo los atomos presentes en 
sus moleculas complejas vuelven como compuestos simples a 
la atmosfera, al agua y al suelo por accion de los descompone- 
dores. Esta descomposicion reabastece los depositos de nutrien¬ 
tes organicos que las plantas y otros organismos autotrofos 
utilizan para formar nuevas sustancias organicas. En los cir- 
cuitos de los nutrientes participan componentes bioticos y 
abioticos, por lo que se denominan, tambien, ciclos biogeo- 
quimicos. 

Modelo general de un ciclo quimico 

La via especlfica de una sustancia qulmica a traves de un 
ciclo biogeoqulmico, varla con cada elemento en particular, y 
con la estructura trofica del ecosistema. Sin embargo, podemos, 
reconocer dos categorlas generales de ciclos biogeoqulmicos: 
global y local. El carbono, el oxlgeno, el azufre y el nitrogeno 
estan en forma gaseosa en la atmosfera, y los ciclos de estos 
elementos son esencialmente globales. Por ejemplo, parte de 
los atomos de carbono y de oxlgeno que adquiere un vegetal 
del aire en forma de C0 2 pueden haber sido liberados a la 
atmosfera por la respiracion de un organismo en un lugar 
muy distante. Otros elementos menos moviles, como el fos- 
foro, el potasio y el calcio, por lo general, tienen un ciclo en 
una escala mas localizada, por lo menos a corto plazo. El 
suelo es el principal reservorio abiotico de estos elementos, 
que son absorbidos por las ralces de las plantas y, por ultimo, 
vuelven al suelo por accion de los descomponedores ubica- 
dos en la zona. 

Antes de examinar los detalles de los ciclos individuales, 
veamos un modelo general del ciclo de nutrientes que incluye 
los principales reservorios de los elementos y los procesos de 
transference de elementos entre los reservorios (fig. 54-16) 
Cada reservorio se define por dos caracterlsticas: la presencia 
de sustancias organicas o inorganicas y la disponibilidad de las 
sustancias para ser usadas por los organismos. 

Los nutrientes en los organismos vivos y en los detritus 
(reservorio a en la figura 54-16) estan disponibles para otros 
organismos. Los consumidores se alimentan de organismos vivos 
y los detritivoros consumen sustancias organicas inanimadas. 
Algunas sustancias se trasladan desde el reservorio organico de 
los seres vivos al reservorio organico fosil (reservorio b) hace 
mucho tiempo, cuando los organismos muertos se sepultaron 
por la sedimentacion durante millones de anos, y se convirtie- 
ron en carbon, petroleo o turba (combustibles fosiles). Los 
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▲ Fig. 54-16. Modelo general de ciclo de los nutrientes. Las fle- 
chas indican los procesos que movilizan a los nutrientes entre los reser¬ 
vorios. 


nutrientes de estos depositos no pueden ser asimilados de 
forma directa. 

Las sustancias inorganicas (elementos y compuestos) disuel- 
tas en el agua o presentes en el suelo o en el aire (reservorio c) 
pueden ser utilizadas. Los organismos asimilan sustancias de 
este reservorio directamente y devuelven sustancias qulmicas 
mediante la respiracion celular, la excrecion y la descomposicion, 
que son procesos relativamente rapidos. Si bien los organismos 
no pueden utilizar directamente los elementos inorganicos atra- 
pados en las rocas (reservorio d), estos nutrientes pueden entrar 
en el ciclo mediante la accion del deterioro y la erosion. 
Igualmente, las sustancias organicas que no estan disponibles se 
trasladan al reservorio de nutrientes inorganicos disponibles al 
quemarse los combustibles fosiles que liberan las sustancias a la 
atmosfera. 

El rastreo de los Mementos a traves de ciclos biogeoqulmi- 
cos particulares es rm&cho mas complejo, en especial, porque 
los ecosistemas inte^ambian elementos con otros ecosistemas. 
Incluso en un estancflie, que tiene llmites netos, el polvo o las 
hojas que trae el viento y la aparicion de insectos acuaticos 
puede anadir o eliminar nutrientes clave. Rastrear la entrada y 
salida de elementos en ecosistemas terrestres con llmites 
menos claros es aun mas diflcil. Sin embargo, los ecologos ban 
logrado descubrir los esquemas de los ciclos quimicos en 
varios ecosistemas. Para estudiar el ciclo quimico se agregan 
isotopos radiactivos de los elementos a estudiar en pequenas 
cantidades o se sigue el movimiento de los isotopos naturales 
no radiactivos a traves de los componentes bioticos y abioticos 
del ecosistema. 

Ciclos biogeoquimicos 

En la figura 54-17 se describen en detalle los ciclos del agua, 
del carbono, del nitrogeno y del fosforo. Los diagramas se cen- 
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Figura 54-17 


de los ciclos de los nutrientes 


CICLO DEL AGUA 


I 


Importancia biologica: el agua es esencial para todos los orga- 
nismos (vease cap. 3), y su disponibilidad influye en el ritmo de 
los procesos del ecosistema, en especial, en la production pri- 
maria y descomposicion en los ecosistemas terrestres. 

Formas disponibles para la vida: el agua llquida es la fase ffsi- 
ca primaria de utilization del agua, aunque algunos organismos 
pueden utilizar el vapor de agua. El congelamiento del agua del 
suelo limita la disponibilidad de agua para las plantas terrestres. 
Reservorios: los oceanos contienen el 97% del agua de la bios- 
fera. Cerca del 2% se encuentra en los glaciares y en las capas 
del hielo polar, y el 1% restante en lagos, rios y aguas subterra- 
neas. La cantidad de agua de la atmosfera es minima. 

Procesos clave: los principales procesos que impulsan el ciclo 
de agua son la evaporacion del agua llquida por action de la 
energla solar, la condensation del vapor de agua en las nubes, y 
las precipitaciones. La transpiration de las plantas terrestres 
moviliza un volumen importante de agua. El flujo de agua 
superficial y subterranea hace volver el agua a los oceanos, y as! 
se completa el ciclo. La anchura de las flechas del diagrama 
refleja la contribucion relativa de cada proceso al movimiento de 
agua en la biosfera. 
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CICLO DEL CARBONO 
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Importancia biologica: el carbono forma el esqueleto de las 
moleculas organicas esenciaies a todos los organismos. 

Formas disponibles para la vida: los organismos fotosinteti- 
cos utilizan C0 2 durante la fotosfntesis y convierten al carbono 
en formas organicas que son utilizadas por los consumidores, 
entre ellos, los procariontes heterotrofos (vease cap. 27). 
Reservorios: los principales reservorios de carbono son los 
combustibles fosiles, el suelo, los sedimentos de los ecosistemas 
acuaticos, lofefoceanos (compuestos de carbono disueltos), la 
biomasa vegetal y animal, y la atmosfera (C0 2 ). El mayor reser- 
vorio son las rocas sedimentarias como la piedra caliza; sin 
embargo, esta^ultima se recicla muy lentamente. 

Procesos clave: cada ano, las plantas y el fitoplancton utilizan 
gran parte del C0 2 atmosferico para realizar la fotosfntesis. Esta 
cantidad es casi igual al C0 2 que se agrega a la atmosfera por 
medio de la respiracion celular que realizan los productores y los 
consumidores. En el tiempo geologico, los volcanes son una 
fuente importante de C0 2 . La quema de combustibles fosiles 
anade grandes cantidades de C0 2 a la atmosfera. La anchura de 
las flechas refleja la contribucion relativa de cada proceso. 
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CICLO DEL NITROGENO 
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CICLO DEL FOSFORO 


Importancia biologica: el nitrogeno es un componente de los ami- 
noacidos, las protelnas y los acidos nucleicos, y es un nutriente vege¬ 
tal crucial y limitante. 

Formas disponibles para la vida: las plantas y las algas pueden 
utilizar el nitrogeno en dos formas inorganicas: amoniaco (NH 4 + ) o 
nitrato (N0 3 ~). Diversas bacterias pueden utilizar NH 4 + , N0 3 ~ y nitri- 
tos (N0 2 _ ). Los animales pueden utilizar solo las formas organicas de 
nitrogeno (como los aminoacidos y las proteinas). 

Reservorios: el principal reservorio de nitrogeno es la atmosfera, que 
esta formada por un 80% de nitrogeno gaseoso (N 2 ). El resto de los 
reservorios se encuentran en el suelo; en los sedimentos de los lagos, 
rios y oceanos; disueltos en los sistemas de aguas superficiales y de 
aguas subterraneas, y en la biomasa de organismos vivos. 

Procesos clave: la principal via de entrada del nitrogeno al ecosiste- 
ma es hfijacion de nitrogeno , que es la conversion de N 2 por action de 
las bacterias en formas que pueden ser utilizadas para sintetizar com- 
puestos organicos nitrogenados (vease cap. 37). Una pane del nitro¬ 
geno tambien es fijada por la luz. Los fertilizantes con nitrogeno, las 
precipitaciones y el polvo tambien traen importantes cantidades de 
NH 4 + y N0 3 - a los ecosistemas. La amonijicacidn es la descomposicion 
del nitrogeno organico en NH 4 + . La nitrificaddn es la conversion del 
NH 4 + en N0 3 " por action de las bacterias nitrificantes. En condicio- 
nes anaerobias, las bacterias nitrificantes utilizan N0 3 ' en lugar de 0 2 
para su metabolismo, y liberan N 2 en un proceso conocido como des- 
nitrificacidn. La anchura de las flechas refleja la contribution relativa 
de cada proceso. 
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Importancia biologica: los organismos requieren fosforo como 
principal constituyente de los acidos nucleicos, los fosfollpidos y 
el ATP y otras moleculas almacenadoras de energla, y como cons¬ 
tituyente mineral de los huesos y los dientes. 

Formas disponibles para la vida: la unica forma de fosforo 
inorganico de importancia biologica es el fosfato (P0 4 3- ), que las 
plantas absorben y utilizan para sintetizar compuestos organicos. 
Reservorios: la mayor acumulacion de fosforo se encuentra en 
las rocas sedimentarias de origen marino. Tambien hay grandes 
cantidades de fosforo en el suelo, en los oceanos (en forma 
disuelta) y en los organismos. El humus y las particulas de suelo 
se unen a los fosfatos, y el ciclo del fosforo tiende a estar bastan- 
te localizado en los ecosistemas. 

Procesos clave: el desgaste de las rocas anade fosfato gradual- 
mente al suelo; parte se lixivia hacia las aguas subterraneas y a las 
aguas superficiales y, por ultimo, llega al mar. Los productores 
captan fosfato y lo incorporan a las moleculas biologicas. Este es 
ingerido por los consumidores y se distribuye a toda la red ali- 
mentaria. El fosfato vuelve al suelo o al agua por medio de la 
descomposicion de la biomasa o de la excretion de los consumi¬ 
dores. Debido a que no hay gases que contengan fosforo, solo 
una pequena cantidad de fosforo se moviliza en la atmosfera, 
por lo general, en forma de polvo y por gotitas de agua del mar. 
La anchura de las flechas refleja la contribution relativa de cada 
proceso. 



Elevation 

geologica 


Plantas 


■ .i"' 

Captation vegetal 


Sedimentation 


Lixiyfado 


Descomposicion 


capItulo 54 Ecosistemas 


1197 














tran en cuatro factores importantes que los ecologos consideran 
al investigar los ciclos biogeoqulmicos: 

1. La importancia biologica de cada sustancia quimica 

2. Las formas en que cada sustancia quimica esta disponible 
o se utiliza por los organismos 

3. Los principals repositores de los reservorios de cada sus¬ 
tancia quimica 

4. Los procesos clave que impulsan el movimiento de cada 
sustancia a traves de su ciclo biogeoqulmico. 

Tasas de descomposicion y de reciclaje 
de nutrientes 

Una vez que hemos examinado varios ciclos biogeoqulmicos 
individuales, podemos revisar el patron general de un ciclo qul- 
mico como se ilustra en la figura 54-18. Observamos, una vez 
mas, el papel clave de los descomponedores (detritlvoros). La 
velocidad del ciclo de los nutrientes en los distintos ecosiste- 
mas es muy variable, como consecuencia de las diferencias en 
la tasa de descomposicion. En las selvas tropicales, por ejemplo, 
la mayorla de las sustancias organicas se descomponen en pocos 
meses o anos, mientras que, en bosques templados, la descom¬ 
posicion dura de cuatro a seis anos en promedio. La diferencia se 
debe, en gran parte, a que, en las selvas tropicales, las tempera - 
turas son mas elevadas y las precipitaciones, mas abundantes. La 
temperatura y la disponibilidad de agua afectan a las tasas de 
descomposicion y al tiempo del ciclo de los nutrientes. Al igual 
que la production primaria neta, la tasa de descomposicion de 
los ecosistemas terrestres aumenta con la evapotranspiracion real 
(otros factores que tambien pueden influir en el ciclo de los 



A Fig. 54-18. Revision: esquema generalizado de los ciclos bio- 
geoquimicos. 


nutrientes son la quimica del suelo local y la frecuencia de los 
incendios). 

Cuando se produce la descomposicion en una selva tropical, 
se acumulan relativamente pocas sustancias organicas en las 
hojas caldas en el suelo; cerca del 75% de los nutrientes del 
ecosistema se encuentran en los troncos lenosos de los arboles, 
y cerca del 10% en el suelo. Las concentraciones relativamente 
bajas de algunos nutrientes en el suelo de las selvas tropicales 
se debe a que los ciclos son rapidos y no a una escasez de estos 
elementos en el ecosistema. En los bosques templados, donde 
la descomposicion es mucho mas lenta, el suelo puede conte- 
ner hasta un 50% de toda la materia organica del ecosistema. 
Los nutrientes presentes en los detritos y en el suelo del bosque 
templado permanecen durante periodos mas prolongados antes 
de ser asimilados por las plantas. 

En los ecosistemas acuaticos, la descomposicion en el barro 
anaerobio puede tardar 50 anos o mas. Los sedimentos de la 
base se pueden comparar con la capa de detritos de los ecosis¬ 
temas terrestres; sin embargo, las algas y las plantas acuaticas, 
por lo general, asimilan nutrientes del agua en forma directa. 
Los sedimentos constituyen un sumidero de nutrientes, y los 
ecosistemas acuaticos son muy productivos solo si hay inter- 
cambio entre las capas profundas de agua y la superficie (como 
en las regiones de surgencia descritas en una section anterior 
de este capltulo). 

Vegetacion y ciclo de los nutrientes: 
el bosque experimental de Hubbard Brook 

Un ejemplo de investigacion ecologica a largo plazo en 
America del Norte es el estudio que estan realizando desde 
1963 un grupo de cientificos liderados por Herbert Bormann y 
Gene Likens (vease la entrevista en las paginas 1078-1079) 
para estudiar el ciclo de los nutrientes en el ecosistema de un 
bosque. El sitio del estudio, el bosque experimental de 
Hubbard Brook en las Montanas Blancas de New Hampshire, es 
un bosque caduco en el que existen diversos valles, cada uno 
de ellos drenado por un pequeno riachuelo tributa- 
rio de Hubbard Brook. Cerca de la superficie del suelo hay un 
lecho de rocas impenetrable al agua, y cada valle constituye una 
cuenca que se drena solo por medio de su riachuelo. 

El grupo de investigacion primero determino el presupuesto 
mineral de cada uno de los seis valles midiendo la entrada y 
salida de varios nutrientes clave. Recolectaron agua de lluvia en 
varios sitios para raedir la cantidad de agua y minerales disuel- 
tos que entran en A.ecosistema. Para controlar la perdida de 
agua y minerales, £onstruyeron una pequena represa con un 
canal en forma de \&a lo ancho del riachuelo en la base de cada 
valle (fig. 54-19a). Cerca del 60% del agua agregada en el eco¬ 
sistema proveniente de la lluvia y de la nieve sale a traves del 
arroyo, y el 40% restante se pierde por transpiration de las 
plantas y por evaporation de otros organismos y del suelo. 

Algunos estudios preliminares confirmaron que el ciclo 
interno de un ecosistema terrestre conserva la mayor parte de 
los nutrientes minerales. Por ejemplo, por medio del riachuelo 
salio del valle solo un 0,3% mas de calcio (Ca 2+ ) del que entro 
con el agua de lluvia, y esta pequena perdida neta es probable 
que haya sido reemplazada por la descomposicion quimica del 
lecho de rocas. Durante la mayor parte del tiempo, el bosque 
tuvo pequenas ganancias netas de unos pocos nutrientes mine¬ 
rales, entre ellos, nitrogeno. 

En un experimento se cortaron los arboles de un valle y 
luego se pulverizo el valle con herbicidas durante tres anos 


1198 unidad ocho Ecologla 


























m 


(a) Mediante la construction de 
represas y diques de 
concreto a traves de arroyos 
en la base de las cuencas, 
los investigadores pudieron 
controlar la salida de agua y 
nutrientes del ecosistema. 


(b) Una cuenca fue talada para estudiar los efectos de la perdida 
de vegetacion sobre el drenaje y el ciclo de los nutrientes. 



Deforestado 


Finalizacion de 
la tala de arboles 


Control 


(c) La concentration de nitrato en el drenaje de agua de la cuenca deforestada fue 60 veces mayor 
que en una cuenca control (no talada). 


▲ Fig. 54-19. Ciclo de los nutrientes en el bosque experimental Hubbard Brook: un ejem- 
plo de investigation ecologica a largo plazo. *./ 
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to. El efecto de la elimination de 
los arboles es casi inmediato, en 
pocos meses, y continua mientras 
las plantas estan ausentes. 

Los datos obtenidos en Hubbard 
Brook durante 40 anos revelaron 
algunas otras tendencias. Por 
ejemplo, desde la decada de 1950, 
las lluvias acidas y la nieve han 
disuelto la mayor parte del Ca 2+ 
del suelo del bosque, y lo han 
arrastrado los arroyos. En 1990, la 
biomasa del bosque de Hubbard 
Brook habla dejado de crecer, 
posiblemente, por falta de Ca 2+ . 
Para probar la posibilidad de limi- 
tacion del crecimiento por un 
suministro inadecuado de calcio, 
los ecologos de Hubbard Brook 
comenzaron un experimento 
masivo en 1998. En primer lugar, 
establecieron una cuenca control y 
una cuenca experimental, que eva- 
luaron durante dos anos. Luego 
anadieron Ca 2+ desde un helicop- 
tero a la cuenca experimental. 
Como indica Gene Likens en la 
entrevista de las paginas 1078- 
1079, el suelo enriquecido con 
Ca 2+ ya muestra signos de aumen- 
to del crecimiento. 

Los resultados de los estudios de 
Hubbard Brook y de otros 25 pro- 
yectos de investigation ecologica a 
largo plazo en los Estados Unidos, 
no solo evaluan la dinamica de los 
ecosistemas naturales, sino que tam- 
bien aportan mucha informacion 
sobre los mecanismos por los cuales 
las actividades humanas afectan a 
estos procesos. 


para evitar el crecimiento de plantas (fig. 54-19b). Todas las 
plantas originales se dejaron en su lugar hasta su descompo- 
sicion. Se comparo la entrada y salida de agua y minerales, en 
esta cuenca experimental alterada, con la entrada y salida en 
una cuenca control. A1 cabo de tres anos, la filtracion de agua 
de la cuenca alterada aumento en un 30-40%, porque no 
habia plantas que absorbieran y transpiraran agua del suelo. 
Las perdidas netas de minerales de la cuenca alterada fueron 
enormes. La concentration de Ca 2+ en el riachuelo, por ejem¬ 
plo, aumento cuatro veces, y la concentration de K + aumento 
15 veces. Mas extraordinaria aun fue la perdida de nitrato, 
que aumento su concentration en el riachuelo 60 veces (fig. 
54-19c). Este nutriente mineral vital fue drenado del ecosis¬ 
tema, pero, ademas, alcanzo un nivel considerado peligroso 
para el agua potable en el riachuelo. 

Este estudio demostro que las plantas controlan la cantidad 
de nutrientes que abandonan un ecosistema de bosque intac- 


Evaluacion de conceptos 


1. Para cada uno de los cuatro ciclos biogeoqulmicos que se 
detallan en la figura 54-17, realice un diagrama simple 
que muestre una via posible de un atomo o de una 
molecula de esa sustancia qulmica desde un reservorio 
abiotico a un reservorio biotico y de nuevo al primero. 

2. <;Por que la deforestation de una cuenca de agua 
aumenta la concentration de nitratos en los arroyos que 
drenan la cuenca? 

Veanse las respuestas en el Apenclice A. 
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Concepto 


La poblacion humana esta 
alterando los ciclos quimicos 
de toda la biosfera 

La poblacion humana ha crecido y nuestras actividades y capa- 
cidades tecnologicas han trastomado la estructura trofica, el flujo 
de energla y el ciclo qulmico de los ecosistemas en casi todo el 
mundo. Como veremos en esta section, los efectos, a veces, son 
regionales o locales, pero el impacto ecologico del ser humano 
puede ser global. 

Enriquecimiento de nutrientes 

La actividad humana, muchas veces, altera los ciclos de los 
nutrientes, los elimina de una parte de la biosfera y los agrega en 
otra. En el nivel mas simple, una persona que come un trozo de 
brocoli en Washington DC, consume nutrientes que dias antes 
podrian haber estado en el suelo de California; y poco tiempo 
despues, parte de estos nutrientes estaran en el no Potomac 
camino al mar, despues de haber pasado por el sistema digestivo 
del individuo y por las instalaciones cloacales locales. A gran 
escala, los nutrientes del suelo de una granja se pueden verter 
hacia arroyos y lagos, y producirse una disminucion en una zona, 
un exceso en otra y la interruption del ciclo qulmico natural en 
ambas areas. Ademas de transportar nutrientes de una ubicacion 
a otra, el ser humano agrega sustancias nuevas -muchas de ellas 
toxicas- a los ecosistemas. 

El hombre se ha inmiscuido en los ciclos de nutrientes hasta 
tal punto que, para comprenderlos, se deben tener en cuenta 
estos efectos. Veamos algunos ejemplos especlficos del impacto 
del hombre en la dinamica qulmica de la biosfera. 

Agricultura y ciclo del nitrogeno 

Si se elimina la vegetacion natural de una zona, la reserva 
de nutrientes que queda en el suelo es suficiente para que 
crezcan nuevos cultivos durante un tiempo sin que sea nece- 
sario el suplemento de nutrientes. Sin embargo, en los ecosis¬ 
temas agricolas, gran parte de estos nutrientes no se reciclan 
sino que se exportan de la zona en forma de biomasa de la 
cosecha (fig. 54-20). El perlodo “libre” de production de cul¬ 
tivos -sin necesidad de anadir nutrientes al suelo- es muy 
variable. Cuando se cultivaron por primera vez las praderas de 
America del Norte, por ejemplo, se logro producir buenos cul¬ 
tivos durante muchos arios porque la reserva de sustancias 
organicas en descomposicion del suelo continuo proporcionan- 
do nuevos nutrientes. Algunas zonas taladas de los tropicos, en 
cambio, se pueden cultivar solo durante uno o dos anos por¬ 
que el suelo contiene muy poca cantidad de nutrientes del 
ecosistema. A pesar de estas variaciones, en cualquier zona de 
agricultura intensa, la reserva natural de nutrientes se termina 
agotando. 

El principal nutriente que se pierde con la agricultura es el 
nitrogeno; la agricultura ejerce un gran impacto en el ciclo del 
nitrogeno. El arado y la mezcla del suelo son procesos que 
aumentan la velocidad de descomposicion de las sustancias orga¬ 
nicas, y liberan nitrogeno utilizable que se elimina del ecosistema 
cuando se cosechan los cultivos. En los ecosistemas agricolas 
se utilizan fertilizantes industriales para compensar la perdida 



A Fig. 54-20. Impacto de la agricultura sobre los nutrientes 
del suelo. La eliminacion de biomasa vegetal con la cosecha elimina 
nutrientes minerales que de otro modo volverian al suelo local. Para 
reemplazar la perdida de nutrientes, los agricultores deben anadir 
fertilizantes organicos, como estiercol o paja, o fertilizantes indus¬ 
triales. 


de nitrogeno. Ademas, como vimos en el caso de Hubbard 
Brook, al no haber plantas que capten el nitrato del suelo, los 
nitratos son lixiviados del ecosistema. 

Segun estudios recientes, las actividades humanas han 
aumentado al doble el suplemento de nitrogeno fijo del plane- 
ta disponible para los productores primarios. La causa princi¬ 
pal es la fijacion de nitrogeno industrial de los fertilizantes, 
pero tambien tiene importancia el cultivo de legumbres con 
sus simbiontes fijadores de nitrogeno. Ademas, la quema deli- 
berada de los campos despues de la cosecha, y la quema para 
eliminar selvas tropicales y utilizar el suelo para la agricultura, 
libera compuestos de nitrogeno almacenados en el suelo y en 
la vegetacion. Esto aumenta el ciclo del nitrogeno. El exceso de 
suplementos de nitrogeno fijo tambien se asocia con una mayor 
liberation de N 2 y de oxidos de nitrogeno al aire por las bac- 
terias desnitrificantes (vease fig. 54-17) (los oxidos de nitroge¬ 
no pueden contribuir al calentamiento de la atmosfera, a la 
disminucion del osqfrio y, en algunos ecosistemas, a las preci- 
pitaciones acidas). ** 

Contamination de ecosistemas acudticos 

El problema principal del exceso de nitrogeno parece ser la 
carga crltica, la cantidad anadida de un nutriente, por lo 
general, nitrogeno o fosforo, que las plantas pueden absorber 
sin danar la integridad del ecosistema. Los minerales nitroge- 
nados del suelo que exceden la carga critica finalmente se lixi- 
vian hacia las aguas subterraneas o se vuelcan directamente a 
los ecosistemas de agua dulce o marinos, y as! contaminan las 
fuentes de agua, llenan las vlas de agua y producen la muerte 
de peces. Muchos rios contaminados con nitratos y amonlaco 
provenientes de la agricultura y de las aguas cloacales drenan 
en el Oceano Atlantico Norte, aunque el mayor aporte de 
nitrogeno proviene del norte de Europa. Las concentraciones 
de nitrato de las aguas subterraneas tambien estan aumentan- 
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do en zonas agricolas y, a veces, exceden el nivel maximo con- 
siderado seguro para el agua potable (10 mg de nitrato por 
litro). 

Como vimos en el capitulo 50, los lagos se clasifican segun 
la disponibilidad de nutrientes en oligotroficos y eutroficos 
(vease fig. 50-17). En un lago oligotrofico, la production prima- 
ria es mas bien baja porque los nutrientes minerales necesarios 
para el fitoplancton son escasos. En otros lagos se agregan mas 
nutrientes por las caracteristicas de la cuenca. Estos nutrientes 
son capturados por los productores primarios y luego recicla- 
dos de forma continua a traves de las redes alimentarias de los 
lagos. Por eso, en lagos eutroficos, la productividad total es 
mayor. 

La intromision del hombre ha alterado los ecosistemas de 
agua dulce por un proceso llamado eutroficacion cultural. Las 
aguas cloacales y los deshechos industriales; los deshechos 
animales de los campos de pastoreo y de los corrales de gana- 
do que se vuelcan al agua; y los fertilizantes de zonas agrico¬ 
las, recreativas y urbanas que se lixivian, han sobrecargado 
muchos arroyos, rlos y lagos con nutrientes inorganicos. Este 
enriquecimiento, a menudo, produce un aumento explosivo 
de la densidad de organismos fotosinteticos. Como vimos, el 
nitrogeno o el fosforo limitan el crecimiento de esta poblacion. 
En consecuencia, las zonas menos profundas quedan atestadas 
de algas, lo que imposibilita la navegacion y la pesca. El “floreci- 
miento” (“bloom”) de algas y de cianobacterias es frecuente 
(vease fig. 54-7). Un lago eutrofico puede estar sobresaturado 
de oxlgeno producido durante el dia por la fotoslntesis, pero 
puede ser anoxico (pobre en oxlgeno) durante la noche, como 
resultado de la respiration en ausencia de fotoslntesis. Al 
morir los organismos fotosinteticos y acumularse sustancia 
organica en el lecho del lago, los detritlvoros utilizan todo el 
oxlgeno de las aguas profundas. 

Todas estas condiciones amenazan a la supervivencia de 
algunos organismos. Por ejemplo, en la decada de 1960, la 
eutroficacion cultural del lago Erie elimino peces de impor¬ 
tance comercial, como el lucio azul, el pez bianco y la trucha 
de lago. Desde entonces, se han dictado regulaciones mas 
estrictas que evitan verier desperdicios en el lago, y algunas 
poblaciones de peces han resurgido, pero muchas especies nati- 
vas de peces e invertebrados no se han recuperado. 

Precipitacion acida 

La combustion de madera y de carbon y otros combustibles 
fosiles libera oxidos o azufre y nitrogeno que reacciona con el 
agua de la atmosfera, y forma acido sulfurico y acido nltrico, 
respectivamente. Los acidos luego caen a la superficie de la 
Tierra como precipitaciones acidas: lluvia, nieve, aguanieve o 
niebla con un pH menor de 5,6. Las precipitaciones acidas dis- 
minuyen el pH de los ecosistemas acuaticos y afectan a la qulmi- 
ca del suelo y de los ecosistemas terrestres. Se han producido 
precipitaciones acidas debidas al uso de combustibles desde la 
Revolution Industrial, pero en los ultimos cien anos han 
aumentado las emisiones, sobre todo, como consecuencia de 
las plantas de fundicion de minerales y de las plantas genera- 
doras de electricidad. 

Las precipitaciones acidas no son solo un problema local, 
sino que constituyen un problema regional y tambien global. 
Para evitar problemas de contaminacion local, las plantas de 
fundicion y las plantas generadoras se construyen con tubos 
de salida de gases muy elevados (a mas de 300 m de altura). 
Esto reduce la contaminacion a nivel del suelo, pero exporta el 



▲ Fig. 54-21. Distribution de las precipitaciones acidas en 
America del Norte y Europa en 1980. Los numeros indican el pH pro- 
medio de las precipitaciones en las zonas sombreadas. 


problema hacia zonas alejadas por action del viento. Los con- 
taminantes sulfurados y nitrogenados debidos a combustion 
de materiales se arrastran a miles de kilometros de distancia y 
luego caen como precipitaciones acidas. 

En la decada de 1960, Gene Likens y otros ecologos docu- 
mentaron por primera vez el dario a bosques y lagos del este 
de America del Norte y Europa. Los organismos de los lagos 
del este de Canada morlan debido a la contaminacion del aire 
por las fabricas de la zona central y occidental de los Estados 
Unidos. Los lagos y bosques del sur de Noruega y Suecia pre- 
sentaban mortandad de peces por las lluvias acidas de conta- 
minantes generados en Gran Bretana y en Europa Central y 
Oriental. En 1980, las precipitaciones en grandes areas de 
America del Norte y Europa tenian un pH promedio de 4-4,5 
y, en algunas ocasiones, las lluvias llegaron a un pH “record” 
de 3 (fig. 54-21) 

En los ecosistemas terrestres, como los bosques caducos de 
Nueva Inglaterra, las, precipitaciones acidas producen un cam- 
bio del pH del suefq^que hace que se lixivien nutrientes, entre 
otros el calcio (como vimos anteriormente en el estudio de 
Hubbard Brook). E|s deficiencias de nutrientes afectan a la 
salud de las plantas y limitan su crecimiento. Las precipitacio¬ 
nes acidas pueden danar a las plantas directamente al lixiviar 
nutrientes de sus hojas. 

Los ecosistemas de agua dulce son particularmente sensibles 
a las precipitaciones acidas. Los lagos de America del Norte, y 
tambien del norte de Europa, que se danan con mayor facilidad 
por las precipitaciones acidas son los que tienen lecho de grani- 
to. Estos lagos, por lo general, tienen poca capacidad de regula¬ 
tion de los cambios del pH porque la concentration de 
bicarbonato, un importante regulador, es baja. Las poblaciones 
de peces han disminuido en miles en estos lagos de Noruega y 
Suecia, donde el pH del agua disminuyo por debajo de 5. En 
Canada, la trucha es un depredador clave en muchos lagos. Si el 
pH disminuye por debajo de 5,4, las truchas recien nacidas mue- 
ren, y son reemplazadas por peces tolerantes al acido, lo que 
modifica de manera drastica la dinamica de las redes alimentarias. 
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Todo el territorio de los Estados Unidos 
ha sido afectado por las precipitaclones 
acidas (fig. 54-22). Pero tambien hay 
buenas noticias. En los ultimos 30 anos, 
las normas ambientales y las nuevas 
tecnologlas industriales han permitido 
que muchos palses desarrollados, entre 
ellos, los Estados Unidos, puedan dis- 
minuir las emisiones de dioxido de 
azufre. En los Estados Unidos, por 
ejemplo, las emisiones de dioxido de 
azufre disminuyeron un 31% entre 
1993 y 2002. La composicion qulmica 
del agua en arroyos y en lagos de agua 
dulce en Nueva Inglaterra esta mejo- 
rando con lentitud despues de decadas 
de precipitaciones acidas intensas. Sin 
embargo, los ecologos estiman que 
estos ecosistemas tardaran otros 10 o 
20 anos en recuperarse, aunque sigan 
disminuyendo las emisiones de dioxi¬ 
do de azufre. Mientras tanto, en algu- 
nas zonas del centro y del este de 
Europa, las emisiones masivas de dio¬ 
xido de azufre y las precipitaciones aci¬ 
das continuan, lo que contribuye a la 
destruction de grandes areas de bos- 
ques. 



▲ Fig. 54-22. pH promedio de las precipitaciones en los Estados Unidos en 2002. 


Toxicos ambientales 

El ser humano libera una inmensa variedad de sustancias 
quimicas toxicas, entre ellas, miles de sustancias sinteticas 
que antes no existian en la naturaleza, sin tener en cuenta las 
consecuencias ecologicas. Los organismos incorporan las sus¬ 
tancias toxicas del ambiente junto con los nutrientes y el 
agua. Parte de estas sustancias se metabolizan y se excretan, 
pero otras se acumulan en tejidos especificos, en especial, en 
los tejidos adiposos. Una de las razones por las cuales estas 
toxinas son, en particular, daninas es porque se concentran 
cada vez mas en los niveles troficos sucesivos de una red ali- 
mentaria, en un proceso llamado magnificacion biologica. La 
magnificacion se debe a que la biomasa de un determinado 
nivel trofico se produce a partir de una biomasa mucho mayor 
ingerida desde el nivel inferior. Asi, los carnivoros del nivel 
superior tienden a ser los mas afectados por los compuestos 
toxicos del ambiente. 

Una clase de compuestos industriales en la que se produce 
magnificacion biologica son los hidrocarburos dorados, entre 
ellos, muchos pesticidas, como el DDT, y las sustancias quimi¬ 
cas llamadas PCB (bifenilos policlorados). En investigaciones 
recientes se encontro que muchos de estos compuestos son res- 
ponsables de alteraciones del sistema endocrino en varias especies 
animales y en el ser humano. Se ha encontrado magnificacion 
biologica de los PCB en la red alimentaria de los Grandes 
Lagos, en donde la concentration de PLB en huevos de gaviota 
argentea, que esta en la cima de la red alimentaria, es casi 5 000 
veces mayor que en el fitoplancton, la base de la red alimenta¬ 
ria (fig. 54-23) 

Un caso lamentable de magnificacion biologica que perju- 
dico considerablemente a carnivoros del nivel superior es el del 
DDT, un compuesto qulmico utilizado para controlar insectos 
(como el mosquito) y plagas de la agricultura. En la decada 



▲ Fig. 54-23. Magnificacion biologica del PCB en una red ali¬ 
mentaria de los Grandes Lagos. 
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posterior a la Segunda Guerra Mundial, la industria de los pes- 
ticidas promovio los beneficios del DDT sin comprender las 
consecuencias ecologicas. En los anos cincuenta, los cientifi- 
cos comenzaron a descubrir que el DDT persiste en el ambien- 
te y se transporta por el agua hacia otras zonas alejadas del 
area donde se aplica. Pero, en ese momento, el veneno ya se 
habia convertido en un problema global. Uno de los primeros 
signos del grave problema ambiental causado por el DDT fue 
la disminucion de la poblacion de pelicanos, quebrantahuesos 
y aguilas, aves que estan en la cima de las redes alimentarias. 
La acumulacion de DDT (y de DDE, producto de su descom- 
posicion parcial) en los tejidos de estas aves interfiere con el 
deposito de calcio en la cascara de sus huevos, lo que tambien 
se debe a otros contaminantes ambientales. A1 tratar de incu- 
bar sus huevos, el peso del ave rompe el cascaron y asi dismi- 
nuye de forma catastrofica su indice reproductivo. En la 
decada de 1960, Rachel Carson ayudo a hacer publico este 
problema en su Silent Spring (vease cap. 50), y en 1971 se 
prohibio el uso del DDT en los Estados Unidos. La poblacion 
de las aves afectadas se recupero de forma espectacular. Sin 
embargo, este pesticida todavla se utiliza en muchos otros 
lugares del mundo. 

Muchas toxinas no pueden degradarse por accion de los 
microorganismos y, por lo tanto, persisten en el ambiente duran¬ 
te anos o, incluso, decadas. En otros casos, las sustancias 
quimicas liberadas al medio ambiente pueden ser relativa- 
mente inofensivas, pero se vuelven toxicas al reaccionar con 
otras sustancias o por el metabolismo de los microorganis¬ 
mos. Por ejemplo, el mercurio, un 
subproducto de la produccion del 
plastico y de la generacion de ener- 
gla por carbon, se vierte en rios y 
mares en forma insoluble. Las bacte- 
rias del lodo del lecho convierten 
estos desperdicios en metilmercurio, 
un compuesto soluble de extrema 
toxicidad que se aciimula en los teji¬ 
dos de los organismos que consu- 
men peces de aguas contaminadas, 
incluyendo al ser humano. 

Dioxido de carbono 
atmosferico 


cia del uso de combustibles fosiles y de la quema de enormes 
cantidades de madera eliminada por la deforestacion. Los cien- 
tificos estiman que la concentracion promedio de C0 2 en la 
atmosfera antes de 1850 era de 274 ppm. En 1958, una esta- 
cion de control comenzo a tomar medidas exactas en la mon- 
tana de Mauna Loa en Hawai, donde no existen los efectos 
variables a corto plazo de las zonas urbanas. En esa epoca, la 
concentracion de C0 2 era de 316 ppm (fig. 54-24). Hoy, la 
concentracion de C0 2 en la atmosfera excede las 370 ppm, un 
aumento del 17%. Si continua aumentando la emision de C0 2 
a este ritmo, en el ano 2075, la concentracion atmosferica de 
este gas sera el doble de su valor a comienzos de la Revolucion 
Industrial. 

El aumento de la productividad de la vegetacion es una 
consecuencia predecible del alza de los niveles de C0 2 . En rea¬ 
lidad, cuando las concentraciones de C0 2 aumentan en ambien- 
tes experimentales, como los invernaderos, la mayorla de las 
plantas responden incrementando su crecimiento. Sin embar¬ 
go, dado que las plantas C 3 estan mas limitadas por la concen¬ 
tracion de C0 2 que las plantas C 4 (vease cap. 10), un efecto del 
aumento de la concentracion global de C0 2 puede ser la dise- 
minacion de especies C 3 hacia habitats terrestres en los que 
antes predominaban plantas C 4 . Esto podrla tener consecuen¬ 
cias importantes para la agricultura. Por ejemplo, el maiz, una 
planta C 4 que, ademas, es el cereal mas importante en los 
Estados Unidos, podria ser sustituido por trigo y soja, cultivos 
C 3 que se producen en mayor medida que el malz en un 
ambiente enriquecido con C0 2 . Los cientificos estan realizan- 



Muchas actividades humanas libe- 
ran una variedad de productos de des- 
hecho gaseosos. Antes se pensaba que 
la vasta atmosfera podia absorber estas 
sustancias sin consecuencias impor¬ 
tantes, pero hoy sabemos que anadir 
estas sustancias puede producir cam- 
bios fundamentales en la composition 
de la atmosfera y en sus interacciones 
con el resto de la biosfera. El aumen¬ 
to del nivel de dioxido de carbono 
atmosferico es un problema apre- 
miante. 


Aumento del C0 2 atmosferico 

Desde la Revolucion Industrial, la 
concentracion de C0 2 en la atmosfe¬ 
ra ha ido aumentando como consecuen- 


▲ Fig. 54-24* Aumento del dioxido de carbono atmosferico en Mauna Loa f Hawai, y tem- 
peraturas globales promedio en zonas continentales entre 1958 y 2004. Ademas de las fluc- 
tuaciones estacionales normales, la cantidad total de C0 2 ha aumentado de forma constante 
(negro). Las temperaturas globales promedio en zonas continentales son fluctuates, pero hay una 
tendencia a un calentamiento. 
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do experimentos de campo a largo plazo para predecir los 
efectos graduales y complejos del aumento de los niveles de 
C0 2 sobre la composition de especies en comunidades no agri- 
colas. 

Como afecta un nivel alto de C0 2 a la ecologia del bosque: 
el experimento FACTS-1 

Para evaluar como afecta el aumento de la concentracion de 
C0 2 atmosferico al bosque templado, los cientlficos de la 
Universidad de Duke comenzaron en 1995 el experimento de 
Transferencia y Almacenamiento de Carbono en la Atmosfera 
del Bosque (FACTS-I, Forest-Atmosphere Carbon Transfer 
and Storage). Se manipula un solo factor ambiental, la con¬ 
centracion de C0 2 , al que estan expuestas algunas zonas del 
bosque. El terreno control esta expuesto solo al C0 2 atmosfe¬ 
rico. El resto de los factores, como la temperatura, las precipi- 
taciones, la velocidad y la direccion del viento varian con 
normalidad en ambos terrenos. 

El experimento FACTS-I incluye seis parcelas en una region 
de 200 acres (80 hectareas) de pino taeda (Pinus taeda ) en el 
bosque experimental de la Universidad de Duke. Cada parcela 
esta formada por un area circular, de unos 30 m de diametro, 
rodeada por 16 torres (fig. 54-25). En tres de los terrenos (los 
terrenos experimentales), las torres producen aire que conve¬ 
ne una concentracion de C0 2 igual a 1,5 la concentracion 
actual de C0 2 en la atmosfera. En una torre alta ubicada en el 
centro de cada terreno experimental se ubican instrumentos 
que miden la direccion y la velocidad del viento, y ajustan la 
distribucion de C0 2 para mantenerla estable. Los tres terrenos 
restantes sirven como control. 

El estudio FACTS-I esta investigando la influencia de la ele¬ 
vation del C0 2 en el crecimiento de los arboles, en la concen¬ 
tracion de carbono en el suelo, en la poblacion de insectos, en 
la humedad del suelo, en el crecimiento de las plantas del bos¬ 
que y en otros factores durante un periodo de 10 anos. Se 
espera que el estudio proporcione una base que permita pre¬ 
decir las respuestas de bosques enteros a condiciones elevadas 
de C0 2 en el futuro. Parte de los datos registrados hasta ahora 
indican un mayor peso y mayor contenido de lipidos en las 
semillas del pino taeda, mayor respiration del suelo, mayores 
tasas de deterioro del suelo, y mayores tasas de fotosintesis en 
el roble espanol (Liquidamber styraciflua ), en las parcelas expe¬ 
rimentales. Al igual que en el bosque experimental de 
Hubbard Brook, las respuestas de este ecosistema de bosque 
tardaran muchos anos y, con seguridad, habra sorpresas. 

Efecto inventadero y calentamiento global 

Un factor que complica las predicciones sobre los efectos a 
largo plazo del aumento de la concentracion del C0 2 atmosfe¬ 
rico es su posible influencia en la temperatura de la Tierra. 
Gran parte de la radiacion solar que impacta en el planeta se 
refleja hacia el espacio. El C0 2 y el vapor de agua en la atmos¬ 
fera son transparentes a la luz visible, pero interceptan y absor- 
ben gran parte de la radiacion infrarroja reflejada, y la reflejan 
de nuevo hacia la Tierra. Este proceso retiene parte del calor 
solar. Si no fuera por este efecto invernadero, la temperatura 
promedio del aire de la superficie de la tierra seria de -18 °C, 
y no podrla existir la vida que conocemos. El aumento de las 
concentraciones de C0 2 atmosferico en los 150 ultimos anos 
preocupa a muchos cientlficos por su potencial para aumentar 
la temperatura global (en la figura 54-24 se muestra una prue- 



▲ Fig. 54-25. Experimento a gran escala sobre los efectos del 
aumento de C0 2 . En el bosque experimental de la Universidad de 
Duke se colocaron torres formando anillos que emiten dibxido de car¬ 
bono que aumenta y mantiene las concentraciones de C0 2 a 200 ppm 
por encima de las concentraciones actuales. 


ba circunstancial de la relation entre el aumento de C0 2 y el 
calentamiento global). 

Hasta ahora no existe ningun modelo tan sofisticado que 
incluya todos los factores bioticos y abioticos que pueden 
influir en las concentraciones de gas y en las temperaturas 
atmosfericas (por ejemplo, las nubes, la captation de C0 2 por 
los organismos fotosinteticos y los efectos de las partlculas del aire). 
Sin embargo, algunos estudios predicen que a finales del 
siglo xxi, la concentracion de C0 2 en la atmosfera aumentara 
al doble, y la terq^atura global promedio aumentara en 2 °C. 
La correlation enti£ los niveles de C0 2 y las temperaturas en 
los tiempos prehistoLicos apoya este modelo. Los climatologos 
pueden medir los-ftveles de C0 2 en las burbujas de aire atra- 
padas en el hielo de un glaciar en distintos momentos de la 
historia de la Tierra. Las temperaturas prehistoricas se dedu- 
cen por distintos metodos, entre ellos, el analisis de la vegeta¬ 
tion basada en los restos fosiles. 

Un aumento de solo 1,3 °C calentarla la tierra a una tem¬ 
peratura mayor que la que hubo en los 100 000 ultimos anos. 
Y lo que es peor, se cree que el calentamiento podrla ser mayor 
cerca de los polos. La descongelacion del hielo polar podrla ele- 
var el nivel del mar en unos 100 m, lo que inundarla de modo 
gradual zonas ubicadas a 150 km (o mas) de la llnea costera 
actual; Nueva York, Miami, Los Angeles y muchas otras ciuda- 
des quedarlan bajo el agua. El reciente colapso de la platafor- 
ma de hielo de la Antartida, que en 2002 libero un iceberg de 
una superficie cuatro veces mayor que Manhattan, podrla ser 
un primer signo del calentamiento global. 

El calentamiento tambien alterarla la distribucion geografi- 
ca de las precipitaciones, haciendo, por ejemplo, que grandes 
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zonas agropecuarias del centro de los Estados Unidos se vuel- 
van mas secas. Sin embargo, los distintos modelos matemati- 
cos no concuerdan en los detalles sobre como se afectara el 
clima de cada region. A1 estudiar el modo en que los perlodos 
pasados de calentamiento y enfriamiento global afectaron a las 
comunidades de plantas, los ecologos tratan de predecir las con- 
secuencias de los cambios futuros en la temperatura. El analisis 
de polen fosilizado aporta evidencias de que las comunidades 
de plantas cambian de forma drastica con las variaciones de 
temperatura. Sin embargo, los cambios climaticos del pasado 
fueron graduales, y las poblaciones de vegetales y de animales 
pudieron emigrar hacia otras zonas con condiciones abioticas 
que les permitieron sobrevivir. Es probable que muchos orga- 
nismos, en especial, las plantas que no pueden dispersarse con 
rapidez a grandes distancias, no puedan ser capaces de sobre¬ 
vivir a los cambios climaticos rapidos que se produciran como 
consecuencia del calentamiento global. 

El calentamiento global que se esta produciendo como 
resultado de la adicion de C0 2 a la atmosfera es un problema 
de consecuencias inciertas y que no tiene una solution simple. 
El carbon, el gas natural, la gasolina, la lena y otros combusti¬ 
bles organicos que no pueden quemarse sin liberar C0 2 son 
esenciales en nuestras sociedades cada vez mas industrializa- 
das. Sera necesario un esfuerzo internacional conjunto y la 
aceptacion de cambios drasticos en nuestro estilo de vida per¬ 
sonal y en los procesos industriales para poder estabilizar las 
emisiones de C0 2 . Muchos ecologos piensan que este esfuerzo 
sufrio un importante reves en 2001, cuando Estados Unidos se 
re tiro del Protocolo de Kyoto, un compromiso asumido por los 
palses industrializados en 1997 para disminuir la produccion 
de C0 2 en un 5% en un periodo de 10 anos. 

Disminucion del ozono atmosferico 

La vida sobre la tierra esta protegida de los efectos daninos de 
la radiacion ultravioleta por una capa protectora de moleculas de 
ozono (0 3 ) que se encuentra en la parte inferior de la estratosfe- 
ra, a una distancia entre 17 y 25 km de la superficie terrestre. El 
ozono absorbe gran parte de la radiacion UV y evita que esta lle- 
gue a los organismos de la biosfera. 

Los estudios de la atmosfera con satelites sugieren que la capa 
de ozono se esta “adelgazando” de manera gradual desde 1975 
(fig. 54-26) La destruction del ozono atmosferico se debe, en 
gran parte, a la acumulacion de compuestos clorofluorocarbona- 
dos (CFC), utilizados para refrigeration, como propelentes en 
aerosoles y en ciertos procesos industriales. Cuando los produc¬ 
es de degradation de estas sustancias qulmicas se elevan a la 
estratosfera, el cloro contenido en ellas reacciona con el ozono y 
lo reduce a 0 2 molecular (fig. 54-27). Las reacciones qulmicas 
siguientes liberan el cloro, y este reacciona con otras moleculas 
de ozono en una reaction catalltica en cadena. El efecto es mas 
notorio en la Antartida, donde las temperaturas frias en invierno 
facilitan estas reacciones atmosfericas. Los cientlficos describie- 
ron por primera vez el “agujero de ozono” sobre la Antartida en 
1985 y, desde entonces, han documentado que se trata de un 
fenomeno estacional que aumenta y disminuye de forma clclica 
a lo largo del ano. Sin embargo, la magnitud de la disminucion 
del ozono y el tamano del agujero de ozono han aumentado en 
los ultimos anos, y, en ocasiones, el agujero se extiende hasta las 
zonas del sur de Australia, Nueva Zelanda y Sudamerica (fig. 
54-28). En las latitudes intermedias, con mayor densidad de 
poblacion, los niveles de ozono disminuyeron de un 2 a un 10% 
durante los 20 ultimos anos. 


Las consecuencias de la disminucion del ozono para la vida 
sobre la Tierra pueden ser muy graves. Algunos cientlficos 
consideran que aumentaran las formas letales y no letales de 
cancer de piel y de cataratas en la poblacion humana, y que 
esto tendra efectos impredecibles sobre los cultivos y las comu¬ 
nidades naturales, en especial, el fitoplancton, que es respon- 
sable de una gran proportion de la produccion primaria de la 
Tierra. El peligro de la disminucion del ozono es tan grande 
que 180 paises, entre ellos, los Estados Unidos, firmaron el 
Protocolo de Montreal, que exige la elimination de sustancias 
qulmicas que reducen la capa de ozono. Muchos palses, 



Ano (promedio del mes de octubre) 


▲ Fig. 54-26. Espesor de la capa de ozono sobre la Antartida en 
unidades dobson. 


Atomos de cloro 


0 El cloro del CFC interactua con el ozono (0 3 ), 
y forma monoxido de cloro (CIO) y oxigeno 
( 0 2 ). 

A. 



Cloro 0 3 


0 2 

0 La luz solar 
produce la des- 
composicion del 
Cl 2 0 2 en 0 2 y 
atomos de cloro 
libres. Los atomos 
de cloro pueden 
recomenzar el 
ciclo. 


ChO 


Luz solar 



CIO 



CIO 


0 Dos moleculas de 
CIO reaccionan y 
forman peroxido de 
cloro (Cl 2 0 2 ). 


▲ Fig. 54-27. Mecanismo por el cual el cloro libre de la atmosfe¬ 
ra destruye al ozono. 


capi'tulo 54 Ecosistemas 1205 







(a) Octubre de 1979 (b) Octubre de 2000 

▲ Fig. 54-28. Erosion de la capa de ozono de la Tierra. En estas 
imageries, basadas en datos atmosfericos, se puede observar el aguje- 
ro de ozono sobre la Antartida como una mancha azul. 



incluido a los Estados Unidos, han suspendido la production 
de clorofluorocarbonos. Como resultado de estas acciones, se 
esta comenzando a notar una menor diminution de la capa de 
ozono. Por desgracia, aunque se prohlban todos los clorofluo¬ 
rocarbonos, las moleculas de cloro presentes en la atmosfera 
continuaran afectando los niveles de ozono de la estratosfera 
durante, al menos, un siglo. 


La destruction de la capa de ozono que protege a la Tierra 
es un ejemplo mas de como el ser humano altera la dinamica 
de los ecosistemas y de toda la biosfera. En el capltulo final de 
este libro, exploraremos el modo en que los cientlficos en el 
campo de la biologla conservacionista y la ecologla de restau- 
racion estudian y responden al impacto humano sobre la bio- 
diversidad de la Tierra. 


Evaluation de conceptos 


1. ^De que modo agregar nutrientes en exceso a un lago 
puede amenazar a la poblacion de peces? 

2. [De que manera la tala de un bosque (elimination de 
todos los arboles) puede danar a la calidad del agua de 
los lagos cercanos? 

3. En presencia de una magnification biologica de toxinas, 
^es mas sano alimentarse de niveles troficos inferiores o 
superiores? Explique su respuesta. 

4. Hay grandes reservas de sustancias organicas en el suelo 
congelado del artico. ^Por que esta podria ser una causa 
de preocupacion para los cientlficos que estudian el 
calentamiento global? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 



RESUMEN DE CONCEPTOS CLAVE. 



La ecologia de los ecosistemas destaca el flujo 
de energia y los ciclos quimicos 

► Ecosistemas y leyes fisicas (p. 1185). Un ecosistema esta formado 
por todos los organismos de una comunidad y todos los factores abio- 
ticos con los que estos interactuan. Las leyes de la fisica y la quimica se 
aplican a los ecosistemas, en particular, con respecto al flujo de la ener¬ 
gia. La energia se conserva, pero se degrada en calor durante los proce- 
sos del ecosistema. 

► Relaciones troficas (p. 1185). La energia y los nutrientes pasan de 
los productores primarios (autotrofos) a los consumidores primarios 
(herbivoros) y luego a los consumidores secundarios (camivoros). La 
energia Jluye a traves del ecosistema, entra como energia luminica y sale 
como energia calorica. Los nutrientes se reciclan dentro del ecosistema. 

► Descomposicion (pp. 1185-1186). La descomposicion conecta todos 
los niveles troficos. Los detritivoros, en especial las bacterias y los hon- 
gos, reciclan elementos quimicos esenciales, descomponen las sustan¬ 
cias organicas y permiten que los elementos vuelvan a los reservorios 
inorganicos. 


Concepto 


Los factores flsicos y quimicos limitan la produccion 
primaria en los ecosistemas 

► Balance de energia del ecosistema (pp. 1186-1188). La energia 
asimilada durante la fotosintesis es una pequenisima fraction de la 


radiation solar que llega a la Tierra, pero la produccion primaria 
establece el limite del balance de energia global. La produccion pri¬ 
maria bruta es el total de energia asimilada por el ecosistema en un 
periodo de tiempo dado. La produccion primaria neta, la energia 
acumulada en biomasa autotrofa, es igual a la produccion primaria 
bruta menos la energia utilizada por los productores primarios para 
la respiration. Solo la produccion primaria neta puede ser utilizada 
por los consumidores. 

► Produccion primaria en ecosistemas marinos y de agua dulce 
(pp. 1188-119^)/ En los ecosistemas marinos y de agua dulce, la 
luz y los nutrients limitan la produccion primaria. Dentro de la 
zona fotica, el factor que limita la produccion primaria es un 
nutriente como nitrogeno o el hierro. 

► Produccion primaria en ecosistemas terrestres y pantanosos 
(pp. 1190-1191). En los ecosistemas terrestres y en los pantanos, 
los factores climaticos, como la temperatura y la humedad, afectan 
a la produccion primaria a gran escala geografica. A nivel local, el 
factor que limita la produccion primaria es un nutriente del suelo. 



La transferencia de energia entre niveles troficos 
tiene una eficiencia menor del 20% 

► Eficiencia de produccion (pp. 1191-1193). La cantidad de ener¬ 
gia disponible para cada nivel trofico esta determinada por la pro¬ 
duccion primaria neta y la eficacia con que la energia de los 
alimentos se convierte en biomasa en cada eslabon de la cadena ali- 
mentaria. El porcentaje de energia transferido de un nivel trofico al 
siguiente, llamada eficiencia trofica, generalmente, es del 5 al 20%. 
Las piramides de produccion, de biomasa y de numeros reflejan 
que la eficiencia trofica es relativamente baja. 
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► Hipotesis del mundo verde (pp. 1193-1194). Segun la hipotesis 
del mundo verde, los herbivoros consumen un pequeno porcentaje 
de la vegetacion, pues su poblacion se mantiene controlada por los 
depredadores, las enfermedades, la competencia, la limitation de 
nutrientes y otros factores. 


Concept© 


Los procesos biologicos y geoquimicos movilizan los 
nutrientes entre las partes organicas e inorganicas 
del ecosistema 

► Modelo general de un ciclo quimico (p. 1195). El carbono, 
el oxlgeno, el azufre y el nitrogeno se encuentran en la atmosfe- 
ra en estado gaseoso, y se reciclan de forma global. Otros ele- 
mentos menos moviles, como el fosforo, el potasio y el calcio, se 
reciclan en forma mas localizada, por lo menos, a corto plazo. 
Todos los elementos tienen un ciclo que incluye reservorios 
organicos e inorganicos. 

► Ciclos biogeoquimicos (pp. 1195-1198). El agua se mueve en 
un ciclo global impulsado por la energia solar. El ciclo del car¬ 
bono refleja el proceso reclproco de la fotosmtesis y la respira¬ 
tion celular. El nitrogeno ingresa en el ecosistema a traves de la 
deposition atmosferica y la fijacion de nitrogeno de los proca- 
riontes, pero, en los ecosistemas naturales, la mayor parte del 
ciclo del nitrogeno se produce localmente, entre los organismos 
y el suelo o el agua. El ciclo del fosforo esta relativamente loca- 
bzado. 

► Tasas de descomposicion y de reciclaje de nutrientes 
(pp. 1198). La proportion de un nutriente en una forma en 
particular y el tiempo que dura su ciclo en esa forma es variable 
en los distintos ecosistemas. Esto se debe, sobre todo, a las dife- 
rencias en las tasas de descomposicion. 

► Vegetacion y ciclo de los nutrientes: el bosque experimental 
de Hubbard Brook (pp. 1198-1199). El ciclo de los nutrientes 
se regula por la vegetacion. Los proyectos de investigation ecolo- 
gica a largo plazo monitorizan la dinamica del ecosistema duran¬ 
te un periodo de tiempo relativamente largo. El estudio de 
Hubbard Brook ha demostrado que la tala de arboles aumenta el 
filtrado de agua y puede causar enormes perdidas de minerales. 


Concepto 


La poblacion humana esta alterando los ciclos 
quimicos de toda la biosfera 

► Enriquecimiento de nutrientes (pp. 1200-1201). La agricultu- 
ra elimina los nutrientes del ecosistema, y es necesario suple- 
mentarlos de forma constante. Gran parte de los nutrientes de 
los fertilizantes contaminan las aguas subterraneas y los ecosiste¬ 
mas acuaticos superficiales, donde pueden estimular el creci- 
miento excesivo de algas (eutroficacion cultural). 

► Precipitation acida (pp. 1201-1202). El uso de combustibles 
fosiles es la principal causa de precipitaciones acidas. Por action 
del viento, algunos ecosistemas de America del Norte y de 
Europa reciben contaminantes de zonas industriales y se ven 
afectados por lluvias y nieve que contiene acido nltrico y acido 
sulfurico. 

► Toxicos ambientales (pp. 1201-1203). Las toxinas se concen- 
tran en niveles troficos sucesivos de las redes alimentarias. La 
liberation de residuos toxicos contamina el ambiente con sustan- 
cias toxicas que persisten durante periodos de tiempo prolonga- 
dos y se concentran a lo largo de la cadena alimentaria por 
magnification biologica. 

► Dioxido de carbono atmosferico (pp. 1203-1205). La quema 
de madera y de combustibles fosiles y otras actividades humanas 


estan produciendo un aumento constante de la concentracion de 
C0 2 . Esto puede producir un calentamiento importante y otros 
cambios climaticos. 

Disminucion del ozono atmosferico (pp. 1205-1206). La capa 
de ozono reduce la penetration de la radiation UV a traves de la 
atmosfera. Las actividades humanas, como la liberation de sustan- 
cias cloradas, erosiona la capa de ozono, lo que puede tener peli- 
grosas consecuencias. 


EVALUACION DE CONOCIM1ENTOS 


Autoevaluacion 


,>Cual de los siguientes pares de organismos y niveles troficos es 
incorrecto ? 

a. Cianobacterias - productores primarios. 

b. Saltamontes - consumidor primario. 

c. Zooplancton - productor primario. 

d. Aguila - consumidor terciario. 

e. Hongos - detritivoro. 


2. Una piramide de produccion como la que se muestra en la figura 

54-11 implica que: 

a. Solo la mitad de la energia de un nivel trofico se transfiere al 
nivel superior siguiente. 

b. La mayor parte de la energia de un nivel trofico se incorpora al 
nivel superior siguiente. 

c. Al transferirse de un nivel trofico a otro, se pierde cerca del 10% 
de la energia. 

d. La transferencia de energia mas eficiente es desde los producto¬ 
res a los consumidores primarios. 

e. La alimentation a base de came de animales herbivoros es una 
forma ineficiente de obtener la energia captada por la fotosmtesis 


3. Las bacterias nitrificantes participan del ciclo del nitrogeno princi- 

palmente: 

a. Convirtiendo nitrogeno gaseoso en amoniaco. 

b. Liberando amoniaco de los compuestos organicos por lo cual 
retorna al suelo. 

c. Convirtiendo amoniaco en nitrogeno gaseoso que retorna a la 
atmosfera. 

d. Convirtiendo amoniaco en nitrato que es absorbido por las plantas. 

e. Incorporando nitrogeno en los aminoacidos y en los compuestos 

organicos. ^ 

4. El experimento de deforestation de la cuenca de Hubbard Brook 

confirma las siguientes conclusiones excepto que: 

a. La mayoria de los minerales se reciclan dentro del ecosistema del 
bosque. 

b. El flujo de minerales hacia fuera de una cuenca natural se com- 
pensa con la entrada de minerales. 

c. La deforestation aumenta el filtrado de agua. 

d. La concentracion de nitrato en el agua que drena la zona defo- 
restada aumenta a niveles peligrosos. 

e. Los niveles de calcio se mantienen elevados en el suelo de las 
zonas deforestadas. 





5. La principal causa del reciente aumento de la cantidad de C0 2 en 
la atmosfera terrestre es: 

a. Un aumento de la produccion primaria en todo el mundo. 
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b. Un aumento de la biomasa de los cultivos. 

c. Un aumento de la radiacion infrarroja absorbida por la atmosfera. 

d. La quema de mayor cantidad de madera y de combustibles fosiles. 

e. Respiration adicional debido al aumento de la poblacion humana 

6. <>Cual de los siguientes es consecuencia de la magnification biologica? 

a. Las sustancias toxicas del medio ambiente conllevan un mayor 
riesgo para los depredadores del nivel superior que para los con- 
sumidores primarios. 

b. Las poblaciones de depredadores del nivel superior, por lo general, 
son mas pequenas que las poblaciones de consumidores primarios. 

c. La biomasa de productores en un ecosistema, por lo general, es 
mayor que la biomasa de consumidores primarios. 

d. Solo una pequena portion de la energla captada por los produc¬ 
tores se transfiere a los consumidores. 

e. La cantidad de biomasa en el nivel productor de un ecosistema 
disminuye al aumentar el tiempo de recambio del productor. 

7. ^Cual de los siguientes ecosistemas posee la menor produccion neta 
primaria por metro cuadrado? 

a. Una marisma salada. 

b. Un oceano abierto. 

c. Un arrecife de coral. 

d. Una pradera. 

e. Una selva tropical. 

8. El suelo de la selva tropical contiene menores niveles de nutrientes 
minerales porque: 

a. La biomasa de la cosecha en pie de la selva tropical es menor. 

b. La descomposicion de las sustancias organicas por los microorga- 
nismos del suelo en la selva tropical es menos eficaz que en las 
zonas templadas. 

c. En los tropicos, las sustancias organicas se descomponen con 
mayor rapidez y las plantas absorben los nutrientes del suelo con 
mayor velocidqd. 

d. Los ciclos de los nutrientes son mas lentos en los tropicos. 

e. Las altas temperaturas destruyen muchos nutrientes en los tropicos. 

9. Se obtienen muestras de agua de la costa contaminada por drenaje 
de zonas agricolas y se encuentran niveles detectables de fosfatos 
pero no de nitrogeno. Se realiza un experimento de seguimiento en 
el que se agrega nitrogeno o fosfatos a algunas muestras. En las 
muestras enriquecidas con nitrogeno, el crecimiento de algas es 
mucho mayor que en las muestras de control. En cambio, en las 
muestras enriquecidas con fosfatos no aumenta el crecimiento de 
algas. En funcion de estos resultados, podemos concluir que: 

a. Las poblaciones de algas en estas aguas se pueden reducir si dis- 
minuimos el filtrado de fosfato. 


b. La eutroficacion de estas aguas se puede reducir agregando 
nitrogeno. 

c. Los altos niveles de fosforo mantienen baja la poblacion de 
algas en esta aguas. 

d. El nitrogeno es el nutriente limitante en estas aguas. 

e. El fosfato es el nutriente limitante en estas aguas. 

10 . ^Cual de los siguientes parametros tiene mayor efecto sobre la 
velocidad de los ciclos quimicos en un ecosistema? 

a. La tasa de produccion primaria del ecosistema. 

b. La eficiencia de produccion de los consumidores del ecosistema. 

c. La tasa de descomposicion del ecosistema. 

d. La eficiencia trofica del ecosistema. 

e. La ubicacion de los reservorios de nutrientes en el ecosistema. 

Veanse las respuestas en el Apendice A 


Interrelation evolutiva 

Algunos biologos, asombrados por la compleja interdependencia 
entre los factores bioticos y abioticos de un ecosistema, han sugeri- 
do que los ecosistemas son sistemas “vivos” emergentes capaces de 
evolucionar. Un ejemplo es la hipotesis “Gaia” de James Lovelock, 
que ve a la tierra como una entidad viva homeostatica, una especie 
de superorganismo. Aplicando los principios de evolucion aprendi- 
dos en este libro, comente la idea de que los ecosistemas y la biosfe- 
ra pueden evolucionar. Si los ecosistemas fueran capaces de 
evolucionar, ^seria esta una forma de evolucion darwiniana? 
Justifique su respuesta. 

Problemas cientificos 

^Como disenaria un experimento controlado en dos estanques vecinos 
en un bosque para medir el efecto de las hojas caidas sobre la produc¬ 
cion primaria neta de un estanque? 

Ciencia, teenologia y sociedad 

La cantidad de C0 2 de la atmosfera esta aumentando, y la tempera- 
tura global ha aumentado en el ultimo siglo. La mayorla de los cien¬ 
tificos coinciden en que estos dos fenomenos estan relacionados y 
afirman que se esta produciendo un calentamiento por efecto inver- 
nadero. Segun estos cientificos, debemos tomar medidas ahora para 
evitar un cambio atfibiental drastico. Sin embargo, otros cientificos 
creen que es demasiado pronto para sacar conclusiones, y que debe- 
rlamos obtener ma^datos antes de actuar. ^Cuales serlan las ventajas 
y las desventajas de tomar medidas para disminuir el calentamiento 
global? ^Cuales serlan las ventajas y desventajas de esperar hasta 
obtener mas datos? 
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▲ Figura 55-1. Deforestation tropical en Kalimantan Occidental, 
Borneo. 


Conceptos clave 


55-1 Las actividades humanas amenazan la 
biodiversidad de la Tierra 

55-2 La conservation de la poblacion se centra en el 
tamano de ella, la diversidad genetica y el 
habitat crltico 

55-3 La conservation regional y del paisaje pretende 
sostener biotas completas 

55-4 La ecologla de la restauracion intenta 

reconvertir los ecosistemas degradados en un 
estado mas natural 

55-5 El desarrollo sostenible pretende mejorar la 

condition humana conservando la biodiversidad 


Panorama general 


La crisis de la biodiversidad 

L a biologla es la ciencia de la vida. Por lo tanto, es adecua- 
do que nuestro ultimo capltulo se centre en dos discipli- 
nas que aspiran a la preservation de la vida. La biologia 
de la conservation integra la ecologla (como la ecologla con- 
ductista), la fisiologia, la biologla molecular y la biologla evoluti- 
va para la conservation de la diversidad biologica en todos los 
niveles. Los esfuerzos para mantener los procesos del ecosistema 
y frenar la perdida de la biodiversidad tambien conectan las 
ciencias de la vida con las ciencias sociales, la economla y las huma- 
nidades. La ecologla de la restauracion aplica principios ecolo¬ 
gies intentando devolver a los ecosistemas condiciones lo mas 
parecidas al estado natural previo a la degradation. 

Hasta el momento, los cientlficos han descrito y nombrado 
de manera formal cerca de 1,8 millon de especies de orga- 
nismos. Algunos biologos consideran que, en la actualidad, exis- 
ten unos 10 millones de especies nuevas; otros estiman que la 
cantidad puede ascender a los 200 millones. Estas no estan 
distribuidas uniformemente en el planeta. Algunas de las 




mayores concentraciones de especies se encuentran en los tro- 
picos. Desafortunadamente, en las areas tropicales son comu- 
nes las escenas como la que muestra la figura 55-1 . Las selvas 
tropicales se destruyen a una velocidad alarmante, con el fin 
de proporcionar espacio y sustento a la creciente poblacion 
humana. 

En la biosfera, las actividades del ser humano estan alterando 
las estructuras troficas; el flujo de energla, los ciclos quimicos y 
los desastres naturales -procesos del ecosistema de los que 
dependemos nosotros y otras especies- (vease cap. 54). La exten¬ 
sion de la superficie terrestre alterada por el ser humano se esta 
aproximando al 50% y utilizamos mas de la mitad de toda el 
agua dulce accesible. En los oceanos se estan agotando las reser- 
vas de numerosas especies debido a la pesca indiscriminada, y 
algunas de las areas acuaticas mas productivas y variadas, 
como los arrecifes de coral y los estuarios, se alteran intensamen- 
te. Segun algunos calculos, estamos en un proceso que puede 
ocasionar mas dano a la biosfera y conducir a mas especies a la 
extincion que el gran asteroide que pudo haber desencadenado 
el exterminio en masa al final del periodo Cretaceo, hace 
65,5 millones de anoSKjEvease fig 26-9). Globalmente, la veloci¬ 
dad de extincion de la^species podria ser 1 000 veces superior 
en comparacion con cu^fquier otro momento de los ultimos 100 000 
anos. * 

En este capltulo exploraremos con detalle la crisis de la bio¬ 
diversidad y analizaremos algunas estrategias de conservation y 
restauracion que utilizan los biologos para disminuir la velocidad 
de extincion de las especies. 


Concepto 


Las actividades humanas amenazan 
la biodiversidad de la Tierra 

La extincion es un fenomeno natural que se esta produciendo 
casi desde que la vida comenzo a evolucionar; es la tasa de extin- 
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cion actual la que constituye la base de la crisis de la biodiver- 
sidad. Debido a que solo podemos calcular la cantidad de espe- 
cies que existen en la actualidad, resulta imposible determinar 
la tasa real de extincion de las especies o la magnitud real de la 
crisis de la biodiversidad. Lo que si sabemos con seguridad es 
que la velocidad de extincion de especies es elevada y que se 
debe principalmente a la velocidad ascendente en la degrada- . 
cion del ecosistema por una sola especie: Homo sapiens. En 
pocas palabras, los seres humanos amenazan a la biodiversidad 
del planeta. 

Los tres niveles de biodiversidad 

La biodiversidad -slntesis de diversidad biologica- tiene tres 
componentes o niveles principales: diversidad genetica, diversi¬ 
dad de especies y diversidad del ecosistema (fig. 55-2). Los tres 



Diversidad genetica en una poblacion de ratas de agua 



en el paisaje de una region entera 


A Figura 55-2. Los tres niveles de la biodiversidad. Los cromoso- 
mas sobredimensionados simbolizan la variacion genetica de la pobla¬ 
cion. 
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disminuyen de manera paulatina como consecuencia de la acti- 
vidad del ser humano. 

Diversidad genetica 

La diversidad genetica comprende no solo la variacion 
genetica individual en una poblacion, sino tambien la varia¬ 
cion genetica entre poblaciones, que, a menudo, esta asociada 
con adaptaciones a condiciones locales (vease cap. 23). Si una 
poblacion se extingue, una especie puede haber perdido parte 
de la diversidad genetica que posibilita la microevolucion. Esta 
merma de la diversidad genetica es, por supuesto, perjudicial 
para las probabilidades de adaptacion globales de las especies. 
Pero la perdida de la diversidad genetica de la biosfera tambien 
afecta al bienestar del ser humano. Por ejemplo, si perdemos 
poblaciones de plantas silvestres relacionadas directamente 
con especies agricolas, perdemos recursos geneticos que podri- 
an ser utilizados para mejorar ciertas cualidades de los cultivos, 
como la resistencia a enfermedades mediante el cruzamiento de 
plantas. 

Diversidad de especies 

Gran parte del debate publico sobre la crisis de la biodiversidad 
esta centrado en la diversidad de especies: la variedad de especies 
en un ecosistema o en toda la biosfera, o lo que denominamos 
riqueza de especies en el capltulo 53. La Ley Estadounidense de 
Especies en Peligro (ESA) define como especie en peligro a 
aquella que esta “en peligro de extincion en la totalidad o en 
una porcion significativa de su extension”. Tambien definidas 
para su proteccion por la ESA, las especies amenazadas son 
aquellas que se consideran que estaran en peligro en un futu- 
ro predecible. A continuacion presentamos algunos datos 
estadlsticos que ilustran el problema de la extincion de espe¬ 
cies: 

► De acuerdo con la Union Internacional para la Conservacion 
de la Naturaleza y de los Recursos Naturales (IUCN), el 12% 
de las casi 10 000 especies de aves conocidas y el 24% de las 
casi 5 000 especies de mamlferos conocidas en el mundo 
estan amenazadas. 

► Un estudio reciente realizado por el Centro para la Conservacion 
de la Vegetacion revelo que de las aproximadamente 20 000 
especies de fHintas conocidas en los Estados Unidos, 200 se 
extinguieron ^fesde que comenzaron estos registros. Otras 
730 especies*de plantas en los Estados Unidos estan en peli¬ 
gro o amenazf das. 

► Cerca del 20% de los peces de agua dulce conocidos en el 
mundo se extinguieron durante momentos historicos o estan 
gravemente amenazados. Uno de los eventos de extincion 
rapida y mas importante que se ha registrado es la extincion 
de los peces de agua dulce del lago Victoria en Africa Oriental. 
Cerca de 200 de las mas de 500 especies de clclidos del lago 
desaparecieron, debido, sobre todo, a la introduccion de una 
especie depredadora no nativa, la perca del Nilo, en la deca- 
da de 1960. 

► Desde 1900, en los Estados Unidos se extinguieron 123 espe¬ 
cies de vertebrados e invertebrados de agua dulce, y cientos 
de especies estan amenazadas. Las velocidades de extincion 
de la fauna de agua dulce estadounidense son casi cinco veces 
superiores a las de los animales terrestres. 

► Segun un informe del ario 2004, publicado en la revista 
Science , sobre una evaluation global de anfibios llevada a cabo 


















por mas de 500 cientificos, el 32% de todas las especies de 
anfibios conocidas estan muy cerca de la extincion o amena- 
zadas. 

► Varios investigadores consideran que con las velocidades de 
extincion actuales, mas de la mitad de las especies vegetales 
y animales existentes habran desaparecido a finales del siglo 

xxi (fig. 55-3). 

La extincion de las especies puede ser local; por ejemplo, 
una variedad puede extinguirse en un rio y sobrevivir en el 
adyacente. La extincion global de una especie significa que desa- 
parece de todos sus habitats. Sin embargo, la extincion, a menu- 
do, es un proceso inadvertido. Para saber con certeza si una 
determinada especie esta extinguida, debemos conocer su dis- 
tribucion exacta. Sin un catalogo mas completo de la diversidad 
de las especies y el conocimiento de la distribution geografica 
y de los papeles ecologicos de las especies del planeta, nuestros 
esfuerzos para comprender la estructura y funcion de los eco- 



▲ Figura 55-3. A unos cien latidos de la extincion. Estos son solo 
tres de los miembros de lo que el biologo de Harvard E. 0. Wilson seria- 
mente denomina el Club de los Cien Latidos, especies con menos de 
100 individuos en la Tierra. 


sistemas de los que depende nuestra supervivencia continuaran 
siendo incompletos. 

Diversidad del ecosistema 

La variedad de los ecosistemas de la biosfera constituye el 
tercer nivel de diversidad biologica. Debido a la red de inte- 
racciones comunitarias entre las poblaciones de diferentes 
especies en un ecosistema, la extincion local de una especie 
-por ejemplo, un depredador esencial- puede producir un 
impacto negativo en la totalidad de la riqueza de especies de 
la comunidad (vease fig. 53-16). De manera mas amplia, cada 
ecosistema presenta patrones caracterlsticos de flujo energeti- 
co y de ciclos quimicos que pueden afectar a toda la biosfe¬ 
ra. Por ejemplo, los “pastos” productivos de fitoplancton en 
los oceanos pueden ayudar a moderar el efecto invernadero 
mediante el consumo de grandes cantidades de C0 2 para la 
bioslntesis y para la elaboration de caparazones de bicarbo- 
nato. 

Algunos ecosistemas ya experimentaron un impacto 
importante producido por el ser humano, y otros se destru- 
yen a un ritmo vertiginoso. Por ejemplo, en Estados Unidos, 
los ecosistemas pantanosos y riberenos se alteraron de mane¬ 
ra significativa en solo unos pocos siglos. Desde la coloniza¬ 
tion europea, mas del 50% de los pantanos se drenaron y se 
convirtieron en otros ecosistemas, en su gran mayorla agrico¬ 
las. Entretanto, en California, Arizona y Nuevo Mexico, alre- 
dedor del 90% de las comunidades riberenas nativas fueron 
destruidas debido al pastoreo excesivo, el control de inunda- 
ciones, los desvios de agua, la disminucion de los niveles 
superiores del subsuelo aculfero y la invasion de la vegetation 
(no autoctona). 

Biodiversidad y bienestar humano 

<>Por que deberiamos preocuparnos por la desaparicion de la 
biodiversidad? Quizas el motivo mas puro corresponde a lo que 
E. O. Wilson denomina biofilia , que es nuestro sentido de cone- 
xion con la naturaleza y con otras formas de vida. La creencia de 
que otras especies tienen derecho a la vida es un tema profundo 
en muchas religiones y la base de un argumento moral de que 
debemos proteger la biodiversidad. Tambien existe preocupacion 
por el futuro de la humanidad ies justo despojarla de la riqueza 
de especies del planeta? Parafraseando un proverbio antiguo, G. 
H. Brundtland, quien fuera primer ministro de Noruega, senalo: 
“Debemos considera^a nuestro planeta como un prestamo de 
nuestros ninos, y no uii regalo de nuestros antepasados”. Pero la 
diversidad de especies tambien nos aporta muchos beneficios 
practicos. 

Beneficios de la diversidad de especies y genetica 

Muchas especies amenazadas podrian proporcionar cultivos, 
fibras y farmacos para el empleo del ser humano, fenomeno que 
convierte a la biodiversidad en un recurso natural esencial. En 
Estados Unidos, el 25% de todos los farmacos recetados conve¬ 
ne sustancias originalmente derivadas de vegetales. Por ejemplo, 
en la decada de 1970, los investigadores descubrieron que la per- 
vinca rosada, que crece en Madagascar, una isla cerca de la costa 
de Africa, contiene alcaloides que inhiben el crecimiento de las 
celulas neoplasicas (fig. 55-4). El resultado de este descubri- 
miento para la mayoria de las personas con cualquiera de las 
dos formas de cancer potencialmente mortales -enfermedad de 
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Hodgkin y leucemia infantil- es la remision. Madagascar tambien 
es el hogar de otras cinco especies de pervincas, una de las cua- 
les se acerca a la extincion. La desaparicion de estas especies sig- 
nificaria la perdida de cualquier otro beneficio medico que 
pudieran ofrecer. 

Asimismo, la extincion de especies significa la desaparicion 
de genes. Cada especie cuenta con genes unicos, y la biodiver- 
sidad representa la suma del total de genomas de todos los 
organismos del planeta. Esta enorme diversidad genetica ofre- 
ce posibilidades de gran beneficio para el ser humano. Considere 
el ejemplo historico de la reaccion en cadena de la polimerasa 
(PCR), la tecnologla de clonacion de genes basada en una enzi- 
ma extralda de procariontes termofilicos de fuentes termales 
(vease fig. 20-7). En la actualidad, las corporaciones anticipan 
el empleo de DNA extraido de procariontes de las numerosas 
fuentes termales del Parque Nacional Yellowstone para la pro¬ 
duction en masa de enzimas utiles. Muchos investigadores e 
industriales son entusiastas respecto a las posibilidades de que 
esta “bioprospeccion” influya en el desarrollo de nuevos far- 
macos, alimentos, sustitutos del petroleo, compuestos qufmi- 
cos industriales y otros productos. Sin embargo, debido a que 
muchos millones de especies podrlan extinguirse aun antes de 
conocerlas, debemos soportar la perdida irreparable del valio- 
so potencial genetico presente en sus bibliotecas unicas de 
genes. 


Servicios del ecosistema 

Los beneficios que cada especie proporciona a los seres huma- 
nos son a menudo importantes; sin embargo, la conservacion de 
especies individuals es solo una parte del fundamento de la con¬ 
servacion de los ecosistemas. Los seres humanos evolucionamos 
en los ecosistemas del planeta, y estamos adaptados de manera 
estricta y precisa a estos sistemas y a las otras especies que los 
habitan. 

En los medioambientes urbanos y suburbanos en los que vivi- 
mos la mayoria de nosotros, es facil perder de vista las formas en 
las que nuestros ecosistemas nos permiten la existencia. Los ser¬ 
vicios del ecosistema comprenden todos los procesos por los 
cuales los ecosistemas naturales y las especies que contienen ayu- 
dan a mantener la vida humana en la Tierra. Algunos de los ser¬ 
vicios del ecosistema son los siguientes: 

► Purification del aire y del agua 

► Reduction de la intensidad de las sequlas y de las 
inundaciones 

► Generation y conservacion de suelos fertiles 

► Desintoxicacion y descomposicion de los desechos 


► Polinizacion de los cultivos y de la vegetation natural 

► Dispersion de semillas 

► Reciclaje de nutrientes 

► Control de diversas pestes agricolas por enemigos naturales 

► Proteccion de las costas por la erosion 

► Proteccion de los rayos ultravioleta 

► Proteccion de climas extremos 

► Provision de paisajes bellos y posibilidades recreativas 

Cada vez hay mas evidencias que indican que el funciona- 
miento de los ecosistemas y, por tanto, su capacidad para ofrecer 
servicios, esta vinculado con la biodiversidad. Puesto que las acti- 
vidades humanas reducen la biodiversidad, podemos ser la causa 
de una posible diminution de la capacidad de los ecosistemas 
del planeta para llevar a cabo procesos que son fundamentales 
para nuestra propia supervivencia. 

Por lo general, subvaloramos los servicios de los ecosistemas 
naturales, tal vez, porque no les damos un valor monetario. En 
un artlculo de 1997, el ecologista Robert Costanza y sus colabo- 
radores calcularon el valor en dolares de los servicios del ecosis¬ 
tema del planeta en 33 billones de dolares anuales, casi el doble 
del producto nacional bruto de todas las naciones (18 billones de 
dolares). Quiza sea mas realista, y mas significativo, realizar las 
cuentas a menor escala. ^Cual, por ejemplo, es el precio real de 
la construction de un dique o del desmonte de una zona de bos- 
que si incluimos la perdida en dolares de los servicios del eco¬ 
sistema en la columna de costes? 

Las cuatro amenazas principales 
de la biodiversidad 

Diversas actividades humanas amenazan la biodiversidad a 
escala local, regional y global. De esta extensa lista, gran parte de 
la extincion de especies puede vincularse con cuatro amenazas 
principales: destruccion del habitat, introduction de especies, 
sobreexplotacion y alteracion de “redes de interaction”, como las 
alimenticias. 


Destruccion del habitat 

La alteracion del habitat inducida por el ser humano es la 
principal amenaza para la biodiversidad en toda la biosfera. 
La destruccion masiva de habitats es consecuencia del avance 
de la agricultura, del desarrollo urbano, la silvicultura, la mine- 
rla y la contamination ambiental. Ante la falta de un habitat 
alternativo disponfible o cuando la especie es incapaz de des- 
plazarse, la perdidjr del habitat puede significar su extincion. 
La Union Internae^pnal para la Conservacion de la Naturaleza 
y de los Recursos Naturales indica que la destruccion del 
habitat flsico es responsable del 73% de las especies extingui- 
das, en peligro, vulnerables o raras durante la historia con- 
temporanea. 

La destruccion del habitat puede producirse en vastas regio- 
nes. Por ejemplo, alrededor del 98% de las selvas tropicales 
secas de Centroamerica y de Mexico ha sido eliminado (tala- 
do). Ademas, muchos paisajes naturales fueron divididos 
mediante la fragmentacion del habitat en pequenos parches 
(fig. 55-5) La fragmentacion forestal se produce de manera 
rapida en los bosques tropicales. Por ejemplo, la tala de la selva 
tropical del estado de Veracruz, Mexico, principalmente para 
la crla de ganado, produjo la desaparicion del 91% de la selva 
original, y ha quedado un archipielago fragmentado de peque- 
nas islas de selva. 
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A Figura 55-5. Fragmentation del habitat en el Bosque Nacional 
Mount Hood, en el oeste de Estados Unidos. 


En casi todos los casos, la fragmentacion del habitat pro¬ 
duce la extincion de especies, debido a que las poblaciones 
mas reducidas en fragmentos de habitat experimentan una 
mayor probabilidad de extincion local. Las praderas de America 
del Norte constituyen un ejemplo: la pradera cubrla unas 
800 000 hectareas del sur de Wisconsin cuando llegaron los 
primeros europeos, pero, en la actualidad, ocupa menos del 
0,1% de su area original. Entre 1948 y 1954 se efectuaron 
estudios sobre la diversidad vegetal de los restos de la prade¬ 
ra de Wisconsin, que se repitieron entre 1987 y 1988. Durante 
las decadas transcurridas entre ambos estudios, los diversos 
fragmentos de pradera perdieron entre el 8 y el 60% de sus 
especies vegetales. 

Aunque la mayorla de los estudios se centro en los ecosiste- 
mas terrestres, la perdida de habitat tambien constituye una 
amenaza importante para la biodiversidad marina, especialmen- 
te, en las costas continentales y en los alrededores de los arre- 
cifes de coral. Cerca del 93% de los arrecifes de coral, unas de 
las comunidades acuaticas mas ricas en especies del planeta, ha 
sido deteriorado por las actividades humanas. Con la presente 
tasa de destruccion, entre el 40 y el 50% de los arrecifes, hogar 
de un tercio de las especies de peces marinos, podrla extin- 
guirse en los 30 a 40 proximos anos. La destruccion del habi¬ 
tat acuatico y la extincion de especies tambien se debe a las 
presas, reservorios, modificacion de canales y regulacion del flujo 
que en la actualidad afecta a la mayorla de los rios del mundo. 
Por ejemplo, han disminuido de manera notable los peces que 
emigran hacia el sistema del no Columbia -en el noroeste de 
Estados Unidos- en el que se han construido una cantidad 
importante de presas. 

Especies introducidas 

Las especies introducidas, tambien denominadas invaso- 
ras, no nativas o exoticas, son aquellas trasladadas por el ser 
humano, de manera intencional o accidental, desde su localiza¬ 
tion original a nuevas regiones geograficas. La facilidad actual 
para viajar por barco o avion ha acelerado el trasplante de espe¬ 


cies. Sin los depredadores, parasitos y patogenos que limitan 
las poblaciones en sus ambientes originales, estas especies tras- 
plantadas pueden diseminarse en una nueva region a velocida- 
des exponenciales. 

Por lo general, las especies introducidas que logran arraigarse 
alteran la comunidad adoptada, a menudo, por la depredation 
de los organismos nativos o por superarlos en la competencia por 
los recursos. Por ejemplo, la serpiente marron de arbol fue intro- 
ducida por accidente en la isla de Guam, como un “polizon” en 
un cargamento militar despues de la Segunda Guerra Mundial 
(fig. 55-6a). Desde entonces, 12 especies de aves y 6 especies 
de lagartos depredados por las serpientes se extinguieron en 
Guam. Otra invasion accidental muy desoladora es la del meji- 
llon cebra del tamano de una una (Dreissena polymorpha ), 
introducido en los Grandes Lagos de Norteamerica en 1988, 
principalmente, en el agua del balasto de los barcos procedentes 
de Europa. Estos moluscos suspenslvoros eficientes, que alcan- 
zan densidades de poblacion elevadas, alteraron considerable- 
mente los ecosistemas de agua dulce, amenazando a las especies 
acuaticas nativas. Los mejillones cebra tambien obstruyeron las 
estructuras de ingreso de agua, alterando el suministro domesti- 
co e industrial de agua con perdidas de miles de millones de 
dolares en danos. 

Los seres humanos introdujeron numerosas especies de mane¬ 
ra deliberada y con buenas intenciones, pero con efectos desas- 



(b) Kudzu introducido, creciendo en Carolina del Sur 


A Figura 55-6. Dos especies introducidas. 
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trosos. Por ejemplo, una planta japonesa denominada kudzu, 
que el Departamento de Agricultura de Estados Unidos intro- 
dujo en el sur para el control de la erosion, cubre amplias 
extensiones del paisaje sureno (fig. 55-6b). El estornino 
europeo, traido de manera intencional al Parque Central de 
Nueva York en 1890 por un grupo de ciudadanos con la fina- 
lidad de introducir todas las plantas y los animales menciona- 
dos en las obras de Shakespeare, rapidamente se disemino por 
America del Norte, donde aumento hasta alcanzar una pobla¬ 
cion de mas de 100 millones, desplazando a muchas aves 
canoras nativas. 

Las especies introducidas son un problema mundial, el 
cual ha provocado cerca del 40% de las extinciones registra- 
das desde 1750 con un coste de miles de millones de dolares 
anuales en danos y considerables esfuerzos de control. Hay mas 
de 50 000 especies introducidas solo en Estados Unidos. 

Sobreexplotacion 

La sobreexplotacion hace referenda, de un modo general, a la 
recoleccion por parte del ser humano de plantas o animales 
silvestres a ritmos que exceden la capacidad de recuperacion 
de estas especies. Es posible que la sobreexplotacion ponga en 
peligro a ciertas especies vegetales, como arboles raros que 
producen maderas valiosas u otros productos comerciales. Sin 
embargo, el termino se refiere, con mayor frecuencia, a la pesca, 
caza y recoleccion comercial y al comercio de animales. 

Los organismos grandes con bajas tasas reproductivas intrln- 
secas, como los elefantes, las ballenas y los rinocerontes, son 
especialmente susceptibles a la sobreexplotacion. La disminu- 
cion de los animales terrestres mas grandes del planeta, los ele¬ 
fantes africanos, constituye un ejemplo clasico del impacto de 
la caza exagerada. Debido, principalmente, al comercio del 
marfil, las poblaciones de elefantes han estado disminuyendo 
en gran parte de Africa durante los ultimos 50 anos. Por des- 
gracia, una prohibicion internacional sobre la comercializacion 
de marfil nuevo condujo a la caza furtiva (caza ilegal), por lo 
que la prohibicion tuvo escaso efecto en Africa Central y 
Oriental. Solo en Sudafrica, donde los rebanos alguna vez 
diezmados han sido bien protegidos durante un siglo, las 
poblaciones de elefantes se estabilizaron o crecieron (vease 
cap. 52). 

Las especies con habitats restringidos, como las islas de 
pequeno tamano, tambien son muy vulnerables a la sobreex¬ 
plotacion. Por ejemplo, en la decada de 1840, los seres huma- 
nos cazaron al gran alca hasta su extincion en las islas del 
Oceano Atlantico. Este ave marina, no voladora de gran tama¬ 
no tuvo mucha demanda por sus plumas, huevos y carne. Y 
muchas poblaciones de peces marinos comercialmente impor- 
tantes, considerados inagotables, disminuyeron de manera noto- 
ria debido a la pesca excesiva. La creciente demanda de protelnas 
por parte de la poblacion humana, junto con las nuevas tec- 
nologlas de recoleccion, como el palangre y las traineras 
modernas, redujeron estas comunidades de peces a niveles que 
no pueden sostener su explotacion. El destino del atun de 
aleta azul del Atlantico Norte es solo un ejemplo. Hasta las 
ultimas decadas, este atun de gran tamano era considerado un 
pez para la pesca deportiva de escaso valor comercial: se ven- 
dlan por unos pocos centavos por libra para comida para 
gatos. Luego, en la decada de 1980, los mayoristas comenza- 
ron a enviar por via aerea al atun de aleta azul congelado y 
fresco a Japon para la prepara cion de sushi y sashimi. En ese 
mercado, el pez ahora cuesta 100 dolares la libra (fig. 55-7). 



▲ Figura 55-7. Sobreexplotacion. Venta de atun de aleta azul del 
Atlantico Norte en un mercado de pescados de Japon. 


Con este tipo de demanda, en solo diez anos se redujo la 
poblacion norteamericana de atun de aleta azul a menos del 
20% de su tamano en 1980. El colapso de la pesca del bacalao 
del norte -cerca de Newfoundland- en la decada de 1990 
constituye otro ejemplo reciente de como es posible extinguir 
lo que era una especie muy comun. 

Alteration de las redes de interaction 

La dinamica del ecosistema depende de las redes de inte- 
racciones interespecificas en las comunidades biologicas. 
Como una reaccion en cadena, la extincion de una especie puede 
condenar a otras de un modo particular cuando la extincion 
afecta a una especie esencial, un ingeniero del ecosistema, o 
una especie con una relacion muy especializada con otras 
(vease cap. 53). Aunque esta amenaza a la biodiversidad ha 
sido menos explorada en comparacion con las otras tres, hay 
muchos ejemplo^ile como la alteration de las redes de inte¬ 
raction puede aminazar a otras especies. 

La nutria mating es una especie clave, cuya depredation a 
lo largo de casi toda su historia produjo cambios importantes 
de la estructura de comunidades benticas de aguas poco pro- 
fundas de la costa oeste de Norteamerica (vease fig. 53-17). Y 
tambien el exterminio de los castores, unos de los ingenieros 
del ecosistema mejor conocidos, produjo a una gran reduction 
de los pantanos y estanques en gran parte de Estados Unidos. 
En otro ejemplo, la diminution global de polinizadores nati- 
vos, debido a la destruction del habitat y al empleo excesivo 
de pesticidas, tiene el potencial de alterar la reproduction de 
la vegetacion silvestre y domesticada. Los murcielagos, deno- 
minados “zorros voladores”, son polinizadores importantes de 
las islas del Pacifico, donde han experimentado una presion 
creciente por parte de cazadores que los comercializan como 
alimentos suntuarios (fig. 55-8). Debido a esta presion, los bio¬ 
logos conservacionistas estan preocupados por el destino de la 
vegetacion nativa de las islas Samoa, donde mas del 79% de 
los arboles depende de los zorros voladores para la poliniza- 
cion y dispersion de las semillas. 
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A Figura 55-8. Alteration de las redes de interaction. El murcie- 
lago "zorro volador" (Pteropus mariannus) de las islas Marianas, que 
esta en peligro, es un importante polinizador. 


Evaluacion de conceptos 


1. Explique por que es demasiado limitado definir la crisis 
de biodiversidad unicamente como la desaparicion de 
especies. 

2. Describa las cuatro amenazas principales para la biodi¬ 
versidad y de que forma afecta cada una de ellas. 

3. ^De que modo se beneficiarian los seres humanos con la 
conservacion de la biodiversidad? 

Vecinse las respuestas en el Apendice A. 


a la poblacion hacia un vortice de extincion por medio de la 
reduccion gradual del tamano poblacional hasta su extincion 
(fig. 55-9) El factor clave que conduce al vortice de extin¬ 
cion es la desaparicion de la variacion genetica necesaria para 
producir las respuestas evolutivas frente al cambio ambiental, 
como las nuevas cepas de patogenos. Tanto la endogamia como 
la deriva genetica pueden dar lugar a la desaparicion de la 
variacion genetica (vease cap. 23), y los efectos de ambos pro- 
cesos se hacen mas importantes con la reduccion de la pobla¬ 
cion. 

No todas las poblaciones estan condenadas por la baja diver- 
sidad genetica. La escasa variabilidad genetica no conduce nece- 
sariamente a la reduccion permanente de las poblaciones. Por 
ejemplo, como tratamos en el capltulo 23, la caza excesiva de 
los elefantes marinos del norte en la decada de 1890 redujo la 
especie a solo 20 individuos: claramente un cuello de botella 
con reduccion de la variacion genetica. Sin embargo, desde 
entonces las poblaciones de elefantes marinos del norte se 
recuperaron hasta alcanzar cerca de 150 000 individuos en la 
actualidad, aunque su variacion genetica continua siendo rela- 
tivamente baja. Asimismo, varias especies vegetales, como el 
gallarito Pedicularis y varias hierbas, parecen tener inherente- 
mente una escasa variabilidad genetica. Poblaciones de esparti- 
na (Spartina anglica ), que crecen en saladares, son geneticamente 
uniformes en varios loci. S. anglica procede de unas cuantas 
plantas progenitoras mediante hibridizacion y alopoliploidia 
realizadas hace un siglo (vease fig. 24-9). Mediante dispersion 
por clonacion, esta especie ahora domina areas extensas de 
barrizales de la marea en Europa y Asia. Por lo tanto, en algu- 
nos casos, la escasa diversidad genetica esta asociada con la 
extension de la poblacion y no con su disminucion, aunque 
estos casos pueden sobresalir, justamente, porque son excep- 
cionales. 


Coneepto 


La conservation de la poblacion 
se centra en el tamano de ella, 
la diversidad genetica y el 
habitat critico 

Los biologos concentrados en la conservacion de los niveles 
de poblacion y especie siguen dos enfoques principales: el enfo- 
que de poblacion pequena y el de poblacion en declinacion. 

Enfoque de poblacion pequena 

Una especie se considera en peligro cuando su poblacion es muy 
reducida. Despues del efecto negativo en el tamano de la poblacion 
debido a la perdida del habitat, la pequenez de la poblacion puede 
producir a su extincion. Los biologos conservacionistas que adop- 
tan esta estrategia estudian los procesos que pueden ocasionar que 
las poblaciones muy escasas finalmente se extingan. 


El vortice de extincion 

Una poblacion pequena es propensa a circulos de retroali- 
mentacion positiva de endogamia y deriva genetica que lleva 
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A Figura 55-9. Procesos que culminan en un vortice de extincion. 
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^Que tamano debe tener una poblacion antes de que comien- 
ce su vortice de extincion? La respuesta depende del tipo de 
organismo y de otros factores, y debe determinarse para cada 
caso. Por ejemplo, los depredadores terciarios de la cadena ali- 
mentaria, por lo general, requieren intervalos individuales muy 
extensos, produciendo densidades poblacionales muy bajas. Por 
lo tanto, no todas las especies raras preocupan a los biologos con- 
servacionistas. Sin embargo, independientemente de la cantidad, 
se cree que la mayoria de las poblaciones requieren un tamano 
mlnimo para permanecer viables. 

Caso de estudio: el urogallo gtande 
y el vortice de extincion 

Cuando los europeos llegaron a Norteamerica, el urogallo 
grande (Tympanuchus cupido ) era comun desde Nueva Inglaterra 
a Virginia, y en todas las praderas occidentales de Estados 
Unidos y Canada. Posteriormente, la agricultura fragmento las 
poblaciones del urogallo grande en los estados centrales y 
occidentales. Por ejemplo, solo en Illinois, el numero de uro- 
gallos grandes estaban en el orden de los millones en el siglo 
xix pero disminuyeron a 25 000 aves en 1933. En 1993, la 
poblacion de este ave en Illinois se redujo a solo 50, aunque 
en Kansas, Minnesota y Nebraska se mantuvieron poblaciones 
importantes. Los investigadores comprobaron que la reduc- 
cion de la especie en Illinois se asocio con una disminucion de 
la fecundidad. Como pruebas de la hipotesis del vortice de 
extincion, los cientlficos importaron variacion genetica 
mediante el trasplante de mas de 270 aves de poblaciones mas 
grandes de Kansas, Minnesota y Nebraska (fig. 55-10). La 
poblacion de Illinois se recupero, fenomeno que confirmo que 
habia comenzado el vortice de extincion hasta que fue rescata- 
da por una transfusion de variacion genetica. 


Tamano de la minima poblacion viable 

La minima poblacion viable (MPV) corresponde al tamano 
mas pequeno de una poblacion en el que una especie es capaz 
de mantener su cantidad y sobrevivir. A menudo, la MPV para 
una determinada especie se calcula mediante la utilizacion de 
modelos de ordenador que integran varios factores. El calculo 
puede incluir, por ejemplo, la valoracion de cuantos individuos 
de una poblacion reducida es probable que mueran por una 
catastrofe natural, como una tormenta. Una vez en el vortice de 
extincion, dos o tres anos seguidos de clima desfavorable pue- 
den eliminar a una poblacion que se encuentra por debajo de 
la MPV 

La minima poblacion viable de una poblacion se factoriza en 
lo que se denomina analisis de viabilidad de una poblacion. El 
objetivo del analisis es la prediccion de forma razonable de la 
posibilidad de supervivencia de una poblacion, por lo general, 
expresada con una probabilidad especlfica de supervivencia (esto 
es, una probabilidad del 99%) en un momento particular (por 
ejemplo, 100 anos). Los modelos, como el analisis de viabilidad 
de una poblacion, permiten a los biologos conservacionistas la 
exploration de las posibles consecuencias de los planes de action 
alternatives. Sin embargo, dado que el modelo depende de infor¬ 
mation confiable sobre las poblaciones de estudio, la biologla de 
la conservation es mas solida con la combination del modelo 
teorico y con los estudios de campo de las poblaciones interve- 
nidas. El caso de estudio de los osos pardos, que se presenta en 
otro apartado de esta section, constituye un ejemplo de este tipo 
de enfoque. 



Figyra 55-10 V 

cQue ocasiono el descenso drastico 
de la poblacion del urogallo grande de Illinois? 

EXPERIMENTO 


Los investigadores observaron que el colapso 
de la poblacion del urogallo grande se reflejo en una reduccion de 
la fecundidad, de acuerdo con la tasa de incubacion de huevos. La 
comparacion de las muestras de DNA de la poblacidn del Distrito 
de Jasper, Illinois, con DNA de las plumas de muestras de museo 
revelo que la variacion genetica disminuyd en la poblacidn de estu¬ 
dio. En 1992, los investigadores comenzaron a hacer translocacio- 
nes experimentales de urogallos grandes de Minnesota, Kansas y 
Nebraska con el fin de incrementar la variacion genetica. 


RESULTADOS 


Despues de la translocacidn (flecha azul), la 
viabilidad de los huevos mejord con rapidez y la poblacidn se 
recupero. 


CONCLUSION 


Los investigadores llegaron a la conclusion de 
que la falta de variacion gendtica condujo a la poblacion de uroga¬ 
llos grandes del Distrito de Jasper hacia el vdrtice de extincion. 
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Tamano efectivo de la poblacion 

La variacion genetica es el punto clave en el enfoque de 
poblacion pequena. El tamano total de una poblacion puede ser 
enganoso porque solo algunos miembros de la poblacion se 
reproducen satisfactoriamente y transmiten sus alelos a la des- 
cendencia. Por tanto, el calculo significativo de la minima pobla¬ 
cion viable requiere que el investigador determine el tamano 
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efectivo de la poblacion, basado en el potencial de cruzamien- 
to de esta. La siguiente formula incorpora la relacion entre los 
sexos de los animales que se reproducen en el calculo del tama¬ 
no efectivo de la poblacion, abreviado N e : 

4 N f N m 
Ne N f + N m 

donde N f y N m corresponden, respectivamente, a la cantidad de 
hembras y de machos que se cruzan satisfactoriamente. 
Mediante la aplicacion de esta formula en una poblacion idea- 
lizada cuyo tamano total es de 1 000 individuos, N e tambien 
ascendera a 1000 si cada individuo se reproduce y si la relacion 
entre sexos es de 500 hembras y 500 machos. En este caso, 
N e = (4 x 500 x 500)/(500 + 500) = 1 000. El desvlo de estas 
condiciones (no todos los individuos se cruzan, y/o no hay una 
proporcion de sexos igual a 1:1) reduce el N e . Por ejemplo, si 
el tamano total de la poblacion asciende a 1 000, pero solo 
400 hembras y 400 machos se reproducen, entonces N e = (4 x 
400 x 400)/(400 + 400) = 800, o el 80% del tamano total de la 
poblacion. 

Varios rasgos de la historia de vida pueden afectar el N e , y las 
formulas altemativas para el calculo de N e tienen en cuenta el 
tamano de la familia, la edad de maduracion, la relacion gene- 
tica entre los miembros de la poblacion, los efectos del flujo geneti- 
co entre poblaciones separadas geograficamente y las fluctuaciones 
poblacionales. 

En poblaciones de estudio reales, N e siempre es una fraccion 
de la poblacion total. Por lo tanto, el calculo de solo la cantidad 
total de individuos en una poblacion pequena no proporciona 
una medida apropiada de si esta es lo suficientemente grande como 
para evitar la extincion. Cuando es posible, los programas de 
conservacion estan articulados para el mantenimiento de tama- 
nos totales de la poblacion que incluyen al menos numero 
mlnimo viable de individuos reproductivamente activos. El obje- 
tivo conservacionista del mantenimiento del tamano efectivo de 
la poblacion (N e ) sobre la minima poblacion viable proviene de la 
inquietud de que las poblaciones contengan suficiente diversi- 
dad genetica como para ser adaptables desde una perspectiva 
evolutiva. 



▲ Figura 55-11. Control a largo plazo de una poblacion de osos 
grises. Los estudios de John y Frank Craighead, quienes colocan un 
collar con radio en un oso gris sedado, proporcionaron estimaciones de 
la poblacion que fueron esenciales para los analisis de viabilidad de la 
poblacion de Mark Shaffer 


duos experimentarla mas o menos una probabilidad de super- 
vivencia del 95% en 100 anos, mientras que la poblacion de 
100 osos tendrla una posibilidad de supervivencia del 95% en 
200 anos. 

^De que forma el tamano real de la poblacion de osos grises 
de Yellowstone es comparable con los calculos de Shaffer de un 
tamano de minima poblacion viable? Varias fuentes de informa- 
cion indican que la poblacion de osos de Yellowstone esta cre- 
ciendo. Uno de los mejores indicadores de este crecimiento es 
la cantidad de hembras observadas con oseznos cada ano. El 
aumento de esta cantidad entre 1973 y 2002 permite extraer la 
conclusion de que la poblacion de osos grises de Yellowstone cre¬ 
do de un modo notable (fig. 55-12) Asimismo, dado que no se 
detectan todas las hembras con cachorros, las cantidades de la 
figura 55-12 corresponden a estimaciones mlnimas. Y debido a 


Caso de estudio: analisis de poblaciones del oso gris 

Uno de los primeros analisis de viabilidad de una poblacion 
se llevo a cabo en 1978 por Mark Shaffer, de Duke University, 
como parte de un estudio prolongado de los osos grises del 
Parque Nacional Yellowstone y sus areas vecinas (fig. 55-11). 
El oso gris o grizzly (Ursus arctos horribilis ), una especie ame- 
nazada en Estados Unidos; en la actualidad reside solo en 4 de 
los 48 estados. Las poblaciones en esos estados disminuyeron 
y se fragmentaron drasticamente: en 1800, alrededor de 100 000 
osos circulaban en alrededor de 500 millones de hectareas de 
habitat mas o menos continuo, mientras que, en la actualidad, 
existen seis poblaciones relativamente aisladas que totalizan 
unos 1 000 individuos con un campo de actividad total de 
menos de 5 millones de hectareas. 

Shaffer intento determinar los tamanos viables para la pobla¬ 
cion de osos grises en Estados Unidos. Mediante el empleo de 
los datos de la historia de vida obtenidos de osos residentes 
en Yellowstone durante un perlodo de 12 anos, simulo los 
efectos de los factores ambientales en la supervivencia y la 
reproduccion. Sus modelos predijeron que, con un habitat 
apropiado, una poblacion de osos pardos de 70 a 90 indivi- 



A Figura 55-12. Crecimiento de la poblacion de osos grises de 
Yellowstone, en funcion de cantidad de hembras con oseznos y 
de cachorros. 
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que las hembras se reproducen aproximadamente una vez cada 
tres anos, la cantidad de osos con cachorros por ano asciende a 
solo alrededor de un tercio de la cantidad total de hembras 
maduras en la poblacion. La suma de machos y hembras inma- 
duros y de machos maduros al numero estimado de hembras 
maduras y oseznos, una poblacion total de osos grises en el 
ecosistema del Gran Yellowstone que excede los 400 indivi- 
duos. 

La relacion entre este calculo de la poblacion total de osos gri- i 
ses y el tamano efectivo de la poblacion, N e , depende de varios 
factores. Por lo general, solo algunos machos dominantes se cru- 
zan, y puede resultarles diflcil localizar a las hembras, ya que los 
animales residen en areas muy extensas. Ademas, las hembras se 
reproducen solo cuando el alimento es abundante. En conse- 
cuencia, N e alcanza solo cerca del 25% del tamano de la pobla¬ 
cion total, que, para la poblacion de Yellowstone de alrededor de 
400, ascenderia solo a cerca de 100 osos. 

Debido a que las poblaciones pequenas tienden a perder la 
variacion genetica con el tiempo, varios grupos de investigacion 
analizaron las proteinas, el DNA mitocondrial y el DNA microsa- 
telite para evaluar la variabilidad genetica de la poblacion de osos 
grises de Yellowstone. Todos los resultados hasta la fecha indican 
que esta poblacion tiene menos variabilidad genetica respecto a 
otras poblaciones de osos grises de Norteamerica. Sin embargo, 
el aislamiento y la disminucion de la variabilidad genetica en la 
poblacion de osos grises de Yellowstone fueron graduales duran¬ 
te el siglo xx y no tan intensos como se temla. Las muestras de 
museo recolectadas a principios del siglo xx demostraron que la 
variabilidad genetica de los osos grises de Yellowstone siempre 
ha sido escasa. Estos estudios tambien indican que el tamano 
efectivo de la poblacion de estos osos es mas grande de lo que se 
creia en el pasado: alrededor de 80 individuos durante gran 
parte del siglo xx y que en la actualidad superan algo los 100 ani¬ 
males. 

^Como pueden los biologos conservacionistas incrementar el 
tamano efectivo y la variacion genetica de la poblacion de osos 
grises de Yellowstone? La migracion entre poblaciones aisladas 
de estos animales'podria incrementar los tamanos efectivo y total 
de la poblacion. Los modelos de ordenador predicen que la intro¬ 
duction de solo dos osos no relacionados entre si cada decada en 
una poblacion de 100 individuos podria reducir la perdida de 
variacion genetica aproximadamente a la mitad. Para el oso gris, 
y quizas para muchas otras especies cuyas poblaciones son muy 
pequenas, el descubrimiento de formas que promuevan la dis¬ 
persion entre poblaciones seria una de las necesidades conserva¬ 
cionistas mas urgente. 

Este caso de estudio, as! como el del urogallo grande, conec- 
ta la teorla de la poblacion pequena con aplicaciones practicas en 
la conservation. A continuation, analizamos un enfoque alterna¬ 
tive para comprender la biologla de la extincion. 

Enfoque de poblacion en declinacion 

El enfoque de poblacion en declinacion se centra en las pobla¬ 
ciones amenazadas o en peligro que muestran una tendencia des- 
cendente, incluso cuando la poblacion supera notablemente el 
mlnimo tamano viable. La diferencia entre una poblacion en decli¬ 
nacion (que puede ser pequena) y la poblacion pequena (que 
puede estar en declinacion) es menos importante que las dife- 
rentes prioridades de los dos enfoques conservacionistas basicos. 

El enfoque de la poblacion pequena subraya la pequenez como 
la causa fundamental de la extincion, en especial, por la perdida 
de la diversidad genetica. En contraste, el enfoque de poblacion 


en declinacion destaca los factores ambientales que ocasionaron 
la reduction de la poblacion en primer lugar. Si, por ejemplo, un 
area es deforestada, entonces, las especies que dependen de los 
arboles disminuiran y se extinguiran localmente, independiente- 
mente de que se conserve la variacion genetica o de que esto no 
suceda. 

Pasos para el andlisis y la intervencion 

El enfoque de poblacion en declinacion requiere que el feno- 
meno sea evaluado en cada caso, y los investigadores deben 
separar cuidadosamente las causas de la declinacion antes de 
recomendar o intentar medidas correctivas. Si, por ejemplo, la 
amplification biologica de un contaminante toxico particular 
produce la disminucion de algun consumidor de nivel superior 
como un ave depredadora (vease cap. 54), entonces solo la reduc¬ 
cion o elimination del toxico en el ambiente puede salvar a esa 
especie. Rara vez el problema es tan sencillo. Sin embargo, los 
siguientes pasos para el analisis de las poblaciones en declinacion 
y la election de las intervenciones son utiles incluso en casos 
complejos. 

1. Evaluar las tendencias y la distribucion de la poblacion 
para confirmar que la especie esta en declinacion o que 
antes presentaba una distribucion mas amplia o era mas 
abundante. 

2. Estudiar la historia natural de esta especie y de otras rela- 
cionadas, incluyendo la revision de la literatura de las inves- 
tigaciones, para determinar los requerimientos ambientales 
de la especie. 

3. Desarrollar una hipotesis sobre todas las causas posibles 
de la declinacion, como las actividades humanas y los 
sucesos naturales, y enumerar las predicciones de cada 
hipotesis. 

4. Debido que muchos factores pueden estar relacionados 
con la declinacion, probar, en primer lugar, la hipotesis 
mas factible. Por ejemplo, eliminar el presunto agente de 
la declinacion para comprobar si la poblacion experimen¬ 
tal se recupera en relacion con la poblacion de control. 

5. Aplicar los resultados del diagnostico a las estrategias de 
manejo de la especie amenazada y controlar la recupera¬ 
tion. 

El siguiente caso de estudio constituye un ejemplo de como el 
enfoque de pobktion en declinacion se aplico a una especie en 
peligro. I 

£ 

ar 

Caso de estudio .^declinacion del carpintero de cresta roja 

El carpintero de cresta roja (Picoides borealis ) es una especie en 
peligro, endemica (no se encuentra en otra parte) del sudeste de 
los Estados Unidos que alguna vez vivio en toda la region. Esta 
especie requiere un habitat de bosques de pinos maduros, espe- 
cialmente de pinos de hojas largas. La mayoria de los pajaros car- 
pinteros anidan en arboles muertos, pero el de cresta roja perfora 
los agujeros para sus nidos en pinos vivos y maduros (fig. 55- 
13a) Los carpinteros de cresta roja tambien perforan orificios 
pequenos alrededor de la cavidad de su nido, lo que produce el 
derrame de resina por el tronco. La resina parece repeler a cier- 
tos depredadores, como las serpientes del malz, que comen los 
huevos y los pajarillos en el nido. 

Otro factor crltico del habitat para esta especie de pajaro car¬ 
pintero es que el sotobosque de vegetation alrededor de los tron- 
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(a) Un carpintero de cresta roja posado en la entrada 
de su nido en un pino de hoja larga. 


(b) El bosque que puede 
sustentar a los 
carpinteros de cresta 
roja tiene maleza de 
escasa altura. 



(c) El bosque que no puede sustentar a los carpinteros de 
cresta roja tiene maleza densa y alta # lo que afecta el 
acceso de las aves a los lugares donde se encuentra 
su alimento. 


A Figura 55-13. Requerimientos del habitat del carpintero de cresta roja. 


cos de los pinos debe ser bajo (fig. 55-13b). Las aves que se 
reproducen tlenden a abandonar los nidos cuando la vegetacion 
entre los pinos es espesa y supera los 4,5 metros (fig. 55- 
13c). Parece ser que las aves requieren una via de vuelo des- 
pejada entre sus hogares y los sitios de alimentacion vecinos. 
Historicamente, los incendios periodicos arrasaron los bosques 
de pinos de hojas largas, manteniendo baja la maleza. 

La destruccion o fragmentacion de los habitats apropiados 
como consecuencia de la extraccion de madera de los bosques y 
la agricultura es un factor que disminuye la poblacion del car¬ 
pintero de cresta roja". El reconocimiento de los factores clave del 
habitat, la proteccion de algunos bosques de pinos de hoja larga 
y el empleo de incendios controlados para reducir la maleza 
facilitaron la restauracion del habitat que puede sustentar 
poblaciones viables. Sin embargo, el diseno de un programa de 
recuperacion se complied por la organizacion social de las aves. 
Los carpinteros de cresta roja viven en grupos que incluyen un 
par reproducer y hasta cuatro “ayudantes”, principalmente, machos. 
Los ayudantes son descendientes que no se dispersan ni se repro¬ 
ducen, sino que quedan atras y asisten en la incubacion de los 
huevos y la alimentacion de los polluelos. Con el tiempo pueden 
alcanzar la condition de reproductor en la bandada cuando mue- 
ren las aves mas viejas, aunque la espera puede durar anos, e 
incluso, entonces, los ayudantes deben competir para reprodu- 
cirse. Las aves jovenes que se dispersan como miembros de gru¬ 
pos nuevos tambien experimentan un recorrido diflcil para 
lograr reproducirse. Los grupos nuevos casi siempre ocupan 
territories abandonados o comienzan en un sitio nuevo y hora- 
dan huecos para anidar, en lo que pueden tardar muchos anos. 
Los ayudantes, al quedarse atras, por lo general, tienen mas pro- 
babilidades de reproducirse que al dispersarse y excavar hogares 
en nuevos territorios. 

Para probar la hipotesis de que esta conducta social contribu- 
ye a la disminucion del carpintero de cresta roja, Carole Copeyon, 
Jeffrey Walters y Jay Carter, de North Caroline State University, 
excavaron cavidades en pinos en 20 lugares. Los resultados fue- 
ron notables: las cavidades de 18 de los 20 lugares fueron colo- 


nizadas por carpinteros de cresta roja, y los grupos reproductivos 
nuevos se formaron solo en estos lugares. El experimento respal- 
do la hipotesis de que esta especie de carpintero habla dejado 
abandonado parte del habitat debido a la ausencia de cavidades 
para la reproduccion. Basandose en este experimento, la combi¬ 
nation de mantenimiento del habitat y la excavation de nuevas 
cavidades para la reproduccion permitio la recuperacion de una 
especie que estaba en peligro de extincion. 

Ponderacion de demandas conflictivas 

Determinar el numero y las necesidades de habitat de la 
poblacion solo es una parte del esfuerzo para salvar a la especie. 
Tambien es necesario la ponderacion de las necesidades biologi- 
cas y ecologicas de la especie en relacion con otras demandas 
conflictivas. La biologla de la conservacion, a menudo, destaca la 
relacion entre ciencia, tecnologia y sociedad: uno de los temas 
de este libro. Por ejemplo, un debate actual, a menudo algido 
en el noroeste de fislados Unidos, se enfrenta a la preservation 
del habitat de poblaciones de buho manchado del norte, lobo de 
la madera, oso pard^' y trucha toro con las oportunidades de tra- 
bajo en la actividad'maderera, la mineria y otras industrias de 
extraccion de recursos. Algunos partidarios de las actividades recre- 
ativas preocupados por la seguridad del ser humano y muchos 
ganaderos intranquilos por la potencial perdida de ganado se 
oponen a los programas de reabastecimiento de lobos en el 
Parque Yellowstone. 

Los vertebrados grandes siempre son el punto central en 
estos conflictos, aunque el empleo del habitat casi siempre es un 
tema de debate.^Debe continuarse el trabajo en un nuevo puen- 
te de la autopista si se destruye el unico habitat restante de una 
especie de mejillon de agua dulce? Si usted fuera el propietario 
de una plantation de cafe con cultivos de variedades que crecen 
con la luz solar, ^estaria dispuesto a cambiar por las variedades 
de cafe con tolerancia a la sombra que son menos productivas y 
menos rentables pero que sustentan a grandes cantidades de aves 
canoras? 
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Otra consideration importante comprende los papeles ecolo¬ 
gies de las especies. Debido a que no seremos capaces de salvar 
a todas las especies en peligro, debemos determinar cuales son 
las mas importantes para la conservation de la biodiversidad. Las 
especies no ejercen la misma influencia en los procesos de la 
comunidad y del ecosistema. La identification de las especies 
clave y el hallazgo de formas de mantenimiento de sus poblacio- 
nes puede ser fundamental para la supervivencia de comunida- 
des enteras. 

Las intervenciones dirigidas a la conservation de una especie 
conllevan la posibilidad de afectar de manera negativa a las pobla- 
ciones de otras especies. Por ejemplo, las acciones en los bosques 
de pinos dirigidas a la protection del carpintero de cresta roja 
pueden afectar a las aves migratorias asociadas con los bosques 
templados de hojas anchas. Para probar estos impactos, los eco- 
logistas compararon a las comunidades de aves cerca de cavida- 
des de nidos en bosques de pinos sometidos a intervenciones con 
las comunidades en bosques no modificados para los pajaros car- 
pinteros. Contrario a lo que se esperaba, los sitios intervenidos 
sustentaron mayor cantidad y diversidad de otras aves en com- 
paracion con los bosques de control. En este caso, las acciones 
dirigidas a una especie animal mejoraron la diversidad de toda 
una comunidad de aves. En muchas situaciones, la conservation 
debe ver mas alia de una especie y considerar a toda la comu¬ 
nidad y al ecosistema como una unidad importante de biodi¬ 
versidad. 


Evaluation de conceptos 


1. ^Por que la menor diversidad genetica de las poblaciones 
pequenas aumenta su vulnerabilidad a la extincion? 

2. Compare los enfoques de poblacion pequena y de pobla¬ 
cion en declination en cuanto a las soluciones que se 
recomiendan para evitar la extincion de una especie. 

3. <>Por que el tamano efectivo de una poblacion (N e ) casi 
siempre es menor que su tamano total (N)? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


La conservacion regional 
y del paisaje pretende sostener 
biotas completas 

Historicamente, la mayoria de los esfuerzos de preservation se 
centraron en la conservacion de las especies en peligro, pero con 
mayor frecuencia, la biologla de la conservacion apunta al man¬ 
tenimiento de la biodiversidad en comunidades, ecosistemas y 
paisajes enteros. Esta amplia perspectiva requiere la comprension 
y aplicacion de principios de comunidad, ecosistema y ecologla 
del paisaje, as! como de la dinamica y economla del ser humano. 
Un objetivo de la ecologla del paisaje (vease cap. 50), de la que 
forma parte el manejo del ecosistema, consiste en la comprension 
de los patrones pasados, presentes y futuros del empleo del pai¬ 
saje y que la conservacion de la biodiversidad sea parte de la pla- 
nificacion del empleo de la tierra. 
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Estructura y biodiversidad del paisaje 

La biodiversidad de un determinado paisaje es, en gran medi- 
da, una funcion de la estructura del paisaje. La comprension de 
la dinamica del paisaje es sumamente importante en la conserva¬ 
tion porque muchas especies utilizan mas de un tipo de ecosis- 
. tema, y muchas otras residen en los limites entre ecosistemas. 


Fragmentation y limites 

Las fronteras, o limites , entre ecosistemas (entre un lago y el bos- 
que circundante, por ejemplo, o entre una plantation y areas de 
viviendas suburbanas) y en ecosistemas (afloramientos en los hor¬ 
des del camino y la roca, por ejemplo) son caracteristicas que defi- 
nen a los paisajes (fig. 55-14). El llmite tiene su propio conjunto 



(a) Limites naturales. Los prados dan paso a los ecosistemas 
forestales en el Parque Nacional Yellowstone. 



(b) Limites creados por la actividad del ser humano. Limites 
pronunciados (caminos) rodean areas definidas en esta fotografia 
de una selva tropical de Malasia sometida a tala intensa. 


▲ Figura 55-14. Limites entre ecosistemas. 











de condiciones flsicas, que se diferencian de las que se encuentran 
a ambos lados del mismo. Por ejemplo, la superflcie del suelo del 
llmite entre un bosque y un area quemada recibe mas luz solar y, por 
lo general, es mas calida y seca que el interior del bosque, pero es 
mas fria y humeda que la superficie del suelo en el area quemada. 

Algunos organismos prosperan en las comunidades limltrofes 
porque tienen acceso a los recursos de ambas areas adyacentes. 
Por ejemplo, el grevol engolado (Bonasa umbellatus) es un ave 
que necesita el bosque para anidar, obtener su alimento en invier- 
no y como albergue, pero tambien necesita espacios con arbustos y 
con hierbas densas para la obtencion de alimento en verano. El 
venado de cola blanca tambien crece en habitats limltrofes, 
donde puede alimentarse de arbustos lenosos; las poblaciones de 
venados, a menudo, se expanden con la tala de los bosques que 
expone mas limites. 

La proliferation de especies en los limites puede producir efectos 
positivos o negativos en la biodiversidad de una comunidad. Por 
ejemplo, un estudio de 1997 llevado a cabo en Camerun que com- 
paro poblaciones limltrofes e interiores del bulbul pequeno 
(.Andropadus virens un ave de la selva tropical) sugirio que los limi¬ 
tes de la selva pueden ser lugares importantes de especiacion. Por 
otra parte, las comunidades en las que los limites son el resultado 
de las alteraciones producidas por el ser humano, a menudo, tienen 
una menor biodiversidad porque el porcentaje relativamente gran¬ 
de de habitat limltrofe conduce al predominio de las especies adap- 
tadas al llmite. Por ejemplo, el tordo de cabeza marron (M olothrus 
ater) es una especie adaptada al llmite que pone sus huevos en los 
nidos de otras aves, en particular, aves canoras migratorias. Los tor- 
dos necesitan bosques, donde pueden parasitar los nidos de otras 
aves, y tambien campos abiertos, donde se alimentan de insectos. 
Por lo tanto, sus poblaciones estan creciendo con rapidez donde los 
bosques son talados y fragmentados de manera intensa creando mas 
habitat en el llmite y en la tierra abierta. El aumento del parasitismo 
del tordo y la perdida del habitat estan correlacionados con la di¬ 
minution de las poblaciones de varias especies huespedes del ave. 

La influencia de la fragmentacion en la estructura de las comu¬ 
nidades ha sido explorada durante dos decadas en el Proyecto 
sobre la Dinamica Biologica de los Fragmentos de Selva. Ubicada 



A Figura 55-15. Fragmentos de la selva tropical del Amazonas, 
secciones aisladas de selva con areas que varfan entre 1 y 100 ha. 


en la cuenca del rio Amazonas, a unos 80 km al norte de la ciudad 
de Manaus, el area de estudio comprende una serie de fragmentos 
de selva (fig. 55-15). Los fragmentos son zonas aisladas de selva 
separadas de la selva humeda tropical continua vecina por distan¬ 
ces de 80 a 1000 m. Diversos investigadores de todo el mundo 
documentaron con claridad los efectos fisicos y biologicos de la 
fragmentacion en taxones que comprenden desde briofitas y esca- 
rabajos a aves. Entre los hallazgos se encuentra el descubrimiento 
repetido de dos grupos de especies, las que viven en los limites de 
la selva y las que habitan en el interior de la selva. Las ultimas 
exhiben las mayores reducciones en los fragmentos mas pequenos, 
fenomeno que sugiere que los paisajes dominados por fragmentos 
pequenos mantendran menos especies, en especial, debido a la 
desaparicion de especies adaptadas al interior. 

Corredores que conectan fragmentos de habitats 

En los habitats muy fragmentados, la presencia de un corre- 
dor de movimiento, una banda estrecha o series de pequenos 
focos de habitat de calidad, que conectan zonas que de otra forma 
estarian aisladas, puede ser un factor decisivo para la conserva¬ 
tion de la biodiversidad. Los habitats de las orillas de los rios a 
menudo sirven como corredores y, en algunos palses, las pollti- 
cas estatales prohlben la destruction de estas areas riberenas. En 
las zonas con fuerte presencia del ser humano, algunas veces se 
construyen corredores artificiales. Por ejemplo, los puentes o los 
tuneles pueden reducir la cantidad de animales que mueren al 
intentar cruzar carreteras (fig. 55-16) 

Los corredores de movimiento tambien pueden promover la 
dispersion y reducir la endogamia en poblaciones en declination. 
Los corredores aumentan el intercambio de individuos entre sub- 
poblaciones de una metapoblacion de organismos como maripo- 
sas, ratas de agua y diversas plantas acuaticas. Los corredores son 
de gran importancia para las especies que emigran estacional- 
mente entre diferentes habitats. Sin embargo, el corredor tam¬ 
bien puede ser nocivo; como, por ejemplo, para la propagation 
de enfermedades, sobre todo, entre poblaciones pequenas en 
zonas de habitat muy cercanas. En un estudio de 2003, Agustln 
Estrada-Pena, de la Universidad de Zaragoza, Espana, revelo que 
los corredores de los habitats facilitan el movimiento de garrapa- 
tas portadoras de enfermedad en las zonas de bosques del norte 



A Figura 55-16. Un corredor artificial. Este puente en el Parque 
Nacional Banff, Canada, ayuda a los animales a cruzar una barrera 
creada por el ser humano. 
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de Espana. Todavla no se conocen por completo los efectos que 
producen los corredores, y su impacto es un area de la investiga¬ 
tion activa en el campo de la biologia de la conservation y de la 
ecologla de la restauracion. 

Establecimiento de areas protegidas 

Los biologos conservacionistas estan aplicando sus conoci- 
mientos sobre la dinamica de la comunidad, el ecosistema y el 
paisaje para establecer areas protegidas con el objetivo de retrasar 
la desaparicion de la biodiversidad. En la actualidad, los gobier- 
nos han separado cerca del 7% de la tierra del mundo en reservas. 
La election de los lugares para su protection y el diseno de reser¬ 
vas naturales conllevan muchos desaflos. Cuando una comuni- 
dad esta sujeta a incendios, pastoreo y depredation, por ejemplo, 
<>debe ser intervenida la reserva para minimizar los riesgos de 
estos procesos en las especies en peligro o amenazadas? i O debe 
mantenerse lo mas natural posible, permitiendo la extincion de 
los incendios ocasionados por relampagos sin la intervention del 
ser humano? Esta es solo una de las polemicas que surge entre las 
personas que comparten su interes por la salud de los parques 
nacionales y de otras areas protegidas. Parte de la atencion se cen¬ 
tra en las areas principales de biodiversidad biologica. 

Hallazgo de areas criticas de biodiversidad 

Un area crltica de biodiversidad (biodiversity hot spot ) es un 
area relativamente pequena con una concentration excepcional 
de especies endemicas y una gran cantidad de especies en peli¬ 
gro y amenazadas (fig. 55-17). Por ejemplo, casi el 30% de las 
especies de aves esta confinado a solo un 2% de la superficie del 
planeta. Y cerca de 50 000 especies de plantas, cerca del 17% de 
todas las especies vegetales conocidas, habitan en solo 18 areas 
criticas que comprenden apenas el 0,5% de la superficie de la tie¬ 
rra. En conjunto, las areas criticas de biodiversidad “mas can- 
dentes” totalizan menos del 1,5% de la superficie del planeta, 
pero albergan un tercio de todas las especies vegetales y de ver- 
tebrados. Las areas criticas tambien comprenden ecosistemas acua- 
ticos, como los arrecifes de coral y ciertos sistemas de rios. 

Es evidente que las areas criticas de biodiversidad son eleccio- 
nes apropiadas para reservas naturales, aunque su identification 
no siempre es clara. Incluso aunque todas las areas criticas pudie- 
ran ser protegidas, el esfuerzo serfa tristemente insuficiente para la 


conservation de la biodiversidad del planeta. Un problema radica 
en que el area critica para un grupo taxonomico, como las mari- 
posas, puede no serlo para otro grupo taxonomico, como las aves. 
La designation de una zona como area critica de biodiversidad a 
menudo esta sesgada hacia la preservation de vertebrados y plan¬ 
tas, dedicando menor atencion a invertebrados y microorganis- 
mos. A algunos biologos tambien les preocupa que la estrategia de 
las areas criticas concentre demasiado esfuerzo conservacionista en 
una fraction tan reducida. 

Filosofia de las reservas naturales 

Las reservas naturales son islas de biodiversidad en un habitat 
degradado como consecuencia de la actividad humana. Sin embar¬ 
go, es importante comprender que las “islas” protegidas no estan 
aisladas de su entorno y que el modelo sin equilibrio que descri- 
bimos el capitulo 53 se aplica a las reservas naturales, as! como a 
los paisajes mas grandes de los que forman parte. 

Una polltica antigua -que las areas protegidas deben reservar- 
se para que permanezcan sin cambios por siempre- estaba basa- 
da en el concepto de que los ecosistemas son unidades 
autorreguladoras y equilibradas. Sin embargo, como senalamos 
en el capitulo 53, el desequilibrio es un componente funcional de 
todos los ecosistemas, y las politicas de intervention que ignoran 
los desastres naturales o que intentan evitarlos, por lo general, fra- 
casan. Por ejemplo, la reserva de un area que depende del fuego. 
como una portion de pradera de hierbas altas, chaparral o bosque 
seco de pinos, con la intention de preservarla, no es realista cuan¬ 
do se excluye la quema periodica. Sin la alteration dominante, las 
especies adaptadas al fuego casi siempre pierden ante la compe¬ 
tence con otras especies, lo que reduce la biodiversidad. 

Debido a que la alteration y fragmentation producida por el ser 
humano constituyen las caracteristicas cada vez mas comunes de- 
paisaje, la dinamica de la alteration y de la poblacion, los llmites y 
los corredores son importantes en el diseno y manejo de las areas 
protegidas. La convenience de la creation de una reserva grande c 
de un grupo de reservas pequerias es un interrogante conserva¬ 
cionista importante. Un argumento a favor de las reservas exten- 
sas es que los animales grandes que recorren vastas extensiones con 
poblaciones de baja densidad, como el oso gris, requieren habitats 
amplios. Ademas, las areas mas extensas tienen menores perime- 
tros, en proportion, que las areas de menor tamano y, por lo tanto. 
se ven menos afectadas por los llmites. Con el mayor conocimien- 


► Figura 55-17 Areas criticas 
de biodiversidad terrestre del 
planeta. 
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A Figura 55-18. Los limites legal (margen verde) y biotico (mar- 
genes rojos) de los osos grises en los Parques Yellowstone y 
Grand Teton. Los limites bioticos estan definidos por todas las lineas 
divisorias de las aguas y el area necesaria para sostener a una minima 
poblacion viable de osos grises. 


to de los biologos conservacionistas sobre los requerimientos para 
alcanzar tamanos de minima poblacion viable para las poblaciones 
en peligro, cada vez esta mas claro que la mayoria de los parques 
nacionales y otras reservas naturales son demasiado reducidos. Por 
ejemplo, la figura 55-18 compara los limites de los parques nacio¬ 
nales Yellowstone y Grand Teton con el area real necesaria para evi- 
tar la extincion de los osos grises. El limite biotico , el area necesaria 
para mantener al oso gris, es mas de diez veces mayor que el limite 
legal , el area real de los parques. Debido a las realidades pollticas y 
economicas, es improbable la ampliacion de muchos parques, y la 
mayoria de las reservas nuevas tambien seran muy reducidas. Las 
areas privadas y publicas que rodean a las reservas tendran que con- 
tribuir a la conservacion de la biodiversidad. Por otra parte, las 
reservas no conectadas, de menor tamano, pueden retrasar la pro- 
pagacion de enfermedades en una poblacion. 

En terminos practicos, el empleo de la tierra por los seres huma- 
nos puede incidir mas que las otras consideraciones y, en con¬ 
clusion, determinar el tamano y la forma de las areas protegidas. 
Parte de la tierra reservada para los esfuerzos conservacionistas 
es inutil para la explotacion agricola y la silvicultura. Pero, en 
algunos casos, como cuando la reserva esta rodeada por bienes 
ralces comercialmente viables, el empleo de la tierra para la agri- 
cultura o la silvicultura debe ser integrado en las estrategias con¬ 
servacionistas. 


Reservas bioldgicas 

Varios palses han adoptado el enfoque de reserva biologica 
para el manejo del paisaje. La reserva biologica es una region 



(a) Los limites de las reservas biologicas estan indicados por las 


lineas negras. 



(b) Escolares locales maravillados por la diversidad de vida en una de 
las reservas de Costa Rica. 


A Figura 55-19. Reservas biologicas en Costa Rica. 
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extensa de tierra que incluye una o mas areas no alteradas por 
el ser humano rodeadas por suelos que han sido modificados 
por la actividad humana y que se utilizan para la explotacion 
economica. El desaflo clave de esta estrategia comprende el desa- 
rrollo de un clima social y economico en las tierras vecinas 
compatibles con la viabilidad en el largo plazo del area central 
protegida. Estas areas vecinas se continuan utilizando para el 
sosten de la poblacion humana, pero con regulaciones que impi- 
den alteraciones extensas que pudieran afectar al area prote¬ 
gida. En consecuencia, los tractos de tierra vecinos sirven como 
zonas amortiguadoras (beffer) frente a la mayor invasion del area 
no alterada. 

La pequena nacion centroamericana de Costa Rica se ha con- 
vertido en llder mundial del establecimiento de reservas biolo¬ 
gicas (fig. 55-19). En un acuerdo internacional que redujo su 
deuda financiera con otros palses, el gobierno de Costa Rica 
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establecio ocho reservas biologicas, denominadas “area de con¬ 
servation”, que contienen tierras designadas como parque natio¬ 
nal. Costa Rica esta progresando en la gestion de sus reservas 
biologicas, y las zonas amortiguadoras proporcionan un sumi- 
nistro duradero y estable de productos de la selva, agua y ener- 
gla hidroelectrica y tambien apoya a la agricultura sostenible y 
al turismo. La provision de una base economica estable para 
quienes residen alii constituye un objetivo importante. Como 
dijo el ecologista Daniel Janzen de la University of Pennsylvania 
y lider en la conservation tropical, “la probabilidad de la super- 
vivencia a largo plazo de un area salvaje conservada es directa- 
mente proportional a la salud economica y a la estabilidad de 
la sociedad de la que forma parte”. Las practicas destructivas 
que no son compatibles con la conservation del ecosistema a 
largo plazo y que ofrecen escaso beneficio economico local, 
como la tala masiva, el monocultivo a gran escala y la explo¬ 
tacion minera excesiva, estan idealmente confinadas a los mar- 
genes mas externos de las zonas buffer y se desaconsejan cada 
vez mas. 

Costa Rica busca que su sistema de reservas biologicas man- 
tenga al menos el 80% de sus especies nativas, pero el sistema no 
carece de aspectos negativos. Un analisis de 2003 de la cobertu- 
ra de la tierra entre 1960 y 1997 revelo deforestation poco sig- 
nificativa en los parques nacionales de Costa Rica y un aumento 
en la cobertura selvatica en el kilometro de zona amortiguadora 
alrededor de los parques. Sin embargo, se descubrieron perdidas 
importantes de la selva en los 10 km de zonas amortiguadoras 
alrededor de todos los parques nacionales, que amenaza en con¬ 
verts a los parques en islas de habitats aislados. 

La tasa elevada continua de explotacion humana de los eco- 
sistemas induce a los analistas a pronosticar que mucho menos 
del 10% de la biosfera sera protegida como reserva natural. El 
sosten de la biodiversidad, a menudo, comprende el trabajo en 
paisajes que estan casi dominados totalmente por el ser huma- 
no. Incluso los grandes ecosistemas marinos se han afectado de 
un modo considerable por la explotacion humana. Por ejem- 
plo, poblaciones de peces con valor economico importante en 
todo el mundo colapsaron frente a la presion pesquera crecien- 
te asociada al equipamiento cada vez mas avanzado que hace 
alcanzables casi todas las potenciales areas de pesca. En res- 



▲ Figura 55-20. Un equipo de control se prepara para contar y 
medir las almejas que se encuentran dentro de una reserva mari¬ 
na intermareal en Fiji. 


puesta, Fiona Gell y Callum Roberts de la University of York, 
Inglaterra, propusieron el establecimiento de reservas marinas 
en todo el mundo que esten fuera de los llmites de pesca (fig. 
55-20). Gell y Roberts presentaron evidencias importantes de 
que un mosaico de reservas marinas puede servir como medio 
para aumentar las poblaciones de peces en las reservas y mejo- 
rar la pesca en las areas vecinas. Este sistema propuesto es una 
aplicacion moderna de una practica centenaria de las islas Fiji, 
en la que algunas areas han permanecido historicamente veda- 
das para la pesca, un ejemplo traditional del concepto de reser¬ 
va biologica. 


Evaluation de conceptos 


1. <>Que es un area crltica de biodiversidad? 

2. ^Como proporcionan las reservas biologicas incentives 
economicos para la protection a largo plazo de las zonas 
protegidas? 

3. «>De que forma los corredores que conectan fragmentos 
de habitats ayudan a proteger a las poblaciones en 
peligro? <>C6mo pueden peijudicar estos corredores 

a las poblaciones? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 


Concepto 


La ecologla de la restauracion 
intenta reconvertir los ecosistemas 
degradados a un esta do mas 
natural 

Con el tiempo, algunas areas alteradas por la actividad huma¬ 
na son abandonadas. Por ejemplo, los suelos de muchas areas 
tropicales dejan de ser productivos y se abandonan menos de 
cinco anos despues de despejarlos para el cultivo. Las activida- 
des asociadas con fajmineria pueden durar varias decadas, pero 
luego las tierras se afemdonan en un estado degradado. Muchos 
ecosistemas tambie*rson danados de forma inadvertida por el 
vaciamiento de corr^mestos qulmicos toxicos o por accidentes, 
como derrames de petroleo. Estos habitats y ecosistemas degra¬ 
dados estan extendiendose porque la velocidad natural de recu¬ 
peration mediante procesos sucesivos es mas lenta que la 
velocidad de degradation ocasionada por las actividades huma- 
nas. 

Con el tiempo suficiente, las comunidades biologicas pue¬ 
den recuperarse de un modo natural de muchos tipos de alte- 
raciones mediante las diversas etapas de sucesion ecologica 
que tratamos en el capltulo 53. La cantidad de tiempo nece- 
saria para la recuperation natural esta mas estrechamente rela- 
cionada con la escala espacial de la alteration que con el tipo 
de trastorno: a mayor area alterada, mayor sera el tiempo 
necesario para la recuperation. El hecho de que la alteration 
sea natural o producida por el ser humano no supondrla una 
gran diferencia en esta relation entre tiempo y tamano (fig. 
55-21) 
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A Figura 55-21. La relation entre tamano y tiempo para la recu¬ 
peration de la comunidad despues de desastres naturales y pro- 
ducidos por el ser humano. Observe que las escalas son logaiitmicas. 


Una de las suposiciones basicas de la ecologia de restaura¬ 
cion es que gran parte del dano ambiental es reversible, aunque 
este optimismo desmesurado debe equilibrarse con una segun- 
da suposicion: que las comunidades no son infinitamente resis- 
tentes. Los ecologistas de restauracion trabajan para identificar y 
manipular los procesos que limitan, en mayor medida, la velo- 
cidad de recuperacion, con el objetivo de reducir el tiempo que 
tarda una comunidad en reponerse del impacto de las altera- 
ciones. Sin embargo, cabe recordar que los desastres naturales, 
como incendios periodicos o inundaciones, forman parte de la 
dinamica de muchos ecosistemas y deben ser consideradas en 
las estrategias de restauracion. 

La biorremediacion y el incremento del ecosistema son dos 
estrategias clave en la ecologia de restauracion. 

Biorremediacion 

La biorremediacion es el empleo de organismos vivos, 
generalmente procariontes, hongos o plantas para desintoxicar 
sistemas contaminados (vease cap. 27). Por ejemplo, algunas 
plantas adaptadas a suelos que contienen metales pesados son 
capaces de acumular concentraciones elevadas de metales poten- 
cialmente toxicos, como cine, nlquel, plomo y cadmio. Los 
ecologistas de restauracion pueden utilizar estas plantas para 
repoblar sitios contaminados por la mineria y otras actividades 
humanas y despues recolectar las plantas para eliminar los 
metales del ecosistema. Varios investigadores tambien se estan 
concentrando en la capacidad de absorcion de metales que tie- 
nen ciertos procariontes y llquenes. Investigadores del Reino 
Unido descubrieron una especie de liquen que crece en el 
suelo contaminado con restos de polvo de uranio producidos 
por la actividad minera. El liquen concentra el uranio en un 
pigmento oscuro, fenomeno que la hace util como control bio¬ 


logico y potencialmente como depurador. La ecologia de res¬ 
tauracion tambien logro cierto exito con el empleo de la bac¬ 
teria Pseudomonas en la limpieza de los derrames de petroleo 
en las playas. Aun mas comun es el empleo de ciertos proca¬ 
riontes para la metabolizacion de toxicos en basurales. En el 
futuro, la ingenierla genetica podrla adquirir mayor importan- 
cia como herramienta para el mejoramiento de la funcion de 
ciertas especies como biorremediadores. 

Incremento biologico 

En contraste con la biorremediacion, que es una estrategia 
para la elimination de sustancias nocivas, el incremento biolo¬ 
gico utiliza el organismo para agregar materiales esenciales a 
un ecosistema degradado. Los procesos de incremento del eco¬ 
sistema requieren la detection de factores, como nutrientes qul- 
micos, que fueron eliminados de un area y, por lo tanto, 
limitan su velocidad de recuperacion. El fomento del cultivo 
de plantas que crecen en suelos con escasos nutrientes acelera 
la velocidad de cambios sucesivos que pueden conducir a la 
recuperacion de los lugares deteriorados. Un ejemplo compren- 
de el establecimiento rapido de comunidades de plantas indl- 
genas al borde del camino en Puerto Rico, supervisado por 
Ariel Lugo, director del Instituto Estadounidense de Servicios 
Forestales de Silvicultura Tropical en Puerto Rico. Lugo utilizo 
Albizzia procera , una planta no nativa que crece en suelos con 
escaso nitrogeno, para colonizar los bordes del camino despues 
de la elimination de la selva original y de que se agotaran los 
nutrientes del suelo. Por lo visto, el rapido aumento de mate¬ 
rial organico por parte del soporte denso de Albizzia permitio 
que las plantas indlgenas recolonizaran el area y superaran en 
cantidad a la planta introducida en un tiempo relativamente 
breve. 

Exploracion de la restauracion 

Debido a lo reciente de la ecologia de la restauracion como 
disciplina, la complejidad de los ecosistemas y las caracterlsticas 
unicas de cada situation, los ecologistas de restauracion van apren- 
diendo sobre la marcha. Muchos de estos ecologistas defienden 
la intervention adaptable: experimentation con varios tipos pro- 
metedores de gestion para determinar cual funciona mejor. La 
clave de la gestion^adaptable y de la ecologia de restauracion 
radica en la concepc^pn de formas altemativas para el logro de las 
metas y en el aprendizaje de los errores as! como de los exitos. El 
objetivo a largo pla£o de la restauracion es acelerar el restableci- 
miento de un ecosistema lo mas similar posible al ecosistema 
previo a la alteration. La figura 55-22 identifica varios proyec- 
tos de restauracion internacionales ambiciosos y eficaces. La gran 
cantidad de este tipo de proyectos, la dedication de la gente que 
participa en ellos y los exitos alcanzados sugieren que este es solo 
el comienzo. 


Evaluation de conceptos 


1. ^Cuales son los objetivos de la ecologia de la 
restauracion? 

2. ^En que se diferencian la biorremediacion y el 
incremento biologico? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 
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Figure 55-22 

de la ecologfa de restauracion mundial 


Los ejemplos destacados en estas paginas son solo algunos de los muchos proyectos de la ecologla de restauracion que se estan desarrollando en todo 
el mundo. Los puntos de color en el mapa indican la ubicacidn de estos proyectos. 




® Rio Truckee, Nevada. La construction de presas y los desvios del 
agua durante el siglo xx redujeron el flujo del no Truckee, Nevada, lo 
que produjo la diminution de los bosques riberenos. Los ecologos de 
restauracion trabajaron junto con los responsables del agua para asegu- 
rar que hubiera suficiente agua disponible durante el breve periodo de 
desprendimiento de semillas de los alamos americanos y de los sauces 
nativos para posibilitar el establecimiento de arboles pequenos. Nueve 
anos de flujo controlado consiguieron un resultado: la recuperation 
notable del bosque ribereno de alamos y de sauces. 

Australia. Uno de los aspectos mas diftciles de la ecologla de la res¬ 
tauracion es la determination del modo en que la actividad del ser 
humano altero los ecosistemas y de los objetivos de la restauracion. En 
Australia, las descripciones ambientales de quienes vivieron en el terre- 
no constituyen una fuente inestimable de la escasa information basica 
para ayudar a crear objetivos de restauracion. 



$ Rio Kissimmee, Florida. El rio Kissimmee en el area sur central de 
Florida, antes un rio serpenteante, fue convertido en un canal de 90 km, 
con efectos negativos importantes para las poblaciones de peces y aves 
de pantano. La restauracion del rio Kissimmee implied el llenado de 
12 km de canal de drenaje y el restablecimiento de 24 km de los 167 km 
originales del canal del rio original. La fotografla comprende una sec- 
cion del canal Kissimmee que fue conectado (franja clara y ancha en el 
extremo derecho de la fotografla), que desvla el flujo hacia los canales 
de rio restantes en el centro de la imagen. El proyecto tambien restau- 
rara el rdgimen de flujo normal, que albergara poblaciones de aves y 
peces de pantano que se automantienen. 
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0 Selva tropical seca, Costa Rica. La deforestation para la agricul- 
tura, principalmente para el pastoreo de ganado, elimino alrededor del 
98% de la selva tropical seca en Centroamerica y Mexico. En una inver¬ 
sion de papeles, la restauracion de esta selva en Costa Rica utilize gana¬ 
do domestico para dispersar las semillas de arboles nativos en prados 
abiertos. La fotografla muestra uno de los primeros arboles (centra dere- 
cha), dispersado como semilla por el ganado, para colonizar la antigua 
tierra de pastoreo. Este proyecto es un modelo que vincula la ecologia 
de restauracion con las instituciones economicas y educativas locales. 


Rio Rin, Europa. Siglos de dragado y canalization para la navega- 
cion (observe las barcazas en el amplio canal principal, a la derecha de 
la fotografla) enderezaron al rlo Rin que alguna vez fue serpenteante y 
lo desconectaron de su llanura aluvial y pantanos asociados. Los paises 
que se encuentran a lo largo del Rin, particularmente, Francia, Alemania, 
Luxemburgo, los Paises Bajos y Suiza, estan cooperando para reconec¬ 
tar el rio a los canales laterales, como el que se muestra en el lado 
izquierdo de la fotografla. Estos canales laterales aumentan la diversidad 
de los habitats disponibles para la biota acuatica, mejoran la calidad del 
agua y proporcionan protection frente a las inundaciones. 


0 Karoo suculento, Sudafrica. En esta region del desierto del sur de 
Africa, como en muchas regiones aridas, el pastoreo excesivo por el 
ganado dano areas extensas. Para invertir esta tendencia, los propieta- 
rios y las agendas gubemamentales de Sudafrica estan restaurando 
grandes areas de esta region unica. La fotografla muestra un pequeno 
ejemplo de la diversidad vegetal excepcional del karoo suculento; sus 
5 000 especies de plantas comprenden la mayor diversidad mundial de 
plantas suculentas. 


9 Costa japonesa. Las algas marinas y los lechos de hierbas marinas son 
criaderos importantes de una gran variedad de peces y mariscos. 
Aunque antes eran inmensos, ahora estan reducidos por el desarrollo y 
estos lechos se estan restaurando en las areas costeras de Japon. Las tec- 
nicas comprenden la construction de un habitat de suelo marino apro- 
piado, trasplante de lechos naturales utilizando sustratos artificiales, y 
dispersion manual de semillas (como se muestra en la fotografla). 
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Concepto 


El desarrollo sostenible pretende 
mejorar la condition humana 
conservando la biodiversidad 


Frente a la desaparicion y fragmentation progresiva de habi¬ 
tats, «>cual es la mejor forma de administrar los recursos del pla- 
neta? Si vamos a conservar la mayoria de las especies de un 
pals, ^cuales son los habitats mas crlticos? Ante la necesidad de 
escoger, que areas serla mas practico proteger e intervenir si 
pretendemos salvar especies en peligro o la mayor cantidad de 
especies? 

Iniciativa por una biosfera sostenible 

Debemos comprender las interacciones complejas que exis- 
ten en la biosfera para tomar decisiones razonables sobre como 
conservar estas redes. Con este fin, muchas naciones, socieda- 
des cientlficas y fundaciones privadas adoptaron el concepto de 
desarrollo sostenible (o sustentable), la prosperidad a largo 
plazo de las sociedades humanas y de los ecosistemas que las 
sostienen. La visionaria Sociedad Ecologica de America, la 
organization mas importante de ecologos profesionales, avala 
un programa de investigaciones denominado Iniciativa por una 
Biosfera Sostenible. El objetivo de esta iniciativa comprende la 
definition y adquisicion de information ecologica basica nece- 
saria para el desarrollo, administration y conservation inteli- 
gente y responsable de los recursos del planeta. El programa de 
investigaciones se compone de estudios sobre cambio global, 
como las interacciones entre procesos climaticos y ecologicos; 
diversidad biologica y su papel en el mantenimiento de los pro¬ 
cesos ecologicos, y las posibles formas de sostenimiento de la 
productividad de los ecosistemas naturales y artificiales. Esta 
iniciativa requiere un compromiso firme de los recursos huma- 
nos y economicos. 

El desarrollo sostenible no trata solo sobre la ciencia. Para sos- 
tener los procesos del ecosistema y detener la perdida de bio¬ 
diversidad, debemos conectar las ciencias biologicas con las 
ciencias sociales, la economia y las humanidades, y lo que tam- 
bien es importante, debemos volver a analizar nuestros valores. 
Los que vivimos en naciones desarrolladas somos responsables 
de la mayor parte de la degradation ambiental. La realidad requie¬ 
re que aprendamos a honrar los procesos naturales que nos sos¬ 
tienen, y reducir nuestra orientation hacia el beneficio personal 
en el corto plazo. El siguiente caso de estudio ilustra como la 
combination de esfuerzos cientificos y personales pueden pro- 
ducir una diferencia importante en la creation de un mundo 
realmente sostenible. 

Caso de estudio: 

desarrollo sostenible en Costa Rica 

El exito de la conservation en Costa Rica que comentamos 
en el concepto 55-3 se debio a la direction del gobierno natio¬ 
nal asi como a la asociacion esencial entre el gobierno 
nacional, las organizaciones no gubernamentales (ONG) y 
los ciudadanos. Por ejemplo, muchas reservas naturales esta- 
blecidas por individuos fueron reconocidas por el estado 
como reservas de fauna nacional con significativas ventajas 


impositivas. Sin embargo, la conservation y restauracion de 
la biodiversidad solo es un aspecto del desarrollo sostenible; la 
otra faceta clave comprende la mejora de la condition del ser 
humano. 

^Como influyeron los esfuerzos de Costa Rica dirigidos a 
objetivos conservacionistas en las condiciones de vida de sus 
' habitantes? Los datos estadisticos de la poblacion dan informa¬ 
tion sobre estas condiciones. Como comentamos en el capitulo 
52, dos de los indicadores mas importantes de las condiciones 
de vida son la tasa de mortalidad infantil y la esperanza de 
vida. La figura 55-23 muestra que la tasa de mortalidad 
infantil en Costa Rica disminuyo de un modo notorio durante 
el siglo xx, con un crecimiento de la esperanza de vida y de los 
nacimientos. En 1930 murieron mas de 170 lactantes de cada 
1000 nacidos vivos. En 2003, la mortalidad infantil descendio 
a 10 de cada 1000 nacidos vivos. Entre tanto, la esperanza de 
vida ascendio de un poco mas de 35 anos en 1900 a mas de 
78 anos en 2003, que es casi un ano mas que el valor de los 
Estados Unidos, donde la esperanza de vida en 2003 ascendio 
a un poco mas de 77 anos. La tasa de alfabetizacion es otro 
indicador de las condiciones de vida. La tasa de alfabetizacion 
de Costa Rica en 2003 ascendio al 96% en comparacion con la 
del 97% en los Estados Unidos. 

Estos datos estadisticos revelan que las condiciones de vida 
en Costa Rica mejoraron de forma notable en un perlodo en el 
que el pals se dedico a la conservation y restauracion. Si bien 
la correlation no confirma una asociacion entre causa y efecto, 
podemos deducir con certeza que las iniciativas conservacio¬ 
nistas de Costa Rica no comprometieron el bienestar del ser 
humano. Y podemos afirmar que el desarrollo en Costa Rica velo 
por la naturaleza y la gente. No obstante, todavla existen algu- 
nos problemas. El mantenimiento de su compromiso con la 
conservation ante el crecimiento de la poblacion es uno de los 
desaflos a los que el pals debera enfrentarse. Costa Rica se encuen- 
tra en el centro de una rapida transition demografica (vease 
cap. 52), e incluso aunque las tasas de natalidad estan descen- 
diendo de manera rapida, su poblacion continua creciendo 
alrededor del 1,5% anual (comparado con el crecimiento del 



A Figura 55-23. Mortalidad infantil y esperanza de vida al nacer 
en Costa Rica. 
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0,9% en los Estados Unidos). La poblacion de Costa Rica, que 
en la actualidad asciende a 4 millones, continuara creciendo 
hasta mediados de este siglo, donde se nivelara alrededor de los 
6 millones. Dada su historia reciente, es probable que el pueblo 
costarricense se enfrente a los desaflos restantes del desarrollo 
sostenible con la misma energla y optimismo que demostro en 
el pasado. 

Biofilia y el futuro de la biosfera 

A pesar de la incertidumbre sobre el futuro de la biosfera, 
ahora no es el momento de ser pesimista, sino de volver a reco- 
nectarse con el resto de la naturaleza. Actualmente, no mucha 
gente vive en ambientes realmente salvajes o incluso no visi- 
tan estos lugares a menudo. Nuestras vidas modernas son 
muy diferentes de las de los primeros seres humanos, que 
cazaron y recolectaron y pintaron murales de la fauna en las 
paredes de las cuevas (fig. 55-24a). Pero nuestra conducta 
refleja los restos de nuestro vinculo ancestral con la naturale¬ 
za y la diversidad de la vida: el concepto de biofilia que intro- 
dujimos antes en este capltulo. Evolucionamos en ambientes 



(a) Detalles de animales en un mural paleolftico, Lascaux, Francia 



(b) El biologo Carlos Rivera Gonzales examina a una diminuta rana de 
3rbol en Peru 

▲ Figura 55-24. Biofilia, pasado y presente. 


naturales ricos en biodiversidad, y todavla tenemos afinidad 
por estos entornos (fig. 55-24b). E. O. Wilson destaca que 
nuestra biofilia es innata, un producto evolutivo de la selec- 
cion natural que actua en especies inteligentes cuya supervi- 
vencia depende de la conexion estrecha con el ambiente y de 
la apreciacion practica de las plantas y los animales. 

No sorprende que la mayorla de los biologos haya adopta- 
do el concepto de biofilia. Despues de todo, ellos convirtieron 
su pasion por la naturaleza en carreras. Pero la biofilia toca 
una cuerda armonica con los biologos por otro motivo. Si 
evolutivamente la biofilia esta de incluida en nuestro genoma, 
hay esperanza de que podamos convertirnos en mejores custo- 
dios de la biosfera. Si todos prestamos mas atencion a nuestra 
biofilia, podrla establecerse una nueva etica ambiental entre 
los individuos y las sociedades. Esta etica es una resolucion 
para no permitir nunca la extincion de una especie ni la des- 
truccion de ningun ecosistema debido a las actividades humanas 
mientras existan formas razonables de evitar esta violencia 
ecologica. Es una etica ambiental que equilibra otro rasgo 
humano, nuestra tendencia a “dominar” la Tierra. En efecto, 
deberlamos estar motivados a conservar la biodiversidad por- 
que dependemos de ella para contar con alimentos, farmacos, 
materiales de construccion, suelo fertil, control de inundacio- 
nes, clima habitable, agua potable y aire respirable. Pero, tal 
vez, tambien podemos trabajar con mayor ahlnco para evitar 
la extincion de otras formas de vida solo porque es etico que 
lo hagamos como la especie mas pensante de la biosfera. 
Nuevamente, Wilson nos hace notar “en este momento esta- 
mos empujando a las especies del mundo a pasar a traves de 
un cuello de botella. Debemos convertirlo en un principio 
moral importante para poder ayudar a la mayor cantidad 
posible de ellas. Es un desaflo ahora y en el proximo siglo. Y 
hay algo bueno respecto a nuestra especie: jnos gustan los 
desaflos!”. 

Consideramos apropiado finalizar este libro con un anali- 
sis sobre la biofilia, ya que la biologla es una expresion cien- 
tlfica de nuestro deseo de conocer la naturaleza. Tendemos a 
proteger lo que apreciamos, y tendemos a apreciar lo que com- 
prendemos. Con el aprendizaje sobre los procesos y la diver¬ 
sidad de la vida, tambien somos mas conscientes de nosotros 
y de nuestro lugar en la biosfera. Esperamos que este libro le 
sirva para realizar esta aventura a lo largo de toda la vida. 

** 

j 

m. 

'4 


Evaluacion de conceptos 


1. <> Que significa el termino desarrollo sostenible ? 

2. ^De que forma la biofilia puede afectar a la etica 
ambiental? 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 
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En www.medicapanamericana.com/campbell encontrara ejercicios interactive*, animaciones, 
videos y preguntas de autoevaluacion. 


Concepto 


RESUMED DE CONCERTOS CLAVE 



Las actividades humanas amenazan 
la biodiversidad de la Tierra 

► Los tres niveles de biodiversidad (pp. 1210-1211). La biodiver¬ 
sidad consta de una variedad de ecosistemas en la biosfera, la 
riqueza de especies en estos ecosistemas y la variacion genetica 
dentro y entre las poblaciones de cada especie. 

► Biodiversidad y bienestar humano (pp. 1211-1212). Nuestra 
biofilia nos permite reconocer el valor de la biodiversidad por si 
sola. Otras especies tambien le proporcionan a los seres humanos 
alimento, fibra, farmacos y servicios del ecosistema. 

► Las cuatro amenazas principals de la biodiversidad 

(pp. 1212-1214). Las cuatro amenazas principales de la biodiversi¬ 
dad comprenden la destruction del habitat, las especies introduci- 
das, la sobreexplotacion y la alteration de las redes de interaction. 


Concepto 


La conservation de la poblacion se centra 
en el tamano de ella, la diversidad genetica y el 
habitat critico 

Enfoque de poblacion pequena (pp. 1215-1218). Cuando una 
poblacion disminuye por debajo de un tamano de minima pobla¬ 
cion viable, su perdida de variacion genetica debido al apareamien- 
to no aleatorizado y la deriva genetica pueden atraparla en un 
vortice de extincion. 

!> Enfoque de poblacion en declinacion (pp. 1218-1219). El enfo¬ 
que de poblacion en declinacion se concentra en los factores 
ambientales que pfoducen la declinacion, independientemente del 
tamano absoluto de la poblacion. Sigue una estrategia de conserva¬ 
tion proactiva gradual. 

Ponderacion de demandas conflictivas (pp. 1219-1220). La 

conservacion de especies a menudo requiere la resolution de con- 
flictos entre las necesidades de habitat de las especies en peligro y 
la demanda humana. 



La conservacion regional y del paisaje pretende 
sostener biotas completas 

► Estructura y biodiversidad del paisaje (pp. 1220-1222). La 

estructura de un paisaje puede afectar de manera notable a la bio¬ 
diversidad. Con el aumento de la fragmentation y la extension de 
los limites, la biodiversidad tiende a disminuir. Los corredores de 
movimiento pueden promover la dispersion y facilitar el sosteni- 
miento de poblaciones. 


> Establecimiento de areas protegidas (pp. 1222-1224). Las areas 
crlticas de biodiversidad tambien lo son de extincion y, por lo 
tanto, candidatos principales para su proteccion. El sostenimiento 
de la biodiversidad en parques y reservas requiere que la gestion 
asegure que las actividades humanas en el paisaje vecino no danen 
los habitats protegidos. El modelo de reserva biologica reconoce 
que los esfuerzos conservacionistas a menudo involucran el trabajo 
en paisajes que estan dominados por el ser humano de manera 
notable. 


i 


La ecologia de la restauracion intenta reconvertir los 
ecosistemas degradados a un estado mas natural 

► Biorremediacion (p. 1225). Los ecologos de restauracion emple- 
an organismos vivos para desintoxicar ecosistemas contaminados. 

► Incremento biologico (p. 1225). Los ecologos tambien utilizan 
organismos para agregar materiales esenciales a los ecosistemas. 

Exploration de la restauracion (pp. 1225-1227). La novedad y 
complejidad de la ecologia de restauracion requiere que los cientlfi- 
cos consideren soluciones alternativas y que adapten los enfoques 
en base a la experiencia. 


Concepto 


El desarrollo sostenible pretende mejorar 
la condicion humana conservando la biodiversidad 

► Iniciativa por una biosfera sostenible (p. 1228). El objetivo de 
la Iniciativa por una Biosfera Sostenible comprende la adquisicion 
de la information ecologica necesaria para el desarrollo, administra¬ 
tion y conservacion de los recursos de la Tierra. 

► Caso de estudio: desarrollo sostenible en Costa Rica 

(pp. 1228-1229). El exito de Costa Rica en la conservacion de la 
biodiversidad tropical implied asociaciones entre el gobierno, otras 
organizaciones y ciudadanos. Las condiciones de vida del ser 
humano en Costa Rica mejoraron junto con la conservacion. 

► Biofilia y el futuro de la biosfera (p. 1229). Nuestro sentido 
innato de conexion con la naturaleza puede finalmente motivar la 
realineacion de nuestras prioridades ambientales. 



Autoevaluacion 

1. Los ecologos llegaron a la conclusion de que existe una crisis de la 

diversidad porque: 

a. La biofilia hace que los seres humanos se sientan eticamente res- 
ponsables de la proteccion de otras especies. 

b. Los cientificos^scubrieron y contaron finalmente la mayoria de 
las especies de ttvTierra y ahora pueden calcular con precision la 
tasa de extinciq^f actual. 

c. La tasa de extinSion actual es mucho mas elevada que la tasa en 
cualquier momento de los ultimos 100 000 anos. 

d. Con la extincion de especies estan desapareciendo muchos far¬ 
macos que podrian salvar vidas. 

e. Hay muy pocas areas crlticas de biodiversidad. 

2. ^Cual de los siguientes temas trata directamente la preocupacion 

creciente respecto a la desaparicion de la diversidad del ecosistema? 

a. El enfoque de poblacion pequena. 

b. La ecologia de restauracion. 

c. El enfoque de poblacion en declinacion. 

d. El aumento de los tamanos efectivos de la poblacion de las espe¬ 
cies en peligro. 

e. Las intervenciones en poblaciones para incrementar la diversidad 
genetica. 
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3. <>Cual es el tamano efectivo de la poblacion (N c ) de una poblacion 

de 50 cisnes estrictamente monogamos (40 machos y 10 hembras)? 

a. 50 b. 40 c. 3 d. 32 e. 10 

4. Una caracteristica que distingue a una poblacion sumida en un vor- 
tice de extincion de otras poblaciones es que: 

a. Su habitat esta fragmentado. 

b. Es un depredador superior, raro. 

c. Su tamano efectivo de la poblacion es mucho menor que el 
tamano total de la poblacion. 

d. Su diversidad genetica es muy baja. 

e. No esta bien adaptada a las condiciones de los limites. 

5. La disciplina que aplica principios ecologicos para devolver los eco- 
sistemas degradados a estados mas naturales se conoce como: 

a. Analisis de viabilidad de la poblacion. d. Ecologia de la restauracion. 

b. Ecologia del paisaje. e. Conservacion de recursos. 

c. Ecologia de la conservacion. 

6. ,>Cual es la principal amenaza para la biodiversidad? 

a. Sobreexplotacion de las especies comercialmente importantes. 

b. Especies introducidas que son competidoras o depredadoras de 
las especies nativas. 

c. Contamination del aire, el agua y el suelo de la Tierra. 

d. Alteracion de las relaciones troficas con la extincion creciente de 
especies depredadoras. 

e. Alteracion, fragmentation y destruction del habitat. 

7. <;Cual de los siguientes no es un paso en el enfoque de poblacion en 
declinacion de la biologla conservacionista? 

a. Recoleccion de informacion para determinar si la poblacion esta 
en declinacion. 

b. Desarrollo de un plan de conservacion al inicio de un estudio, ya 
que es demasiado arriesgado esperar hasta la recoleccion y anali¬ 
sis de la informacion. 

c. Desarrollo de varias hipotesis alternativas respecto a la causa de 
la declinacion de la poblacion. 

d. Inclusion de actividades humanas y eventos naturales como posi- 
bles causas de poblacion en declinacion. 

e. Prueba de las hipotesis sobre las causas de la declinacion, 
comenzando con la hipotesis que tiene mayor probabilidad de 
ser la correcta. 

8. ^Cual de las siguientes estrategias incrementarla con mayor rapidez 
la diversidad genetica de una poblacion en un vortice de extincion? 

a. Captura de los individuos restantes en la poblacion para su pro¬ 
creation en cautiverio seguido por su introduccion en su habitat. 

b. Establecimiento de una reserva que proteja el habitat de la poblacion. 

c. Introduccion de nuevos individuos transportados de otras pobla¬ 
ciones de la misma especie. 

d. Esterilizacion de los individuos menos aptos de la poblacion. 

e. Control de las poblaciones de depredadores y competidores de 
las poblaciones en peligro. 

9. ^Cual de las siguientes afirmaciones sobre las areas protegidas que 
se establecieron para preservar la biodiversidad no es correcta? 

a. Cerca del 25% de la superficie de la Tierra esta protegida en la 
actualidad. 

b. Los parques nacionales son uno de los diversos tipos de areas 
protegidas. 


c. La mayorla de las areas protegidas son demasiado pequenas 
como para la proteccion de especies. 

d. El manejo de un area protegida debe estar coordinado con el de 
las tierras circundantes. 

e. Es especialmente importante la proteccion de las areas crlticas 
de biodiversidad. 

10. iQue es la Iniciativa por una biosfera sostenible? 

a. Un plan para la conversion de todos los ecosistemas naturales 
de la biosfera en ecosistemas cuidadosamente disenados. 

b. Un programa de investigaciones para el estudio de la biodiversi¬ 
dad y el apoyo del desarrollo sostenible. 

c. Una practica conservacionista que establece reservas biologicas 
rodeadas por zonas buffer. 

d. El enfoque conservacionista de la poblacion en declinacion que 
busca la identification y solution de las causas de la reduction 
de especies. 

e. Un programa que utiliza gestion adaptativa para la experimenta¬ 
tion y el aprendizaje mientras se trabaja con ecosistemas alterados. 

Veanse las respuestas en el Apendice A. 

interrelation evolutiva 

Un factor que favorece el rapido crecimiento poblacional por una 
especie introducida es la ausencia de depredadores, parasitos y patoge- 
nos que controlaron su poblacion en la region donde evolucionaron. A 
largo plazo, ^de que forma la evolution por selection natural afecta a 
la tasa a la que los depredadores, los parasitos y los patogenos nativos 
en una region de introduccion atacan a la especie introducida? 

Problemas cientificos 

Suponga que esta a cargo de la planificacion de una reserva forestal y 
que una de sus principales metas es facilitar el sostenimiento de pobla¬ 
ciones locales de aves que sufren el parasitismo del tordo de cabeza 
marron. Leyendo los informes de las investigaciones, observa que los 
tordos de sexo femenino generalmente son renuentes a penetrar mas 
de 100 m en el bosque y que el parasitismo de los nidos disminuye 
cuando algunas aves locales anidan solo en regiones del bosque mas 
centrales y densas. El area arbolada con la que cuenta para trabajar es 
de, aproximadamente, 1 000 m por 6 000 m. Una operation reciente 
de tala elimino casi la jnitad de los arboles en uno de los lados de 
6 000 m; los otros tresjjados son adyacentes a pastos deforestados. Su 
plan debe incluir espacio para un pequeno edificio de mantenimiento, 
que se estima que ocu§ra 100 m 2 . Tambien sera necesaria la cons¬ 
truction de un camino de 10 m por 1 000 m que atraviese la reserva. 

I Donde construiria el camino y el edificio, y por que? 

Ciencia, tecnologia y sociedad 

Algunas organizaciones, como la Sociedad Ecologica Estadounidense, 
estan comenzando a prever una sociedad sostenible, en la cual cada 
generation herede suficientes recursos naturales y econdmicos y 
un ambiente relativamente estable. El Instituto Worldwatch estima 
que para lograr el sostenimiento en el ano 2030, debemos comenzar a 
moldear una sociedad sostenible durante los diez anos siguientes. ^De 
que forma el sistema actual no es sostenible? iQue debemos hacer para 
trabajar a favor del sostenimiento, y cuales son los principales obstacu- 
los que hay que superar para lograrlo? ^De que forma la vida seria 
diferente en una sociedad sostenible? 
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Respuestas 


CAPITULO 1 

Evaluacion de conceptos 1-1 

1. Ejemplos: una molecula se compone de atomos 
unidos entre si por enlaces. Cada organulo 
tiene una distribucion ordenada de moleculas. 
Las celulas vegetales fotosinteticas contienen 
organulos denominados cloroplastos. Un tejido 
animal consiste en un grupo de celulas simila- 
res. Los organos como el corazon estan forma- 
dos por varios tejidos. Un organismo complejo, 
como una planta, tiene varios tipos de organos , 
incluidas las hojas y las raices. Una comunidad 
consiste en poblaciones de las varias especies 
que habitan en un area especifica. Un ecosiste- 
ma consiste en una comunidad biologica junto 
con factores no vivientes importantes para la 
vida, como el aire, el suelo y el agua. La biosfe- 
ra esta constituida por todos los ecosistemas de 
la Tierra. 

2. El DNA es la sustancia quimica de los genes. 
Los genes son las unidades hereditarias distri- 
buidas a lo largo de las moleculas de DNA. Las 
moleculas de DNA estan incorporadas en 
estructuras celulares denominadas cromoso- 
mas. 

3. Tanto las plantas como los animales estan forma- 
dos por celulas eucariontes, mientras que las 
celulas de las bacterias son procariontes. 

Evaluacion de conceptos 1-2 

1. El significado de una frase es una propiedad que 
emerge de la secuencia especifica de las letras y 
los espacios. 

2. La recogida de datos de alto flujo da origen a 
enormes bases de datos, continuamente en 
expansion, de la informacion biologica que hace 
que la bioinformatica sea un campo necesario y 
productivo. 

3. Retroalimentacibn negativa. 


Plantas Hongos Animales 



Eucarionte 

ancestral 


Evaluacion de conceptos 1-5 

1. El razonamiento inductivo deriva generalizacio- 
nes a partir de casos especlficos; el razonamien¬ 
to deductivo predice resultados especlficos a 
partir de premisas generales. 

2. Generalmente es imposible excluir todas las 
variables no deseadas; en cambio, un experi¬ 
ment controlado suprime todas estas variables 
al comparar un grupo experimental con un 
grupo control que se diferencia del anterior solo 
en la variable de interes. 

3. Para poner a prueba la prediction de la hipotesis 
del mimetismo de que las serpientes reales solo 
se beneficiaran de su color similar al de las ser¬ 
pientes de coral en ambientes donde tambien 
viven las serpientes de coral. 

4. En comparacion con una hipotesis, una teorfa 
cientlfica suele ser mas general y mejor funda- 
mentada por una mayor acumulacion de eviden¬ 
ces. 

Evaluacion de conceptos 1-6 

1. Ejemplo: la investigacion cientlfica y la tecnolo- 
gia que la informa tienen un enorme impacto en 
la sociedad. 

Autoevaluacion 

l b 2. d 3. a 4. c 5. c 

6. c 7. c 8. d 9. b 10. c 


Control conceptual 2-3 

1. Cada atomo de carbono tiene solo tres enlaces 
covalentes en lugar de los cuatro necesarios. 

2. Las atracciones entre iones de carga opuesta for- 
man enlaces ibnicos. 



2. En el equilibrio, las reacciones directa e inversa 
ocurren a la misma velocidad. 


Autoevaluacion 

l b 2. a 3. b 4. b 5. c 

5. b 7. b 8. a 9.b 10. b 

CAPITULO 3 

Evaluacion de conceptos 3-1 

1. La electronegatividad es la atraccion de un atomo 
por los electrones de un enlace covalente. Puesto 
que el oxigeno es mas electronegativo que el 
hidrogeno, el atomo de oxigeno del H20 atrae a 
los electrones, y da como resultado una carga 
parcial negativa sobre el atomo de oxigeno y una 
carga parcial positiva sobre los atomos de hidro- 
geno. Los extremos de las moleculas de agua con 
carga opuesta se ven atraldos entre si para for- 
mar un enlace de hidrogeno. 

2. Los atomos de hidrogeno de una molecula con sus 
cargas parciales positivas repelerian a los atomos de 
hidrogeno de la molecula adyacente. 


Evaluacion de conceptos 1-3 

1. Una direccion de correo senala un lugar acercan- 
dose desde las categorias mas amplias hasta las 
mas estrechas: un estado, una ciudad, un codigo 
postal, una calle y el numero de una casa o apar- 
tamento. Esto es analogo a la estructura de gru- 
pos subordinados a otros grupos de la taxono- 
mia biologica. 

2. Los organismos del dominio Eukarya estan for- 
mados por celulas eucariontes, en oposicion a 
las celulas procariontes de los dominios Bacteria 
y Archaea. 

Evaluacion de conceptos 1-4 

1. La seleccion natural no “crea” la variacion que 
hace posible la adaptacion, sino que la “impri- 
me” seleccionandola a favor de ciertos rasgos 
heredables en una poblacion que varfa natural- 
mente. 


CAPITULO 2 

Evaluacion de conceptos 2-1 

1. La sal de mesa consiste en dos elementos, mien¬ 
tras que el oxigeno se compone solo de uno. 

2. El carbono, el oxigeno, el hidrogeno y el nitro- 
geno. 

Evaluacion de conceptos 2-2 

1. Siete. 

2. Numero atomico = 7; numero de masa = 15 ; 15 7 N. 

3. Numero atomico = 12; 12 protones, 12 electro¬ 
nes; tres orbitas de electrones; dos electrones en 
la orbita de Valencia. 

4. Los electrones de la orbita mas alejada del nucleo 
tienen el mayor potencial de energia y los elec¬ 
trones de la orbita mas cercana al nucleo tienen 
el menor. 

5. Nueve electrones; dos orbitas de electrones; Is, 
2s, 2p (tres de ellas); un electron desapareado. 


^4 Evaluacion de conceptos 3-2 
C 1. Los enlaces de hidrogeno mantienen juntas a las 
./ moleculas de agua vecinas; esta cohesion ayuda 
f : a las moleculas a resistir la atraccion gravitatoria 

hacia abajo. La adhesion entre las moleculas de 
agua y las paredes de las celulas conductoras de 
agua tambien contrarrestan la atraccibn gravita¬ 
toria hacia abajo. A medida que el agua se eva- 
pora de las hojas, la cadena de moleculas de 
agua en las celulas conductoras de agua se 
mueve hacia arriba 

2. La elevada humedad obstaculiza el enfriamiento 
al suprimir la evaporacion de la transpiracion. 

3. El agua se expande a medida que se congela 
debido a que las moleculas de agua se alejan al 
formar cristales de hielo. Cuando hay agua en 
una hendidura de un canto rodado, la expansibn 
del agua debido al congelamiento puede partir la 
roca. 

4. La masa molecular del NaCl es de 58,5 daltons. 
Un mol tendria una masa de 58,5 g, por lo que 
mediria 0,5 mol, o 29,3 g de NaCl y gradual- 


Apendice A 






mente agregarfa agua, agitando hasta que se 
disuelva. Agregaria agua para llevar el volumen 
final all. 


Evaluation de conceptos 3-3 

1. 10 5 , o 100 000 

2. [H + ] = 0,01 M = 10-2 M, por tanto pH = 2 

Autoevaluacion 

l.d 2.d 3.b 4.c 5.b 

6.c 7.c 8.d 9.c lO.c 

CAPITULO 4 

Evaluation de conceptos 4-1 

1. La urea es una molecula sintetizada por organis- 
mos vivos, y que se encuentra en la orina. Su 
slntesis a partir de gases de la atmosfera primiti- 
va de la Tierra demostro que las moleculas de la 
vida podrlan haberse sintetizado al principio a 
partir de moleculas inertes. 


Evaluation de conceptos 4-2 


H' 


H 


\ / 
C=C 
h/ \h 


2. Los butanos en (b) son isomeros estructurales, 
como lo son los butenos en (c). 

3. Ambos consisten en su mayor parte en cadenas 
hidrocarbonadas. 


Evaluation de conceptos 4-3 

1. Tiene tanto un grupo amino (—NH 2 ) como un 
grupo carboxilo (—COOH), lo que lo convierte 
en un acido carboxllico. 

2. La molecula de ATP pierde un fosfato y se con¬ 
vierte en ADR 

Autoevaluacion 

1. b 2. c 3. d 4. d 5. a 

6. b 7. b 8. a 9. d 

10. b, porque no solo estan los dos oxigenos elec- 
tronegativos del grupo carboxilo, sino tambien 
un oxigeno en el siguiente carbono (carbonilo). 
Todos estos oxigenos ayudan a hacer mas polar 
el enlace entre el O y el H del grupo —OH, lo 
que hace as! mas probable la disociacion del H + . 


CAPITULO 5 

Evaluation de conceptos 5-1 

1. Protelnas, hidratos de carbono, llpidos y acidos 
nucleicos. 

2. Nueve, siendo necesaria una molecula de agua 
para hidrolizar cada par de monomeros conecta- 
dos. 

3. Los aminoacidos en la protelna de la manzana se 
liberan en reacciones de hidrolisis y se incorpo- 
ran a sus protelnas en reacciones de deshidrata- 
cion. 

Evaluation de conceptos 5-2 

1. c 3 h 6 o 3 o c 3 (H 2 o) 3 

2. C 12 H 22 O u 

3. Ambas moleculas son pollmeros de glucosa sin- 
tetizados por plantas, pero los monomeros de 
glucosa se disponen de forma diferente. El almi- 
don cumple principalmente la funcion de alma- 
cenamiento del azucar. La celulosa es un polisa- 
carido estructural y es el principal material de la 
pared celular vegetal. 


Evaluation de conceptos 5-3 

1. Ambos tienen una molecula de glicerol unida a 
acidos grasos. El glicerol de una grasa tiene tres 
acidos grasos unidos, mientras que el glicerol de 
un fosfollpido esta unido a dos acidos grasos y 
un grupo fosfato. 

2. Los acidos grasos de una grasa saturada no tie¬ 
nen dobles enlaces en sus cadenas hidrocarbo¬ 
nadas, mientras que al menos un acido graso de 
una grasa insaturada tiene un doble enlace. Las 
grasas saturadas tienden a ser solidas a tempera- 
tura ambiente, pero las grasas insaturadas son 
liquidas. 

3. Las hormonas sexuales humanas son esteroides, 
un tipo de compuesto hidrofobo. 

Evaluation de conceptos 5-4 

1. La funcion de cada proteina es una consecuencia 
de su forma especlfica, que se pierde cuando la 
protelna se desnaturaliza. 

2. La estructura secundaria se compone de enlaces 
de hidrogeno entre atomos de la columna verte¬ 
bral polipeptldica. La estructura terciaria se 
compone de enlaces entre atomos de los grupos 
R de las subunidades de aminoacidos. 

3. La estructura primaria, la secuencia de aminoaci¬ 
dos, afecta a la estructura secundaria, que afecta 
a la estructura terciaria, que por su parte afecta a 
la estructura cuatemaria (si la hay). En pocas 
palabras, la secuencia de aminoacidos afecta a la 
forma de la protelna, y la funcion de una prote- 
Ina depende de su forma. 

Evaluation de conceptos 5-5 



Autoevalucion 

1. d 2. c 3.c, dye 4. a 5. b 

6. d 7. d 8. b 9. b 10. b 

CAPITULO 6 

Evaluation de conceptos 6-1 
1. (a) Microscopio optico, (b) microscopio electro- 
nico de barrido, (c) microscopio electronico de 
transmision. 

Evaluation de conceptos 6-2 

1. Vease figura 6-9. 

Evaluation de conceptos 6-3 

1. Los ribososomas del citoplasma traducen el men- 


saje genetico, transportado por el mRNA desde 
el DNA del nucleo, en una cadena polipeptldica. 

2. La cromatina esta compuesta de DNA y protel¬ 
nas asociadas; contiene la information genetica 
de la celula. Los nucleolos estan constituidos 
por RNA y protelnas y se asocian con regiones 
particulares del DNA. En los nucleolos se sin- 
tetiza el rRNA y se ensamblan las subunidades 
de los ribosomas. 

Evaluation de conceptos 6-4 

1. La principal diferencia entre el RE rugoso y el RE 
liso es la presencia de ribosomas unidos al RE 
rugoso. Aunque ambos tipos de RE sintetizan 
fosfollpidos, todas las protelnas de membrana se 
producen sobre los ribosomas del RE rugoso. El 
RE liso tambien participa en la desintoxicacion, 
en el metabolismo de los hidratos de carbono y 
en el almacenamiento de iones calcio. 

2. El mRNA se sintetiza en el nucleo, luego sale a 
traves de un poro nuclear para ser traducido en 
un ribosoma que esta adherido al RE rugoso. A 
medida que la protelna se sintetiza, ingresa a la 
luz del RE y quiza se modifica alll. Una veslcu- 
la de transporte lleva la protelna hasta el apara- 
to de Golgi. Despues de nuevas modificaciones 
en el aparato de Golgi, otra veslcula de trans¬ 
porte la lleva de regreso al RE, donde realizara 
su funcion celular. 

3. Las veslculas de transporte desplazan las mem- 
branas y las sustancias que encierran en su inte¬ 
rior hacia otros componentes del sistema de 
endomembranas. 

Evaluation de conceptos 6-5 

1. Los dos organulos participan en la transforma- 
cion de energla, las mitocondrias en la respira¬ 
tion celular y los cloroplastos en la fotoslntesis. 
Ambos estan compuestos por dos o mas mem- 
branas separadas. 

2. Las mitocondrias y los cloroplastos contienen 
DNA, que codifica algunas de sus protelnas. No 
estan conectados flsicamente o mediante veslcu¬ 
las de transporte a otros organulos del sistema 
de endomembranas. 

Evaluation de conceptos 6-6 

1. Los microtubulos son tubos huecos que resisten 
la curvatura; los microfilamentos se parecen mas 
a cables fuertes que resisten al estiramiento. 
Estas propiedades opuestas trabajan en conjun- 
to para definir y mantener la forma de la celula. 
Los filamentos intermedios tambien resisten al 
estiramiento y son elementos mas permanentes 
que soportan tensiones y refuerzan la forma de 
la celula. 

2. Los brazos de dinelna, impulsados por el ATP, 
mueven los dobletes vecinos de microtubulos 
uno con respecto al otro. Debido a que estan 
anclados en el organulo y unidos entre si, los 
dobletes se curvan en lugar de deslizarse uno 
por encima del otro. 

Evaluation de conceptos 6-7 

1. La diferencia mas obvia es la presencia de cone- 
xiones citoplasmaticas directas entre las celulas 
de plantas multicelulares (plasmodesmas) y ani¬ 
mates (uniones en hendidura). Estas conexiones 
generan una continuidad del citoplasma entre 
las celulas adyacentes. 

2. La pared celular o la MEC debe ser permeable a los 
materiales que entran y salen de la celula, y a las 
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moleculas que proporcionan la information acerca 
del medio que rodea a la celula. 

Autoevaluacion 

l.c 2. c 3. b 4. d 5. d 

6. b 7. c 8. b 9. e 10. a 

CAPITULO 7 

Evaluacion de conceptos 7-1 

1. Es de esperar que las plantas adaptadas a 
ambientes frfos tengan mas acidos grasos insa- 
turados en sus membranas, ya que estos per- 
manecen en estado llquido a temperaturas mas 
bajas. Las plantas adaptadas a ambientes cali- 
dos deberian tener mas acidos grasos satura- 
dos, lo que permitiria a los acidos grasos “api- 
larse” de forma mas compacta y volviendo 
menos fluida a la membrana, contribuyendo, 
de esa manera, a que permanezca intacta a 
temperaturas elevadas. 

2. Estan en la cara interna de la membrana de las 
vesiculas de transporte. 

Evaluacion de conceptos 7-2 

1. Tanto el 0 2 como el C0 2 son moleculas peque- 
nas, no cargadas, que pueden pasar con facilidad 
a traves del nucleo hidrofobo de una membrana. 

2. El agua es una molecula muy polar, de manera 
que no puede pasar muy rapidamente a traves 
de la region hidrofoba en la region media de una 
bicapa fosfolipldica. 

Evaluacion de conceptos 7-3 

1. La actividad de la vacuola contractil de 
Paramecium disminuira. La vacuola bombea 
hacia fuera de la celula el exceso de agua que 
fluye hacia dentro de ella; este flujo se produce 
solamente en un medio hipotonico. 

Evaluacion de conceptos 7-4 

1. La bomba utilizaria ATP Para establecer un voltaje, 
los iones deberian ser bombeados en contra de su 
gradiente, lo que requiere energia. 

2. Cada ion se transporta en contra de su gradiente 
electroquimico. Si cualquier ion fluyera a favor 
de su gradiente electroquimico, entonces se con- 
siderana cotransporte. 

Evaluacion de conceptos 7-5 

1. Exocitosis. Cuando una vesicula de transporte se 
fusiona con la membrana plasmatica, la mem¬ 
brana de la vesicula pasa a formar parte de dicha 
membrana. 

2. Endocitosis mediada por receptores, porque^ en 
este caso, una molecula especlfica requiere ser 
captada en un momento determinado; la pinoci- 
tosis incorpora sustancias de una manera ines- 
peclfica. 

Autoevaluacion 

1. b 2. c 3. a 4. d 5. b 

6. Fructosa 

7. Glucosa 

8. El contenido celular 

9. Hacia dentro de la celula 

10. b, c y e. Con respecto a la option e: aun cuan¬ 
do la sacarosa no puede alcanzar la misma con¬ 
centration en cada cara, el flujo de agua (osmo¬ 
sis) producira condiciones isotonicas. 


CAPITULO 8 

Evaluacion de conceptos 8-1 

1. La segunda ley es la tendencia hacia el azar. 
Concentraciones iguales de una sustancia a 
ambos lados de una membrana es una distribu¬ 
tion mas aleatoria que concentraciones desigua- 
les. La difusion de una sustancia a una region 
donde inicialmente esta menos concentrada 
incrementa la entropla, lal como establece la 
segunda ley. 

2. La energia es la capacidad de provocar cambio, 
y algunas formas de energia pueden realizar tra- 
bajo. 

3. La manzana tiene energia potencial al colgar del 
arbol, y los azucares y otros nutrientes que con- 
tiene tienen energia qulmica. La manzana tiene 
energia cinetica cuando cae del arbol al suelo. 
Finalmente, la energia termica se pierde cuando 
la manzana es digerida y sus moleculas se degra- 
dan. 

Evaluacion de conceptos 8-2 

1. La respiration celular es un proceso espontaneo 
y exergonico. La energia liberada de la glucosa se 
emplea para efectuar trabajo dentro de la celula, 
o se pierde en forma de calor. 

2. Los iones H + pueden realizar trabajo solamente si 
su concentration a cada lado de la membrana es 
distinta. Cuando las concentraciones de H + son las 
iguales, el sistema esta en equilibrio y no puede 
realizar trabajo. 

Evaluacion de conceptos 8-3 

1. Mediante la fosforilacion, la adicion de grupos 
fosfato: el ATP transfiere energia a los procesos 
endergonicos al fosforilar otras moleculas. Los 
procesos exergonicos fosforilan ADP para rege- 
nerar ATP 

2. Un conjunto de reacciones acopladas puede 
transformar el primer grupo en el segundo 
grupo. Ya que, sobre todo, este es un proceso 
exergonico, la AG es negativa y el primer grupo 
debe tener mas energia libre. 

Evaluacion de conceptos 8-4 

1. Una reaction espontanea es una reaction exergo- 
nica. Sin embargo, si tiene una alta energia de 
activation que es dificil alcanzar, la velocidad de 
reaction puede ser baja. 

2. Unicamente los sustratos especlficos encajaran 
en el sitio activo de una enzima, la parte de la 
enzima que lleva a cabo la catalisis. 

3. Como un inhibidor competitivo, el malonato se 
une al sitio activo de la succinato deshidrogena- 
sa y, de esta manera evita que el sustrato normal, 
succinato, se una. 

Evaluacion de conceptos 8-5 

1. El activador se une de rnodo que estabiliza la 
estructura activa de la enzima, mientras que el 
inhibidor estabiliza la estructura inactiva. 

Autoevaluacion 

l.b 2. c 3. b 4. b 5. e 

6. a 7. e 8. c 9. a 10. c 

CAPITULO 9 

Evaluacion de conceptos 9-1 

1. La C 4 H 6 0 5 se oxida y el NAD + se reduce. 


Evaluacion de conceptos 9-2 

1. El NAD + actua como agente oxidante en el paso 
6 aceptando electrones del gliceraldehldo-3-fos- 
fato que, de este modo, actua como agente 
reductor. 

Evaluacion de conceptos 9-3 

1. En el NADH y el FADH 2 ; estos donaran electro¬ 
nes a la cadena de transporte de electrones. 

2. El C0 2 se libera del piruvato producido en la glu- 
colisis, y tambien se produce C0 2 en el ciclo del 
acido cltrico. 

Evaluacion de conceptos 9-4 

1. La fosforilacion oxidativa se detendrla por com- 
pleto, causando la ausencia de production de 
ATP Sin oxlgeno para “arrastrar” los electrones a 
lo largo de la cadena de transporte de electrones, 
el H + no seria bombeado al espacio intermem- 
brana, de la mitocondria y no se produciria la 
quimiosmosis. 

2. Dado que la adicion del H + (disminucion del pH) 
estableceria un gradiente protbnico incluso en 
ausencia de la funcion de la cadena de transpor¬ 
te de electrones, esperariamos que la ATP sinta- 
sa funcione y sintetice ATP (De hecho, fueron 
experimentos como este los que aportaron 
soporte a la existencia de la quimiosmosis como 
mecanismo de acoplamiento energetico). 

Evaluacion de conceptos 9-5 

1. Un derivado del piruvato -sea acetaldehido 
durante la fermentation alcoholica o el propio 
piruvato durante la fermentation acida lactica-: 
oxlgeno. 

2. La celula deberia consumir glucosa a una tasa 
aproximadamente 19 veces superior al consumo 
en el ambiente aerobico (se generan 2 ATP en la 
fermentation frente a hasta 38 ATP en la respi¬ 
ration celular). 

Evaluacion de conceptos 9-6 

1. La grasa esta mucho mas reducida; tiene muchas 
unidades -CH 2 . Los electrones presentes en la 
molecula de hidrato de carbono se encuentran de 
alguna manera oxidados, dado que parte de ellos 
estan unidos al oxlgeno. 

2. Cuando consumimos mas alimento que el nece- 
sario para los procesos metabolicos, nuestro 
cuerpo sintetiza grasa para almacenar la energia 
para el futuro. 

ac*3. El AMP se acumulara y estimulara la fosfofructo- 
\ cinasa que incrementa la tasa de glucolisis. Dado 
-f que el oxlgeno esta ausente, la celula convertira 
- £ piruvato en lactato en la fermentation acida lac¬ 
tica y suministrara ATP 

Autoevaluacion 

1. b 2. d 3. c 4. c 5. a 

6. a 7. b 8. d 9. b 10. b 

CAPITULO 10 

Evaluacion de conceptos 10-1 

1. El C0 2 entra a las hojas a traves de los estomas, 
y el agua ingresa a traves de la ralces es llevado 
hasta las hojas por medio de los haces vascula- 
res. 

2. Utilizando un isotopo pesado del oxlgeno como 
un marcador, 18 0, van Neil fue capaz de demos- 


Apendice A 



trar que el oxlgeno producido durante la foto- 
sintesis se origina en el agua, no en el dioxido de 
carbono. 

3. El ciclo de Calvin depende del NADPH y del ATP 
que generan las reacciones de la fase luminosa, y 
las reacciones de la fase luminosa dependen del 
NADP + y del ADP y el P t que el ciclo de Calvin 
genera. 

Evaluation de conceptos 10-2 

1. Verde, debido a que la luz verde es en su mayor 
parte es transmitida y reflejada -no absorbida- 
por los pigmentos fotosinteticos. 

2. En los cloroplastos, los electrones excitados por 
la luz se captan por un aceptor primario de elec¬ 
trones, el cual evita que regresen al estado fun¬ 
damental. En la clorofila aislada no hay aceptor 
de electrones, por lo que los electrones fotoexci- 
tados regresan de inmediato al estado funda¬ 
mental, con emision de luz y calor. 

3. El agua (H 2 0) es el donante de electrones, el 
NADP + acepta electrones al final de la cadena de 
transporte de electrones y se reduce a NADPH. 

Evaluation de conceptos 10-3 

1. 6, 18, 12 

2. Mientras mas sea la energia potencial almacena- 
da en una molecula, se requiere mas energia y 
poder reductor para la formation de la molecu¬ 
la. La glucosa es una fuente importante de ener¬ 
gia debido a que esta muy reducida y almacena 
gran cantidad de energia potencial en sus elec¬ 
trones. Para reducir el C0 2 a glucosa se requiere 
mucha energia y poder reductor en forma de un 
alto numero de moleculas de ATP y NADPH, 
respectivamente. 

3. Las reacciones de la fase luminosa requieren ADP 
y NADP + , que no se podrlan formar a partir de 
ATP y NADPH si se detuviese el ciclo de Calvin. 

Evaluation de conceptos 10-4 

1. La fotorrespiracion disminuye el rendimiento 
fotosintetico al adicionar oxlgeno, en lugar de 
dioxido de carbono, al ciclo de Calvin. Como 
resultado no se genera azucar (no se fija carbo¬ 
no) y el 0 2 se utiliza en lugar de generarse. 

2. Las especies C 4 y CAM podrlan reemplazar a 
muchas especies de C 3 . 

Autoevaluacion 

l.d 2. b 3. d 4. b 5. b 

6. c 7. d 8. e 9. d 10. c 

CAPITULO 11 

Evaluation de conceptos 11-1 

1. La secretion de moleculas transmisoras en una 
sinapsis es un ejemplo de serialization local. La 
serial electrica que viaja a lo largo de una celula 
nerviosa muy larga y es transmitida a la siguien- 
te celula puede considerarse un ejemplo de 
senalizacion de larga distancia (notese que, sin 
embargo, se requiere la senalizacion local en la 
sinapsis entre dos celulas para que la serial pase 
de una celula a la siguiente). 

2. No se genera glucosa-1-fosfato debido a que la 
activation de la enzima requiere una membrana 
celular intacta con un receptor intacto en la 
membrana. La enzima no puede activarse direc- 
tamente mediante interaction con la molecula 
serial en el tubo de ensayo. 


Evaluation de conceptos 11-2 

1. El receptor NGE se encuentra en la membrana 
plasmatica. La molecula de NGF soluble en agua 
no puede pasar a traves de la membrana lipldica 
para los receptores intracelulares, como pueden 
hacerlo las hormonas esteroideas. 

Evaluation de conceptos 11-3 

1. Una proteincinasa es una enzima que transfiere un 
grupo fosfato desde el ATP hasta una protelna, 
generalmente activando esa protelna (a menudo, 
un segundo tipo de proteincinasa). Muchas vlas de 
transduction de senales incluyen una serie de 
estas interacciones, en la cual cada proteincinasa 
fosforilada a su vez fosforila la siguiente proteinci¬ 
nasa en la serie. Esa casacada de fosforilacibn lleva 
una serial desde el exterior de la celula hasta la(s) 
protelna(s) que llevan a cabo la respuesta. 

2. Las proteinfosfatasas revierten los efectos de las 
cinasas. 

3. El canal regulado por 1P 3 se abre, lo que permite 
a los iones calcio salir del RE, elevando la con¬ 
centration citosblica de Ca 2+ . 

Evaluation de conceptos 11-4 

1. Mediante una cascada de activacion secuencial 
de pasos, una molecula puede activar a numero- 
sas moleculas que funcionan en el siguiente 
paso. 

2. Las proteinas de andamiaje contienen a los com- 
ponentes moleculares de vlas de senalizacion en 
un complejo. Diferentes proteinas de andamiaje 
podrlan ensamblar diferentes conjuntos de pro- 
telnas y producir diferentes respuestas celulares 
en las dos celulas. 

Autoevaluacion 

1. c 2. d 3.a 4. c 5.c 

6. c 7. a 8. b 9. c 10. a 

CAPITULO 12 

Evaluation de conceptos 12-1 

1. 32 celulas 

2 . 2 

3. 39; 39; 78; 39 

Evaluation de conceptos 12-2 

1. Desde el final de la fase S de la interfase hasta el 
final de la metafase de la mitosis. 

2. 4; 8 

3. La citocinesis da como resultado dos celulas hijas 
geneticamente identicas tanto en las celulas 
vegetales como animales, pero el mecanismo de 
division del citoplasma es diferente entre anima¬ 
les y plantas. En una celula animal, la citocinesis 
se produce por segmentation, la cual divide la 
celula progenitora en dos con un anillo contrac- 
til de filamentos de actina. En una celula vegetal 
se forma una placa celular en el centra de la 
celula y crece hasta que su membrana se fusiona 
con la membrana plasmatica de la celula proge¬ 
nitora. Tambien se produce una pared celular 
nueva a partir de la placa celular, lo que da como 
resultado dos celulas hijas. 

4. Alargan la celula durante la anafase. 

5. Respuesta de ejemplo cada tipo de cromosomas 
se compone de una sola molecula de DNA con 
proteinas unidas. Si se estirasen, las moleculas 
de DNA serian muchas veces mas largas que las 
celulas en las cuales residen. Durante la division 
celular, las dos copias de cada tipo de cromoso¬ 


mas se separan activamente, y una copia termi- 
na en cada una de las dos celulas hijas. 

Evaluation de conceptos 12-3 

1- Gj 

2. El nucleo de la derecha originalmente estaba en 
fase Gp, por tanto, todavia no habia duplicado su 
cromosoma. El nucleo de la izquierda estaba en 
fase M, por lo que ya habia duplicado su cromo¬ 
soma. 

3. Debe constituirse una cantidad suficiente de 
MPF para que la celula pase a traves del punto 
de control G 2 . 

4. Las celulas podrian dividirse incluso en ausencia 
de PDGF, caso en el cual no se detendrian cuan- 
do la superficie se encuentra cubierta; continua- 
rian dividiendose, superponiendose una encima 
de la otra. 

5. La mayoria de los cuerpos celulares no se 
encuentran en el ciclo celular, sino que se 
encuentran en un estado de no division denomi- 
nado G 0 . 

6. Ambos tipos de tumores se componen de celulas 
anormales. Un tumor benigno permanece en su 
sitio original y, generalmente, puede extirparse 
quirurgicamente. Las celulas cancerosas de un 
tumor maligno se diseminan desde el sitio origi¬ 
nal (metastasis) y pueden deteriorar las funcio- 
nes de uno o mas organos. 

Autoevaluacion 

I. b 2. b 3. a 4. a 5. c 

6. c 7. c 8. e 9. a 10. b 

II. Vease la figura 12-6 

CAPITULO 13 

Evaluation de conceptos 13-1 

1. Los padres transmiten genes a su descendencia 
que programan a las celulas para elaborar enzi- 
mas especificas y otras proteinas cuya accibn 
acumulada produce los rasgos heredados de un 
individuo. 

2. Estos organismos se reproducen por mitosis, que 
genera una descendencia cuyos genomas son 
virtualmente copias exactas del genoma de los 
padres. 

3. Los hijos se parecen a sus padres, pero no son 
geneticamente identicos a ellos ni a sus herma- 
nos porque la reproduction sexual genera com- 

sfcf binaciones diferentes de informacion genetica. 

& 

Evaluation de conceptos 13-2 

1. Una mujer tiene dos cromosomas X; un hombre 
tiene un cromosoma X y un cromosoma Y. 

2. En la meiosis, el recuento de cromosomas se 
reduce de diploide a haploide; la union de dos 
gametos haploides en la fecundacion restablece 
el recuento diploide de cromosomas. 

3. El numero haploide (n) es 39; el numero diploi¬ 
de (2n) es 78. 

4. La meiosis esta implicada en la produccion de 
gametos en los animales. En las plantas y en la 
mayoria de los hongos, la mitosis esta implicada 
en la produccion de gametos (fig. 13-6). 

Evaluation de conceptos 13-3 

1. En la mitosis, una sola replication de los cromoso¬ 
mas es seguida por una division de la celula, de 
modo que el numero de conjuntos de cromoso¬ 
mas en las celulas hijas es el mismo que en la celu¬ 
la progenitora. En la meiosis, una sola replication 


Apendice A 


Respuestas 






Respuestas 


de los cromosomas va seguida de dos divisiones 
celulares que reducen el numero de conjuntos de 
cromosomas de dos (diploide) a uno (haploide). 

2. Los cromosomas son similares porque cada uno 
esta compuesto por dos cromatides hermanas y 
los cromosomas individuales se posicionan en la 
placa metafasica. Los cromosomas difieren en 
que, en una celula que se divide por mitosis, las 
cromatides hermanas de cada cromosoma son 
geneticamente identicas pero, en una celula que 
se divide por meiosis, las cromatides hermanas 
son distintas desde el punto de vista genetico a 
causa del entrecruzamiento en la meiosis I. 
Ademas, los cromosomas en la metafase de la 
mitosis pueden formar parte de un conjunto 
diploide o haploide, pero los cromosomas en la 
metafase de la meiosis II siempre forman parte 
de un conjunto haploide. 

Evaluation de conceptos 13-4 

1. Aun en ausencia de entrecruzamiento, la distri¬ 
bution independiente de los cromosomas 
durante la meiosis I puede generar, teoricamen- 
te, 2" gametos haploides posibles y la fecunda¬ 
tion al azar puede producir 2" x 2" cigotos 
diploides posibles. Puesto que el numero haploi¬ 
de (n) de las abejas de la miel es 16 y el de las 
moscas de la fruta es 4, seria de esperar que dos 
abejas produzcan una variedad mayor de cigotos 
que dos moscas de la fruta. 

2. Si los segmentos de las cromatides patema y 
matema que sufren entrecruzamientos son iden- 
ticos desde el punto de vista genetico, los cro¬ 
mosomas recombinantes seran geneticamente 
equivalentes a los cromosomas progenitores. El 
entrecruzamiento contribuye a la variation 
genetica solo si implica reorganizaciones de ver- 
siones diferentes de los genes. 

Autoevaluacion 

1. d 2. b 3. d 4. d 5. c 

6. d 7. a 8. c 9. c 10. d 

CAPITULO 14 ' 

Evaluation de conceptos 14-1 

1. Primero, todas las plantas ¥ l tertian flores del 
mismo color (purpura) que las flores de una de las 
variedades parentales, en vez de un color interme- 
dio como predice la hipotesis de “mezcla”. 
Segundo, la reaparicion de las flores blancas en la 
generation F 2 indica que el alelo que controla el 
rasgo color bianco no se perdio en la generacion ¥ l ; 
en cambio, este efecto fenotipico quedo enmasca- 
rado por el efecto del alelo dominante de las flores 
purpuras. 

2. La ley de la distribucion independiente predice 
que 25 plantas (V ]6 de la descendencia) seran 
aatt , o recesivas para ambos caracteres. Es pro¬ 
bable que el resultado real difiera ligeramente de 
este valor. 

Evaluation de conceptos 14-2 

1. V 2 homocigota dominante (CC), 0 homocigota 
recesiva (cc) y V 2 heterocigota (Cc). 

2. V 4 BBDD; V 4 BbDD ; V 4 BBDd\ V 4 BbDd 

3. 0; puesto que solo uno de los padres tiene un 
alelo recesivo para cada caracter no existe posi- 
bilidad de producir descendencia homocigota 
recesiva que pudiera mostrar el rasgo recesivo. 

Evaluation de conceptos 14-3 

1. Los alelos negro y bianco son dominantes incom- 
pletos, es decir, que los heterocigotos son grises. 


Un cruzamiento entre un gallo gris y una gallina 
negra debe producir numeros aproximadamente 
iguales de descendencia gris y blanca. 

2. La altura se hereda, al menos, parcialmente, y 
parece exhibir una herencia poligenica con una 
norma de reaction amplia, que indica que los 
factores ambientales tienen una fuerte influencia 
sobre el fenotipo. 

Evaluation de conceptos 14-4 

1. V 9 . (Puesto que la fibrosis quistica es causada 
por un alelo recesivo, los hermanos de Isabel y 
Tomas que tienen FQ deben ser homocigotos 
recesivos. Por tanto, cada padre debe ser por- 
tador del alelo recesivo. Ya que ni Isabel ni 
Tomas tienen FQ, esto significa que cada uno 
tiene una probabilidad de 2 / 3 de ser portador. 
Si ambos son portadores, existe una probabili¬ 
dad de V 4 de que tengan un hijo con FQ: 2 / 3 x 
2 / 3 x V 4 = V 9 ). 0 (Tanto Isabel como Tomas 
deberian ser portadores para tener un hijo con 
la enfermedad.) 

2. El genotipo de Juana es Dd. Debido a que el alelo 
para la polidactilia (D) es dominante en el alelo de 
cinco dedos por extremidad (d), el rasgo se expre- 
sa en personas con genotipo DD o Dd. Si la madre 
de Juana era homocigota dominante (DD), enton- 
ces todos sus hijos hubieran tenido polidactilia. 
Pero, puesto que los hermanos de Juana no pre- 
sentan este rasgo, su madre debe ser heterocigota 
(Dd). Todos los hijos nacidos de madre (Dd) y 
padre (dd) tienen el genotipo dd (fenotipo normal) 
o Dd (fenotipo con polidactilia). 


Problemas de genetica 

1. El cruzamiento parental es AARR x aarr. El geno¬ 
tipo de F, es AaRr , el fenotipo de todos es axial- 
rosa. Los genotipos de F 2 son 4 AaRr : 2 AaRR : 
2 AARr : 2 aaRr: 2 Aarr : 1 AARR : 1 aaRR : 1 
AArr : 1 aarr. Los fenotipos de F 2 son 6 axial- 
rosa : 3 axial-rojo : 3 axial-blanca : 2 terminal- 
rosa : 1 terminal-blanca : 1 terminal-rojo. 

2. a. V M b. c. V 8 d. V 32 

3. El albinismo (b) es un rasgo recesivo; el pelaje 
negro (B) es dominante. Primer cruzamiento: 
padres BB x bb; gametos B y b; descendencia 
todos Bb (pelaje negro). Segundo cruzamiento: 
padres Bb x bb ; gametos V 2 By l / 2 b (padre hete- 
rocigoto) y b\ descendencia V 2 Bb y L / 2 bb. 

4. a. PPLl x PPLl , PPLl x PpLl, o PPLl x ppLl. b. ppLl 
x ppLl. c. PPLL x cualquiera de los 9 genotipos 
posibles o PPll x ppLL. d. PpLl x Ppll. e. PpLl x 
PpU. 


5. Hombre IAi; mujer IBi; hijo ii. Otros genotipos de 
los hijos son V 4 IAIB, V 4 IAi, V 4 IBi. 

6 . a.3/ 4 x3/ 4 x3/ 4 = 27/ 64 

b-l- 27 / 64 = 3 V 64 
c. V 4 x V 4 X V 4 = V 64 


d-l-V 64 = «/ 64 

7. a. V 256 b. V 16 

8. a. 1 b. 


c- V 25 
c. V. 


d- % 
d. V, 


e. V 1: 


9. V 9 

10. Los aparemientos del gato mutante original con 
gatos de lineas geneticamente puras de ovejas rec- 
tas produciran descendencia F } de ovejas curvadas 
y de ovejas rectas si el alelo de ovejas curvadas es 
dominante, pero solo descendencia de ovejas rec¬ 
tas si el alelo es recesivo. Usted obtendria alguna 
descendencia de linea geneticamente pura homoci¬ 
gota para el alelo de ovejas curvadas a partir de cru- 
zamientos entre gatos Fj resultantes de los cruza- 


mientos originales de ovejas curvadas ( ovejas rec¬ 
tas si el rasgo es dominante o recesivo. Usted sabe 
que los gatos son de linea pura cuando los apare¬ 
mientos de ovejas curvadas x oveja curvada pro- 
ducen solo descendencia de ovejas curvadas. 
Como consecuencia, el alelo que causa las orejas 
curvadas es dominante. 

11- V le 

12. El 25% sera estrabico; toda la descendencia 
estrabica sera tambien blanca. 

13. El alelo dominante I es epistasico del locus P/p 
y por lo tanto, la proporcion genotlpica para la 
generacion sera 9 I_P_ (sin color): 3 I_pp (sin 
color) : 3 iiP_ (purpura) : 1 iipp (rojo). En total, 
la proporcion fenotlpica es 12 sin color : 3 pur¬ 
pura : 1 rojo. 

14. Recesivo. Todos los individuos afectados 
(Arlene, Tomas, Vilma y Carla) son homocigotos 
recesivos aa. Jorge es Aa, ya que algunos de sus 
hijos con Arlene estan afectados. Samuel, Ana, 
Daniel y Alan son Aa, puesto que todos son hijos 
sanos con un padre afectado. Miguel tambien es 
Aa, ya que tiene una hija afectada (Carla) con su 
esposa heterocigota Ana. Sandra, Tina y 
Cristobal pueden tener genotipo AA o Aa. 

15. V 2 . 

16. V 6 . 

17. 9 B_A_ (agutl) : 3 B_aa (negro) : 3 bbA_ (bian¬ 
co) : 1 bbaa (bianco). En total 9 agutl: 3 negros 
: 4 blancos. 

CAPITULO 15 

Evaluation de conceptos 15-1 

1. La ley de segregation se relaciona con la herencia de 
alelos de un caracter unico; la base fisica es la sepa¬ 
ration de los homologos en la anafase I. La ley de 
la distribucion independiente de los alelos se rela¬ 
ciona con la herencia de alelos de dos caracteres; la 
base fisica es la disposition altemativa de los pares 
de cromosomas homologos en la metafase I. 

2. Alrededor de 3 / 4 partes de la descendencia F 2 ten- 
drfa ojos rojos y alrededor de V 4 ojos blancos. 
Aproximadamente, la mitad de las moscas de 
ojos blancos serian hembras y la mitad, machos; 
cerca de la mitad de las moscas de ojos rojos 
serian hembras y la mitad machos. 

Evaluation de conceptos 15-2 

1. El entrecruzamiento durante la meiosis I en el 
padre heterocigoto produce algunos gametos 

^ con genotipos recombinantes para los dos genes. 

J La descendencia con un fenotipo recombinante 
4" se origina de la fertilization de gametos recom¬ 
binantes por gametos homocigotos recesivos de 
un padre mutante doble. 

2. En cada caso, los alelos contribuidos por el pro¬ 
genitor hembra determinan el fenotipo de la 
descendencia porque en este cruzamiento el 
macho solo contribuye con alelos recesivos. 

3. No, el orden podria ser A-C-B o C-A-B. Para 
determinar que posibilidad es correcta se debe 
conocer la frecuencia de recombination entre B 

yc. 

Evaluation de conceptos 15-3 

1. Como el gen para este caracter del color de ojos 
esta localizado en el cromosoma X, toda la des¬ 
cendencia femenina sera de ojos rojos y hetero¬ 
cigota (X w+ X w ); toda la descendencia masculina 
sera de ojos blancos (X W Y). 

2. V 4 ; V 2 de probabilidad de que el nino herede un 
cromosoma Y del padre y sea varon x V 2 de pro- 
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babilidad de que herede el X que lleva el alelo de 
la enfermedad de su madre. 

Evaluation de conceptos 15-4 

1. En algun punto durante el desarrollo, una de las 
celulas del embrion puede no haber llevado a 
cabo la mitosis despues de duplicar sus cromo- 
somas. Los ciclos celulares normales posteriores 
producirian copias geneticas de esta celula tetra- 
ploide. 

2. En la meiosis, un cromosoma combinado 14-21 
se comportara como un solo cromosoma. Si un 
game to recibe el cromosoma combinado 14-21 y 
una copia normal del cromosoma 21, cuando se 
combine con uno normal durante la fertilization 
se producira la trisomla 21. 

3. Un gato macho aneuploide con mas de un cro¬ 
mosoma X podria tener un fenotipo carey si sus 
cromosomas X tienen alelos diferentes del gen 
para el color del pelaje. 

Evaluation de concepto 15-5 

1. La inactivacion de un cromosoma X en las hem- 
bras y la impronta genetica. A causa de la inacti¬ 
vacion del X, la dosis efectiva de genes sobre el 
cromosoma X es la misma en machos y hembras. 
Como resultado de la impronta genomica, solo 
se expresa fenotipicamente un alelo de ciertos 
genes. 

2. Los genes para la coloration de las hojas estan 
localizados en los plastidos dentro del citoplas- 
ma. Normalmente, solo el progenitor femenino 
transmite los genes de los plastidos a la descen- 
dencia. Debido a que la descendencia jaspeada 
se produce solo cuando el progenitor hembra es 
de la variedad B podemos concluir que la varie- 
dad B contiene tanto el alelo de tipo salvaje 
como el mutante de los genes de los pigmentos, 
o que da origen a hojas jaspeadas. 

3. Cada celula contiene numerosas mitocondrias y, 
en los individuos afectados, la mayoria contiene 
una mezcla variable de mitocondrias normales y 
anormales. 

Problemas geneticos 

i- o; v 2 , v 16 

2. Recesivo; si el trastomo fuera dominante, afecta- 
ria, al menos, a un padre de un nino nacido con 
este trastorno. La herencia de la enfermedad esta 
ligada al sexo porque se observa solo en los varo- 
nes. Para que una nina padezca el problema 
deberia heredar alelos recesivos de ambos 
padres. Esto seria muy raro puesto que los varo- 
nes que tienen el alelo recesivo en su cromoso¬ 
ma X mueren a comienzos de la segunda decada 
de vida. 

3. V 4 para cada hija (probabilidad de V 2 de que sea 
nina x probabilidad de V 2 de un genotipo rece¬ 
sivo homocigoto), V 2 para el primer hijo. 

4. 17% 

5. 6%. Tipo salvaje (heterocigoto para alas norma¬ 
les y ojos rojos) x homocigoto recesivo con alas 
vestigiales y ojos purpura. 

6. El trastomo se heredaria siempre de la madre. 

7. La inactivacion de los dos cromosomas X en las 
mujeres XXX las dejaria con un X geneticamen- 
te activo, como en las mujeres con un numero 
normal de cromosomas. La microscopia deberia 
revelar dos corpusculos de Barr en las mujeres 
XXX. 

8. D-A-B-C. 

9. El 50% de la descendencia mostrarfa los fenoti- 


pos originados por los entrecruzamientos. Estos 
resultados serian los mismos que los de un cru- 
zamiento donde A y B no estan ligados. Los cru- 
zamientos posteriores que comprometan otros 
genes sobre del mismo cromosoma revelarian el 
ligamiento y las distancias en el mapa. 

10. Entre T y A, 12%; entre A y S, 5%. 

11. Entre T y S, 18%; la secuencia de genes es T-A- 
S. 

12. No. El nino puede ser IAIAi o lAii. Un ovulo 
con el genotipo ii podria originarse a partir de 
una no disyuncion en la madre, mientras que 
un espermatozoide de genotipo IAIA podria ser 
el resultado de no disyuncion en el padre. 

13. 450 de las azules-ovales y de las blancas-redon- 
das (parentales) y 50 de las azules-redondas y 
de las blancas-ovales (recombinantes). 

14. Alrededor de un tercio de la distancia desde el 
locus de alas vestigiales hasta el locus de ojos 
marrones. 

CAPITULO 16 

Evaluation de conceptos 16-1 

1. El DNA de las celulas S patogenas muertas se 
incorporo de algun modo por las celulas R no 
patogenas vivas. El DNA de las celulas S permi- 
tio que las celulas R elaboraran una capsula, que 
las protegio de las defensas del raton. En este 
sentido, las celulas R se transformaron en celulas 
S patogenas. 

2. Se habrfa encontrado la radiactividad en el pre- 
cipitado de celulas bacterianas cuando se marca- 
ron las protelnas con radioactividad (serie 1). 

3. Las reglas de Chargaff afirman que los porcenta- 
jes de A y T y de G y C en el DNA son, en esen- 
cia, los mismos y los datos de las moscas son 
compatibles con estas reglas (las variaciones 
leves se deben probablemente a limitaciones de 
las tecnicas anallticas). 

4. Cada A forma un enlace de hidrogeno con una T, 
de modo que en una doble helice de DNA sus 
numeros son iguales; lo mismo sucede para G y 
C. 

Evaluation de conceptos 16-2 

1. El apareamiento de bases complementarias 
garantiza que las dos moleculas hijas sean copias 
exactas de las moleculas parentales. Cuando las 
dos cadenas de la molecula parental se separan, 
cada una sirve como un molde sobre el que se 
disponen los nucleotidos, por medio de las 
reglas de apareamiento de bases, en nuevas 
cadenas complementarias. 

2. La DNA pol III agrega nucleotidos de forma 
covalente a las cadenas de DNA nuevas y su acti- 
vidad “correctora” coteja cada nucleotido adicio- 
nado para que haya un apareamiento correcto de 
las bases. 

3. La cadena adelantada comienza con un cebador 
de RNA, que se debe eliminar y reemplazar con 
DNA, una tarea llevada a cabo por la DNA pol I. 
En la figura 16-6, la DNA pol I reemplaza el 
cebador de la hebra adelantada con nucleotidos 
de DNA, justo a la izquierda del origen de repli¬ 
cation. 

4. Los extremos de los cromosomas en los euca- 
riontes se vuelven mas cortos con cada ciclo de 
replicacion del DNA y los telomeros en los extre¬ 
mos de las moleculas de DNA garantizan que no 
se pierdan los genes despues de numerosos 
ciclos de replicacion. 


Autoevaluacion 

1. c 2. d 3. b 4. c 5. b 

6. a 7. c 8. d 9. a 10. b 

CAPITULO 17 

Evaluation de conceptos 17-1 

1. La cadena complementaria se leeria 5’- 
TGGTTTGGCTCA-3’. La direccion 5 ’—> 3’ es la 
misma que para el mRNA; la secuencia de bases 
es la misma excepto que en el mRNA hay U 
donde hay una T en la cadena complementaria 
del DNA. 

2. Un polipeptido compuesto por 10 aminoacidos 
glicina (Gli). 

Evaluation de conceptos 17-2 

1. Ambas ensamblan cadenas de acidos nucleicos 
a partir de monomeros de nucleotidos emple- 
ando el apareamiento complementario de las 
bases con una cadena molde. Ambas sintetizan 
en la direccion 5’—> 3’, antiparalela a la cadena 
molde. La DNA polimerasa requiere un ceba¬ 
dor, pero la RNA polimerasa puede comenzar 
una cadena de nucleotidos desde cero. La DNA 
polimerasa utiliza nucleotidos con el azucar 
desoxirribosa y la base T, mientras que la RNA 
polimerasa emplea nucleotidos con el azucar 
ribosa y la base U. 

2. En el extremo en direccion 5’. 

3. En un procarionte, la RNA polimerasa reconoce 
el promotor del gen y se une a el. En un euca- 
rionte, los factores de transcription median la 
union de la RNA polimerasa con el promotor. 

4. Un transcrito primario procarionte se utiliza de 
inmediato como mRNA, pero un eucarionte 
debe ser modificado antes de ser utilizado como 
mRNA. 

Evaluation de conceptos 17-3 

1. El casquete 5’ y la cola de poli-A facilitan la 
exportation del mRNA del nucleo, evitan que 
sea degradado por las enzimas hidroliticas y faci¬ 
litan su fijacion al ribosoma. 

2. Las snRNP se unen con otras protelnas y forman 
los espliceosomas que cortan los intrones de una 
molecula de pre-mRNA y empalman los exones. 

3. El corte y empalme altemativo del RNA produce 
moleculas diferentes a partir de una molecula de 
pre-mRNA, dependiendo de que exones estan 
incluidos en el mRNA y cuales no. Al dar origen 
a mas de una version del mRNA, un solo gen 

ar* puede codificar mas de un polipeptido. 
mi 

Evaluation de conceptos 17-4 

L Primero, cada aminoacil-tRNA sintetasa recono¬ 
ce especlficamente a un solo aminoacido y se 
unira solo al tRNA apropiado. Segundo, un 
tRNA cargado con su aminoacido especlfico 
tiene un anticodon que se unira solo a un codon 
del mRNA de ese aminoacido. 

2. Los polirribosomas permiten que la celula pro- 
duzca copias multiples de un polipeptido en un 
tiempo breve. 

3. Un peptido serial en el extremo guia del poli¬ 
peptido que se esta sintetizando es reconocido 
por una partlcula de reconocimiento de la serial 
que lleva el ribosoma hacia la membrana del RE. 
Alii, el ribosoma se adhiere y continua la slntesis 
del polipeptido, depositandolo en el lumen del 
RE. 
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Evaluacion de conceptos 17-5 

1. El RNA puede formar enlaces de hidrogeno con el 
DNA o con el RNA, adoptar una forma tridimen¬ 
sional especifica y catalizar reacciones qulmicas. 
Estas capacidades le permiten interactuar funcio- 
nalmente con todos los tipos principales de rnole- 
culas de una celula. 

Evaluacion de conceptos 17-6 

1. La RNA polimerasa mas lejana hacia la derecha 
es la primera, ya que es la que se traslado mas a 
lo largo del DNA (y su mRNA es el mas largo). 
El primer ribosoma esta en la parte superior de 
cada mRNA, porque es el que se traslada mas 
lejos en el mRNA comenzando desde el extremo 
5’; el segundo esta inmediatamente por debajo y 
asi sucesivamente. 

2. No, los procesos de transcripcion y traduccion 
estan separados en tiempo y espacio en una 
celula eucarionte, como consecuencia de la orga- 
nizacion compartimental de las celulas eucarion- 
tes. 

Evaluacion de conceptos 17-7 

1. En el mRNA, el marco de lectura en direccion 3’ 
de la delecion esta desplazado, dando lugar a 
una cadena larga de aminoacidos incorrectos en 
el polipeptido y, en la mayoria de los casos, a 
una terminacion prematura. Probablemente, el 
polipeptido no sera funcional. 

2. La secuencia de aminoacidos de la proteina de 
tipo salvaje es Met-Asn-Arg-Leu. La secuencia de 
aminoacidos de la proteina mutante seria la 
misma, porque los codones del mRNA 5-CUA- 
3’ y 5 , -UUA-3’ codifican Leu en ambos casos. 

Autoevaluacion 

1. c 2. b 3. d 4. d 5. a 

6. a 7. c 8. d 9. e 10. b 

CAPITULO 18 

Evaluacion de conceptos 18-1 

1. Los fagos liticos solo pueden realizar la lisis de la 
celula huesped, mientras que los fagos lisogeni- 
cos pueden o bien lisar a la celula huesped o 
integrarse en el cromosoma del huesped. En el 
ultimo caso, el DNA viral (profago) se replica 
simplemente junto con el cromosoma del hues¬ 
ped. En determinadas circunstancias, un profa¬ 
go puede salir del cromosoma huesped e iniciar 
un ciclo litico. 

2. El material genetico de estos virus es RNA, que 
se replica dentro de la celula infectada por 
medio de enzimas especiales codificadas por el 
virus. El genoma viral (o una copia complemen¬ 
tary de este) sirve como mRNA para la sintesis 
de las proteinas virales. 

3. Porque sintetiza DNA a partir de su genoma de 
RNA. Esto es el flujo inverso (“retro”) de infor- 
macidn habitual de DNA —» RNA. 

Evaluacion de conceptos 18-2 

1. Las mutaciones pueden producir nuevas cepas 
de un virus que ya no puede ser reconocido por 
el sistema inmunitario, aunque el animal estu- 
viera expuesto a la cepa original; un virus puede 
saltar de una especie a un huesped nuevo, y un 
virus raro puede diseminarse si una poblacion 
esta menos aislada. 

2. En la transmision horizontal, una planta se infec- 


ta a partir de una fuente externa del virus, que 
puede ingresar a traves de una ruptura en la epi¬ 
dermis de la planta debido al dano ocasionado 
por insectos u otros animales. En la transmision 
vertical, la planta hereda el virus de sus progeni- 
tores sea por las semillas infectadas (reproduc- 
cion sexual) o por un vastago infectado (repro¬ 
duction asexual). 

3. Una fuente de infeccion, como el ganado infecta¬ 
do por priones, puede no presentar sintomas 
durante muchos anos. La carne derivada de ani¬ 
males que no presentan sintomas no sera reco- 
nocida como peligrosa y podra transmitir la 
infeccion a las personas que la ingieran. 

Evaluacion de conceptos 18-3 

1. En la transformation, una celula bacteriana capta 
un DNA desnudo y extrano del ambiente. En la 
transduction, los fagos llevan genes bacterianos 
de una celula a otra. En la conjugation, una 
celula bacteriana transfiere el DNA plasmidico o 
cromosomico directamente a otra celula a traves 
de un puente de apareamiento que conecta a las 
dos celulas de forma temporal. 

2. Ambos son episomas, esto es, pueden existir 
como parte del cromosoma bacteriano o de 
forma independiente. Sin embargo, el DNA del 
fago puede abandonar la celula en una cubierta 
proteica (como un fago completo), no asi un 
plasmido. Ademas, por lo general los plasmidos 
son beneficiosos para la celula, mientras que el 
DNA del fago puede dirigir la production de 
fagos compLetos que podrian danar o matar a la 
celula. 

3. En un apareamiento F + x F\ solo se transfieren 
los genes de los plasmidos, pero en un aparea¬ 
miento Hfr x F-, se pueden transferir los genes 
bacterianos porque el factor F esta integrado en 
el cromosoma de la celula donante. En el ultimo 
caso, los genes transferidos se pueden recombi- 
nar con el cromosoma de la celula receptora F~. 

Evaluacion de conceptos 18-4 

1. La celula produciria continuamente p-galactosi- 
dasa y las otras dos enzimas para la utilizacion 
de la lactosa, desperdiciando de esta manera los 
recursos de la celula. 

2. La union a el correpresor trp (triptofano) activa 
al represor trp y detiene la transcripcion del ope- 
ron trp\ la union del inductor lac (alolactosa) 
inactiva al represor lac y activa la transcripcion 
del operon lac. 

Autoevaluacion 

l.d 2. b 3. b 

6. a 7. d 8. e 

CAPITULO 19 

Evaluacion de conceptos 19-1 

1. Un nucleosoma esta compuesto de ocho protei¬ 
nas histonas, dos de cada uno de los cuatro tipos 
diferentes, alrededor de las cuales esta enrollado 
el DNA. El DNA de union va de un nucleosoma 
al siguiente. 

2. Las histonas contienen muchos aminoacidos 
basicos (con carga positiva), como la lisina y la 
arginina, que pueden formar uniones debiles 
con los grupos fosfato cargados negativamente 
sobre el esqueleto de azucar-fosfato de la mole- 
cula de DNA. 

3. La RNA polimerasa y las otras proteinas necesa- 


j 

X 

4. e 5. d £ 

9. c 10. d * 


rias para la transcripcion no tienen acceso al 
DNA en las regiones de un cromosoma que 
estan empaquetadas de forma compacta. 

Evaluacion de conceptos 19-2 

1. La acetilacion de las histonas se asocia, por lo 
general, con la expresion genica, en tanto que la 
mediation del DNA suele asociarse con la falta 
de expresion. 

2. Los factores de transcripcion generales actuan en 
el ensamblaje del complejo de initiation en los 
promotores de todos los genes. Los factores de 
transcripcion especificos se unen a los elementos 
de control asociados con un gen en particular y 
al hacerlo aumentan (activadores) o disminuyen 
(represores) la transcripcion de ese gen. 

3. Los tres genes deberian tenet* algunas secuencias 
similares o identicas en los elementos de control 
de sus amplificadores. Debido a esta similitud 
los mismos factores de transcripcion especificos 
podrian unirse a los amplificadores de los tres 
genes y estimular su expresion de forma coordi- 
nada. 

4. La degradacion del mRNA, la regulation de la 
traduccion, la activacion de la proteina (por 
modification quimica, p. ej.) y la degradacion 
proteica. 

Evaluacion de conceptos 19-3 

1. El producto proteico de un protooncogen, por lo 
general participa en una via que estimula la divi¬ 
sion celular. El producto proteico de un gen 
supresor de tumores participa en una via que 
inhibe la division celular. 

2. Una mutacion causante de cancer en un proton- 
cogen generalmente hace hiperactivo a su pro¬ 
ducto proteico, mientras que una mutacion que 
causa cancer en un gen supresor de tumores 
habitualmente lo convierte en no funcional. 

3. Cuando un individuo hereda un oncogen o un 
alelo mutante de un gen supresor de tumores. 

Evaluacion de conceptos 19-4 

1. El numero de genes es de 5 a 15 veces mayor en los 
mamiferos y la cantidad de DNA no codificante es 
10 000 veces mayor. La presencia de intrones en 
los genes de los mamiferos hace que sean casi 27 
veces mas largos, en promedio, que los genes de los 
procariontes. 

2. Los intrones estan intercalados dentro de las 
secuencias codificantes de los genes. A lo largo 
del genoma se encuentran dispersas muchas 
copias de cada elemento transponibie. El DNA 
de secuencia simple se concentra en los centro¬ 
meres y en los telomeres. 

3. En la familia de genes rRNA hay unidades de 
transcripcion identicas que codifican tres pro- 
ductos diferentes de RNA dispuestas en series 
largas, una tras otra. Un gran numero de copias 
de genes del rRNA permite a los organismos pro¬ 
ducir suficiente rRNA para que los ribosomas 
realicen una sintesis proteica activa. Cada fami¬ 
lia de genes de las globinas se compone de un 
numero relativamente pequeno de genes no 
identicos agrupados en las proximidades. Las 
diferencias en las proteinas globinas codificadas 
por estos genes producen moleculas de hemo- 
globina adaptadas a etapas determinadas del 
desarrollo del organismo. 

Evaluacion de conceptos 19-5 

1. Si la citocinesis es defectuosa, las dos copias del 
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genoma entero pueden terminar en una unica 
celula. Los errores en el entrecruzamiento 
durante la meiosis pueden llevar a que un seg- 
mento se duplique mientras otro sufre una dele- 
cion. Durante la replication del DNA, el desliza- 
miento hacia atras a lo largo de la cadena molde 
puede producir una duplicacion. 

2. La duplicacion genica y la divergencia por muta¬ 
tion. Tambien ocurrieron movimientos de los 
genes hacia cromosomas diferentes. 

3. En cada gen podrla haberse producido un error 
en el entrecruzamiento durante la meiosis entre 
las dos copias del mismo, de modo que uno ter- 
mine con un exon duplicado. Esto podria haber 
sucedido varias veces, produciendo multiples 
copias de un exon determinado en cada gen. 

4. Los elementos transponibles homologos disemina- 
dos por todo el genoma crean sitios donde se 
puede producir la recombination entre cromoso¬ 
mas diferentes. El movimiento de estos elementos 
hacia secuencias codificadoras o reguladoras puede 
modificar la expresion genica. Los elementos trans¬ 
ponibles tambien pueden transportar genes con 
ellos y conducir a su dispersion y, en algunos casos, 
a patrones diferentes de expresion. O el transporte 
de un exon durante la transposition hacia un gen 
puede agregar unnuevo dominio funcional al codi- 
ficado en la proteina original, una forma de combi¬ 
nation de exones. 

Autoevaluacion 

1. c 2. a 3. a 4. a 5. e 

6. a 7. c 8. c 9. b 10. b 

CAPITULO 20 

Evaluacion de conceptos 20-1 

1. Blanco (no tienen un gen lacZ funcional). 

2. Una genoteca de cDNA a partir del mRNA pro- 
cedente de globulos rojos en desarrollo, en los 
que se espera encontrar muchas copias de 
mRNA de la p-globina. 

3. Algunos genes humanos son demasiado grandes 
para incorporarlos, en plasmidos bacterianos. 
Las celulas bacterianas carecen de medios para 
procesar los transcritos de RNA e incluso, aun- 
que se evite la necesidad de procesar el RNA 
mediante el empleo de cDNA, las bacterias care¬ 
cen de enzimas para catalizar el procesamiento 
postraduccional al que se someten muchas pro- 
teinas humanas. 

Evaluacion de conceptos 20-2 

1. Cualquier enzima de restriccion corta el DNA 
genomico en muchos sitios y produce una can- 
tidad de fragmentos tan grande que se genera 
una mancha indefinida en lugar de las bandas 
especificas que aparecen cuando se tine el gel 
despues de la electroforesis. 

2. Los RFLP se heredan de acuerdo con las leyes de 
Mendel y las variaciones en los RFLP en los dis- 
tintos individuos se pueden detectar por medio 
de Southern blot. 

Evaluacion de conceptos 20-3 

1. En un mapa genetico de ligamiento, los genes y 
otros marcadores estan ordenados entre si, pero 
solo se conocen las distancias relativas entre 
ellos. En un mapa fisico se conocen las distan¬ 
cias reales entre los marcadores expresadas en 
pares de bases. 

2. La estrategia de abordaje en tres fases empleada 
por el Proyecto Genoma Humano abarca el 


mapa genetico, el mapa fisico y luego la secuen- 
ciacion de fragmentos cortos superpuestos que 
se habian ordenado con anterioridad (fig. 20- 
11). El enfoque shotgun elimina las fases de 
mapa genetico y mapa fisico; se compone de la 
secuenciacion de fragmentos cortos producidos 
por muchas enzimas de restriccion que luego se 
ordenan con programas computarizados que 
identifican las regiones superpuestas (fig. 20- 
13). 

Evaluacion de conceptos 20-4 

1. El corte y empalme alternativo de los transcritos 
de RNA producidos a partir de un gen y el pro¬ 
cesamiento postraduccional de los polipeptidos. 

2. Permitir la expresion de miles de genes examina- 
dos de forma simultanea, lo que proporciona 
una vision amplia del genoma con genes que se 
expresan en diferentes tejidos, en condiciones 
particulares o en diversos estadios del desarro¬ 
llo. 

3. Como las especies humanas surgieron hace 
mucho menos tiempo que muchas otras espe¬ 
cies, se han acumulado menos variaciones 
geneticas en el DNA codificante y en el no codi- 
ficante. 

Evaluacion de conceptos 20-5 

1. Las celulas madre se reproducen de forma conti- 
nua durante toda su vida. 

2. Resistencia contra los herbicidas, resistencia con¬ 
tra las plagas, resistencia contra enfermedades, 
retraso de la maduracion y mejora del valor 
nutritivo 

Autoevaluacion 

1. b 2. b 3. c 4. b 5. a 

6. c 7. e 8. c 9. d 10. c 


3. Un brote es una estractura diferenciada, sin 
embargo algunas de las celulas que lo constitu- 
yen tienen la capacidad de desdiferenciarse y de 
volver a diferenciarse, para formar todos los 
organos de una planta nueva completa. 

Evaluacion de conceptos 21-4 

1. Los genes homeoticos difieren en sus secuencias 
que no son cajas homeoticas, lo que determina 
sus interacciones con otros factores de transcrip- 
cion y, por tanto, que genes son regulados por 
los genes homeoticos. Estos difieren en los dos 
organismos, como tambien lo hacen los patrones 
de expresion de los genes homeoticos. 

Autoevaluacion 

1. c 2. e 3. b 4. a 5. a 

6. d 7. c 8. a 9. c 10. e 

CAPITULO 22 

Evaluacion de conceptos 22-1 

1. Aristoteles, Linneo y Cuvier consideraban que las 
especies eran fijas (aunque Cuvier observo que 
las especies presentes en una localization con- 
creta podian cambiar con el tiempo). Lamarck, 
Erasmus Darwin y Charles Darwin pensaban 
que las especies podian cambiar. 

2. Lamarck observo evidencias de cambios en las 
especies con el paso del tiempo y noto que la 
evolution podia producir adaptaciones de los 
organismos a sus ambientes, pero su teoria se 
basaba en un mecanismo incorrecto para la evo¬ 
lucion: que las modificaciones que un organis- 
mo adquiria durante su vida podian transmitirse 
a su descendencia. 


CAPITULO 21 

Evaluacion de conceptos 21-1 

1. Las celulas experimentan un proceso de diferen- 
ciacion durante el desarrollo embrionario y se 
diferencian unas de otras; en el organismo adul- 
to hay muchos tipos celulares sumamente espe- 
cializados. 

2. Durante el desarrollo de los animales, el movi¬ 
miento de las celulas y los tejidos es un meca- 
nismo importante; este movimiento no se pro¬ 
duce en las plantas. En las plantas, el crecimien- 
to y la morfogenesis continuan durante toda la 
vida, fenomeno que solo se observa en unos 
pocos tipos de celulas animales. 

Evaluacion de conceptos 21-2 

1. La information depositada por la madre en el 
ovulo (determinantes citoplasmaticos) es nece- 
saria para el desarrollo embrionario. 

2. No, sobre todo debido a diferencias sutiles (y tal 
vez no tan sutiles) en sus ambientes. 

3. Por medio de la union con un receptor en la 
superficie de la celula receptora y del inicio de 
una via de transduction de la serial que afecta a 
la expresion de los genes. 

Evaluacion de conceptos 21-3 

1. Porque sus productos, sintetizados por la madre, 
detenninan los extremos de la cabeza y la cola, 
asi como la parte dorsal y ventral del huevo (y, 
en definitiva, de la mosca adulta). 

2. Las celulas que formaran la vulva requieren una 
serial inductora de la celula de anclaje antes de 
poder diferenciarse en celulas vulvares. 


Evaluacion de conceptos 22-2 

1. Las especies tienen la posibilidad de producir 
mas descendencia que sobrevivir (sobrerrepro- 
duccion), y conducir a una lucha por los recur- 
sos, que son limitados. Las poblaciones presen- 
tan diversas variaciones heredables, algunas de 
las cuales confieren ventajas a quienes las pose- 
en, que hacen que sea mas probable que tengan 
mas descendencia que los individuos que no las 
poseen. Con el paso del tiempo, esta selection 
natural puede provocar una mayor proporcion 
de rasgos favorables en una poblacion (adapta- 
cion evolutiva). 

i*.2. A pesar de que un individuo pueda cambiar 
durante su vida mediante interacciones con su 
ambiente, estos cambios no representan la evo¬ 
lucion. Esta solamente puede medirse como un 
cambio en las proporciones de variaciones here¬ 
dables de generacion a generation. 

Evaluacion de conceptos 22-3 

1. Un factor ambiental como un medicamento, no 
crea rasgos nuevos, como resistencia al medica¬ 
mento, sino que selecciona entre los rasgos que 
ya estan presentes en la poblacion. 

2. A pesar de sus diferentes funciones, las extremi- 
dades anteriores de diversos mamiferos son 
estructuralmente similares porque todas repre¬ 
sentan modificaciones de una estructura que se 
encuentra en un ancestro comun. Las semejan- 
zas entre el falangero ardilla y la ardilla voladora 
indican que ambientes similares seleccionan 
adaptaciones semej antes, a pesar de tener ances- 
tros diferentes. 
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3. Si la biologia molecular o la biogeografla indi¬ 
can un patron particular de ramificacion de la 
descendencia a partir de un solo grupo de 
organismos ancestrales, los representantes del 
grupo ancestral deberian aparecer antes en el 
registro fosil que los representantes de los 
organismos mas tardlos. De la misma manera, 
las numerosas formas transicionales que vin- 
culan a los organismos antiguos con las espe- 
cies actuates son una evidencia de la descen¬ 
dencia con modification. 

Autoevaluacion 

1. c 2. b 3. c 4. d 5. c 

6. b 7. d 8. c 9. c 10. d 

CAPITULO 23 

Evaluacion de conceptos 23-1 

1. Mendel demostro que la herencia es particulada 
o en particulas, y con posterioridad, se demostro 
que este tipo de herencia puede preservar la 
variation sobre la cual actua la seleccion natural. 

2. 750. La mitad de los loci son fijos (250), lo que 
significa que existe un unico alelo para cada 
locus: 250 x?l = 250. Para cada uno de los otros 
loci hay dos alelos: 250 x 2 = 500. 250 + 500 = 
750. 

3. 2 pq + q 2 ; 2 pq representa los heterocigotos con 
un alelo de la fenilcetonuria y q 2 representa los 
homocigotos con dos alelos para la fenilcetonu¬ 
ria. 

Evaluacion de conceptos 23-2 

1. La mayoria de las mutaciones se producen en las 
celulas somaticas que no producen gametos y 
por ello se pierden cuando el organismo muere. 
De las mutaciones que si se producen en las llne- 
as celulares que producen gametos, muchas no 
tienen un efecto fenotlpico sobre el cual la selec¬ 
cion natural pueda actuar. Otras tienen un efec¬ 
to peijudicial y, por esa razon, es improbable 
que se diseminen en una poblacion de genera- 
cion a generacion porque estas disminuyen el 
exito reproductivo de sus portadores. 

2. Una poblacion contiene un gran numero de posi- 
bles combinaciones de apareamiento y la fertili- 
zacion reune a los gametos de individuos que 
tienen diferentes antecedentes geneticos. La 
reproduccion sexual reordena los alelos en nue- 
vas combinaciones en cada generacion. 

Evaluacion de conceptos 23-3 

1. La seleccion natural es mas “predecible” porque 
tiende a aumentar o disminuir la frecuencia de los 
alelos que corresponden a variaciones que aumen- 
tan o disminuyen la aptitud de un organismo en 
su medio. Todos los alelos sujetos a la deriva gene- 
tica tienen la misma probabilidad de aumentar o 
disminuir. 

2. La deriva genetica resulta de las fluctuaciones 
aleatorias de las frecuencias de alelos de genera¬ 
cion en generacion; tiende a disminuir las varia¬ 
ciones con el curso del tiempo. El flujo genico es 
el intercambio de alelos entre poblaciones; tien¬ 
de a aumentar las variaciones dentro de una 
poblacion, pero disminuye las diferencias en la 
frecuencia de alelos entre las poblaciones. 

Evaluacion de conceptos 23-4 

1. No; muchos nucleotidos estan en la region no 
codificante del DNA o en seudogenes que han 


sido inactivados por las mutaciones. Una modi¬ 
ficacion en un nucleotido puede incluso no cam- 
biar el aminoacido codificado debido a la redun¬ 
dance del codigo genetico. 

2. Cero, porque la aptitud implica la contribution 
reproductiva a la proxima generacion, y una 
mula esteril no puede producir descendencia. 

3. En la seleccion sexual, los organismos pueden 
competir por sus parejas por medio de conduc- 
tas u ostentation de caracteristicas sexuales 
secundarias; solo el sexo que compite es selec- 
cionado para estas caracteristicas. 

4. Solo la mitad de los miembros de una poblacion 
sexual (las hembras) realmente producen des¬ 
cendencia, mientras que todos los miembros de 
una poblacion asexual pueden producir descen¬ 
dencia. 

Autoevaluacion 

1. c 2. d 3. c 4. a 5. c 

6. b 7. c 8. b 9. b 10. b 

CAPITULO 24 

Evaluacion de conceptos 24-1 

1. Como se sabe que los pajaros se cruzan satisfac- 
toriamente en cautiverio, la barrera reproductiva 
en la naturaleza debe ser precigotica. Dadas las 
diferencias de las especies en sus preferences de 
habitat, la barrera reproductiva mas probable es 
el aislamiento del habitat. 

2. a. Todos los conceptos para definir especie, con 
exception del concepto biologico, pueden apli- 
carse tanto a las especies sexuales como a las ase- 
xuales, porque definen las especies en funcion 
de caracteristicas distintas a la capacidad de 
reproducirse. b. El concepto biologico de espe¬ 
cie puede aplicarse solamente a las especies 
sexuales existentes. c. El concepto de especie 
mas facil de aplicar en un viaje al campo es el 
concepto morfologico de especie, porque esta 
basado solamente en la morfologla del organis¬ 
mo. No es necesaria ninguna information adi- 
cional sobre sus habitos ecologicos, historia evo- 
lutiva y reproduccion. 

Evaluacion de conceptos 24-2 

1. Un flujo genico continuo entre las poblaciones 
del continente y las de una isla cercana reduce la 
probabilidad de que tenga lugar una divergencia 
genetica suficiente como para que se produzca la 
especiacion alopatrica. 

2. Las sandias diploides y tetrapioides son especies 
distintas. Sus hlbridos son triploides y, como 
resultado, son esteriles debido a problemas para 
llevar a cabo la meiosis. 

3. De acuerdo con el modelo del equilibrio puntual, 
en la mayoria de los casos, el tiempo durante el 
cual la especiacion (es decir, los cambios evolu- 
tivos distintivos) ocurre es relativamente corto 
en comparacion con la duration total de la exis¬ 
tence de la especie. Por tanto, en la extensa 
escala geologica de tiempo del registro fosil, la 
transition de una especie a otra parece abrupta y 
las instances de cambio gradual en el registro 
fosil son raras. Ademas, algunos de los cambios 
que las especies transicionales experimentan 
pueden no ser aparentes en los fosiles. 

Evaluacion de conceptos 24-3 

1. Estas estructuras complejas no evolucionan de 
una sola vez, sino a traves de incrementos, con 
la seleccion natural seleccionando las variantes 


adaptativas de las versiones mas precoces. 

2. Aunque una exaptacion se elige para realizar fun- 
ciones nuevas o adicionales en un ambiente 
nuevo, las estructuras existen en primer lugar 
porque actuaron como adaptation al ambiente 
original. 

3. El tiempo de diferentes vias de desarrollo en los 
organismos puede modificarse de diversas 
maneras (heterocronia). Esto puede dar lugar a 
diferentes patrones de crecimiento, como los 
que producen diferentes patrones de uniones 
interdigitales en los pies de las salamandras. 

Autoevaluacion 

1. b 2. b 3. a 4. c 5. e 

6. d 7. b 8. a 9. c 10. c 

CAPITULO 25 

Evaluacion de conceptos 25-1 

1. (a) Analogia, puesto que los puercoespines y los 
cactus no estan estrechamente emparentados y 
tambien la mayoria de los otros animales y plan- 
tas no tienen estructuras similares; (b) homolo- 
gla, puesto que los gatos y los seres humanos 
son ambos mamlferos y tienen extremidades 
delanteras homologas, de las cuales las manos y 
las garras son la parte mas baja; (c) analogia: 
puesto que los buhos y los avispones no estan 
estrechamente emparentados y tambien la 
estructura de sus alas es muy diferente. 

2. El ultimo es mas probable, puesto que pequenos 
cambios geneticos pueden producir apariencias 
fisicas divergentes, pero si los genes han divergi- 
do enormemente, esto implica que los linajes se 
han separado durante algun tiempo. 

Evaluacion de conceptos 25-2 

1. Compartimos la misma clasificacion hasta el 
nivel de Clase; tanto el leopardo como el ser 
humano son mamlferos. Los leopardos pertene- 
cen al orden Carnivora, mientras que los seres 
humanos no. 

2. El patron de ramificacion del arbol indica que la 
mofeta y el lobo comparten un ancestro comun 
que es mas reciente que el ancestro que estos dos 
animales comparten con el leopardo. 

Evaluacion de conceptos 25-3 

J.. No; el pelo es un caracter primitivo compartido 

^ comun a todos los mamlferos y, por tanto, no 

j puede ser util para distinguir diferentes subgru- 
pos de mamlferos. 

^2. El principio de la maxima parsimonia enuncia que 
la teoria acerca de la naturaleza que investigamos 
primero debio ser la explication mas simple que es 
conforme con los hechos. Pero la naturaleza no 
siempre toma el camino mas simple: por tanto, el 
arbol mas parsimonioso (que refleja los menores 
cambios evolutivos) puede no reflejar la realidad. 

Evaluacion de conceptos 25-4 

1. Las protelnas son productos genicos. Sus secuen- 
cias de aminoacidos son determinadas por las 
secuencias nucleotldicas del DNA que las codifi- 
ca. Por tanto, las diferencias entre protelnas simi¬ 
lares de dos especies reflejan las diferencias gene- 
ticas subyacentes. 

2. Los genes ortologos son genes homologos que 
han terminado en diferentes reservas genicas, 
mientras que los genes parologos se encuentran 
en copias multiples en un genoma unico debido 
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a que son el resultado de la duplication de 
genes. 

Evaluacion de conceptos 25-5 

1. El reloj molecular es un metodo de estimacion 
del tiempo actual de sucesos evolutivos basados 
en la cantidad de cambios de bases en los genes 
ortologos. Esto se basa en el supuesto de que las 
regiones de genomas que se estan comparando 
evolucionaron a velocidades constantes. 

2. Existen muchas porciones del genoma que no 
codifican genes, en las cuales, muchos cambios 
de bases podrian acumularse a traves de deriva 
sin afectar la salud de un organismo. Incluso en 
regiones codificantes del genoma, algunas muta- 
ciones pueden no tener un efecto critico sobre 
los genes o las protelnas. 

Autoevaluacion 

1. b 2. c 3. a 4. d 5. e 

6. c 7. d 8. d 9. a 10. b 

CAPITULO 26 

Evaluacion de conceptos 26-1 

1. La hipotesis de que las condiciones en la Tierra 
primitiva posibilitaron la sintesis de moleculas 
organicas a partir de elementos inorganicos. 

2. En contraste con la mezcla aleatoria de molecu¬ 
las en una solution abierta, la segregation de sis- 
temas moleculares mediante membranas podia 
concentrar las moleculas organicas, y los gra- 
dientes de carga electrica a traves de la membra- 
na podlan asistir a las reacciones bioqulmicas. 

3. Una molecula de RNA que funciona como cata- 
lizador. 

Evaluacion de conceptos 26-2 

1. 22 920 anos (cuatro reducciones de vida media) 

2. Alrededor de 2 000 millones de anos. 

Evaluacion de conceptos 26-3 

1. Los procariontes deben haber existido hace al 
menos 3 500 millones de anos, cuando se for- 
maron los estromatolitos fosilizados mas anti- 
guos. 

2. El oxlgeno libre ataca los enlaces qulmicos y 
puede inhibir a las enzimas y danar las celulas. 
Sin embargo, algunos organismos fueron capa- 
ces de adaptarse. 

Evaluacion de conceptos 26-4 

1. Todos los eucariontes tienen mitocondrias y resi- 
duos geneticos de estos organulos, pero no todos 
los eucariontes tienen plastidos. 

2. La quimera de la mitologia griega contenla par¬ 
tes de diferentes animales. De forma similar, una 
celula eucarionte contiene partes de diversos 
procariontes: la mitocondria de un tipo de bac¬ 
teria, los plastidos de otro tipo y un genoma 
nuclear compueseto por partes de los genomas 
de estos endosimbiontes y al menos un proca- 
rionte mas. 

Evaluacion de conceptos 26-5 

1. Un organismo unicelular debe llevar a cabo todas 
las funciones necesarias para mantenerse vivo. 
La mayor parte de los organismos multicelulares 
tienen muchos tipos de celulas especializadas, y 
las funciones vitales se dividen entre tipos celu- 
lares especificos. 


2. Los fosiles de los principales filos animales apa- 
recieron subitamente en los primeros 20 millo¬ 
nes de anos del periodo Cambrico. Los reloj es 
moleculares sugieren que muchos filos animales 
se originaron mucho antes. 

Evaluacion de conceptos 26-6 

1. Protista, Plantae, Fungi y Animalia 

2. Monera inclula tanto a las bacterias como a las 
arqueas, pero las arqueas estan mas cercanamen- 
te emparentadas con los eucariontes que con las 
bacterias. 

Autoevaluacion 

l.b 2. d 3. b 4. e 5. d 

6. c 7. d 8. a 9. e 10. c 

CAPITULO 27 

Evaluacion de conceptos 27-1 

1. Las adaptaciones incluyen la capsula (protege a 
los procariontes del sistema inmunitario del 
huesped), plasmidos (confieren funciones 
“eventuales”, como p. ej., resistencia contra anti- 
bioticos) y la formation de endosporas (permi- 
ten a las celulas sobrevivir a condiciones inhos- 
pitas y revivir cuando el ambiente se vuelve mas 
favorable). 

2. Por lo general, los procariontes carecen de la com- 
partimentalizacion interna de las celulas eucarion¬ 
tes. Los genomas de los procariontes tienen un 
contenido de DNA mucho menor que el de los 
eucariontes y la mayor parte de este DNA se 
encuentra en un solo cromosoma anular ubicado 
en la region del nucleoide, a diferencia del DNA de 
los eucariontes que se ubica dentro de un nucleo 
verdadero rodeado por una membrana. Ademas, 
muchos procariontes tambien tienen plasmidos, 
que son moleculas de DNA anulares pequenas que 
albergan unos pocos genes. 

3. La reproduccion rapida permite que una muta¬ 
tion favorable se disemine con rapidez a traves 
de una poblacion procarionte por selection 
natural. 

Evaluacion de conceptos 27-2 

1. Quimioheterotrofo; la bacteria debe depender de 
fuentes de energla qulmicas porque no se expo- 
ne a la luz y debe ser heterotrofo si requiere una 
fuente organica de carbono en lugar de C0 2 . 

2. Anabaena es un fotoautotrofo que obtiene el car¬ 
bono del C0 2 . Como procarionte fijador de 
nitrogeno, este organismo obtiene el nitrogeno 
del N 2 . 

Evaluacion de conceptos 27-3 

1. Antes de la sistematica molecular, los taxonomis- 
tas clasificaban a los procariontes de acuerdo 
con sus caracteristicas fenotlpicas, que no esta- 
blecian relaciones evolutivas. Las comparaciones 
moleculares indican divergencias importantes 
entre los linajes de procariontes. 

2. Ambas enfermedades son producidas por espiro- 
quetas. 

3. La capacidad que tienen varias arqueas para usar 
hidrogeno, azufre y otros productos quimicos 
como fuente de energia, y para sobrevivir o 
incluso prosperar sin oxlgeno posibilita su 
supervivencia en ambientes que carecen de los 
recursos requeridos con mayor frecuencia. 

Evaluacion de conceptos 27-4 

1. Aunque los procariontes son pequenos, sobre 


todo, cuando son unicelulares, desempenan 
papeles fundamentales en los ecosistemas al des- 
componer los desechos, reciclar compuestos 
qulmicos y proporcionar nutrientes a otros orga¬ 
nismos. 

2. Bacteroides thetaiotaomicron, que vive dentro del 
intestino humano, se beneficia de los nutrientes 
que obtiene del aparato digestivo y de la protec- 
cion que recibe de bacterias competidoras por 
los compuestos antimicrobianos producidos por 
el huesped que no lo afectan. El huesped huma¬ 
no se beneficia porque la bacteria sintetiza 
hidratos de carbono, vitaminas y otros nutrien¬ 
tes. 

Evaluacion de conceptos 27-5 

1. Las exotoxinas son protelnas secretadas por los 
procariontes; las endotoxinas son lipopolisacari- 
dos que se liberan de la membrana externa de 
bacterias gramnegativas muertas. 

2. Su reproduccion rapida puede dificultar su des¬ 
truction a traves de la administration de anti- 
bioticos, en particular, porque pueden adquirir 
resistencia contra los farmacos. Algunos proca¬ 
riontes tambien son capaces de formar endospo¬ 
ras y tolerar ambientes inhospitos para sobrevi¬ 
vir hasta que las condiciones sean mas favora- 
bles. 

3. Algunas respuestas: comer alimentos fermenta- 
dos como yogurt, pan con levadura o queso, 
recibir agua limpia depurada a partir del trata- 
miento del agua cloacal, tomar medicamentos 
producidos por procariontes. 

Autoevaluacion 

1. d 2. a 3. d 4. d 5. c 

6. d 7. c 8. d 9. a 10. a 

CAPITULO 28 

Evaluacion de conceptos 28-1 

1. Ejemplo de respuesta: los protistas se componen 
de organismos unicelulares, coloniales y multi¬ 
celulares, fotoautotrofos, heterotrofos y mixotro- 
fos; especies que se reproducen de forma ase¬ 
xual, sexual o de ambas maneras, y especies que 
viven en ambientes marinos, de agua dulce y 
terrestres humedos. 

2. Cuatro: las membranas interna y externa de la 
bacteria, la membrana de la vacuola alimenticia 

c y la membrana plasmatica de la celula eucarion- 

i te - 

J 

'Evaluacion de conceptos 28-2 

*1. Sus mitocondrias no tienen DNA, cadenas de 
transporte de electrones ni enzimas para realizar 
el ciclo del acido citrico. 

2. Sus flagelos y su membrana ondulante le permi- 
ten moverse a traves de la cubierta mucosa de 
estos tractos en el interior del huesped. 

Evaluacion de conceptos 28-3 

1. Las protelnas tienen estructuras ligeramente 
diferentes, pero solo se expresa una protelna a 
la vez. Los frecuentes cambios en la expresion 
impiden que el huesped desarrolle inmunidad. 

2. Euglena podria considerarse un alga porque es 
un organismo autotrofo que realiza la fotoslnte- 
sis. Sin embargo, tambien se podria considerar 
un protista similar a un hongo porque puede 
absorber nutrientes organicos de su medio 
ambiente. 
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Evaluation de conceptos 28-4 

1. Sacos delimitados por una membrana debajo de 
la membrana plasmatica. 

2. Una marea roja es una floracion de dinoflagela- 
dos, algunos de los cuales producen toxinas 
mortales que se acumulan en los moluscos y 
pueden afectar a las personas que se alimentan 
de ellos. 

3. Durante la conjugation, dos ciliados intercam- 
bian micronucleos pero no se producen indivi- 
duos nuevos. 

Evaluation de conceptos 28-5 

1. Un par de flagelos, uno piloso y uno liso. 

2. Los ovomicetos adquieren los nutrientes princi- 
palmente como descomponedores o parasitos; 
las algas doradas realizan fotoslntesis, pero algu- 
nas tambien absorben compuestos organicos 
disueltos o ingieren particulas de alimentos y 
bacterias por fagocitosis. 

3. El anclaje fija el alga a las rocas, mientras que las 
laminas anchas y planas proporcionan superfi¬ 
cies amplias para la fotoslntesis. La celulosa y la 
algina de las paredes celulares de las algas prote- 
gen el talo de las olas y de la deshidratacion. 

Evaluation de conceptos 28-6 

1. Como las testas de los foraminlferos estan endu- 
recidas con carbonato de calcio forman fosiles 
duraderos en los sedimentos marinos y en las 
rocas que se acumulan en el fondo. 

2. Los foraminlferos se alimentan por medio de la 
extension de sus seudopodos a traves de los 
poros de sus testas. Los radiolarios ingieren 
microorganismos mas pequenos por fagocitosis 
gracias a la accion de sus seudopodos; el despla- 
zamiento del citoplasma transporta a la presa 
fagocitada hasta la parte principal de la celula. 

Evaluation de conceptos 28-7 

1. Los amebozoos tienen seudopodos lobulados, 
mientras que los foraminlferos tienen seudopo- 
dos filiformes. 

2. Los hongos mucilaginosos son similares a los 
bongos porque producen cuerpos fructlferos 
que contribuyen a la dispersion de las esporas y 
se asemejan a los animales porque son moviles e 
ingieren alimentos. Sin embargo, los hongos 
mucilaginosos estan mas relacionados con las 
gimnamebas y las entamoebas que con los hon¬ 
gos o los animales. 

3. En el ciclo de vida de un hongo mucilaginoso 
celular, las amebas individuales pueden reunirse 
en respuesta a una serial qulmica y formar un 
conglomerado similar a una babosa que se 
puede mover. Luego, algunas celulas forman un 
tallo que sostiene al cuerpo fructifero asexual. 

Evaluation de conceptos 28-8 

1. Muchas algas poseen un pigmento accesorio 
denominado hcoeritrina que les da un color roji- 
zo y les permite realizar la fotoslntesis en aguas 
costeras relativamente profundas. Ademas, a 
diferencia de las algas pardas, las algas rojas no 
desarrollan estadios flagelados en su ciclo vital y 
dependen de las corrientes de agua para que los 
gametos se unan y se produzca la fertilizacion. 

2. El talo de Ulva contiene muchas celulas y se dife¬ 
rencia en laminas similares a hojas y sistemas de 
anclajes parecidos a raices. El talo de Caulerpa 
esta compuesto de filamentos multinucleados, 
sin paredes interpuestas, por lo que, en esencia, 
es una sola celula grande. 


Autoevaluacion 

l.d 2. b 3. b 4. c 5. e 

6. d 7. c 8. a 9. d 10. b 

CAPITULO 29 

Evaluation de conceptos 29-1 

1. Las plantas terrestres comparten algunos rasgos 
clave solamente con las algas caroficeas: comple- 
jos en roseta productores de celulosa, presencia 
de enzimas en los peroxisomas, semejanzas en la 
estructura del gameto masculino y semejanzas 
en la division celular (formacion de un fragmo- 
plasto). Las comparaciones de los genes del 
nucleo y de los cloroplastos tambien indican un 
ancestro comun. 

Evaluation de conceptos 29-2 

1. Paredes de las esporas engrosadas por esporopo- 
lenina; embriones multicelulares y dependien- 
tes; cuticula. 

2. a. diploide; b. haploide; c. haploide; d. diploide; 
e. haploide; f. haploide. 

Evaluation de conceptos 29-3 

1. Las briofitas se denominan plantas no vasculares 
porque no tienen un sistema de transporte 
extenso. Otra diferencia es que su ciclo vital esta 
dominado mas por los gametofitos que por los 
esporofitos. 

2. Algunas respuestas pueden ser: la gran superficie 
del protonema facilita la absorcion de agua y 
minerales; los arquegonios con forma de vaso 
protegen a los gametos femeninos durante la fer¬ 
tilizacion y transportan los nutrientes al embrion 
por medio de celulas de transferencia placenta- 
ria; la seta con aspecto de tallo conduce los 
nutrientes desde el gametofito hacia la capsula 
donde se producen los anterozoides; el peristo¬ 
ma permite la descarga gradual de las esporas; 
los estomas permiten el intercambio C0 2 /0 2 
minimizando la perdida de agua. Las esporas de 
bajo peso se dispersan por medio del viento; los 
musgos pueden perder agua sin desecarse y se 
rehidratan cuando la humedad esta a su disposi¬ 
tion. 

Evaluation de conceptos 29-4 

1. Algunas caracteristicas que diferencian a las 

plantas vasculares sin semillas de las briofitas 
son el ciclo vital dominado por los esporofitos, 
la presencia de xilema y floema, y la evolution 
de raices y hojas verdaderas. Una semejanz^* 
clave es el anterozoide flagelado que requierej^ 
humedad para la fertilizacion. ^ 

2. La mayoria de las licofitas tienen microfilos^ ' 
mientras que los helechos y la mayoria de los 
parientes de los helechos tienen megafilas. 

Autoevaluacion 

l.b 2. c 3. d 4. a 5. a 

6. b 7. c 8. c 9. a 10. a 

CAPITULO 30 

Evaluation de conceptos 30-1 

1. Para tener alguna posibilidad de alcanzar al 
gameto femenino, los gametos masculinos flage¬ 
lados de las plantas vasculares sin semillas deben 
nadar a traves de una pelicula de agua, reco- 
rriendo una distancia generalmente limitada a 
unos pocos centlmetros. Por el contrario, los 
gametos masculinos de las plantas con semillas 


se producen dentro de granos de polen durade¬ 
ros que pueden ser transportados a grandes dis¬ 
tances por el viento o por animales polinizado- 
res. Aunque en algunas especies son flagelados, 
los gametos masculinos de las plantas con semi¬ 
llas no necesitan agua porque los tubos polinicos 
los conducen directamente hacia los gametos 
femeninos. 

2. Los gametofitos reducidos de las plantas con 
semillas son alimentados por los esporofitos y 
protegidos de factores adversos, como, por 
ejemplo, las condiciones de sequla y la radiacion 
ultravioleta. Los granos de polen tienen gruesas 
cubiertas protectoras y pueden ser transportados 
a grandes distancias, facilitando el traslado de 
multiples gametos masculinos sin necesidad de 
agua. Las semillas son mas resistentes que las 
esporas, lo que les confiere mas resistencia a las 
exigencias ambientales y una mayor distribu¬ 
tion. 

Evaluation de conceptos 30-2 

1. Aunque las gimnospermas son similares entre si 
porque las semillas no estan encerradas en ova- 
rios y frutos, sus estructuras portadoras de semi¬ 
llas varian considerablemente. Por ejemplo, las 
cicadas tienen grandes conos, mientras que algu¬ 
nas gimnospermas, como Ginkgo y Gnetum, tie¬ 
nen pequenos conos que se parecen a bayas. 
aunque no se trate de frutos. La forma de las 
hojas tambien varfa enormemente, desde las 
hojas en forma de aguja de muchas coniferas. 
pasando por las hojas similares a las de las pal- 
meras de las cicadas, hasta las hojas de Gnetum 
que se parecen a las de las plantas con flores. 

2. El ciclo vital ilustra la heterosporia, ya que los 
conos ovulados producen megasporas y los 
conos de polen producen microsporas. Los 
gametofitos reducidos son evidentes por la 
forma de los granos de polen microscopicos y 
del gametofito femenino microscopico dentro 
de la megaspora. El gameto femenino u ovoce- 
lula se muestra desarrollandose dentro de un 
ovulo, y el tubo polinico, conduciendo a los 
gametos masculinos. La figura muestra tambien 
las caracteristicas protectoras y nutritivas de 
una semilla. 

Evaluation de conceptos 30-3 

1. En el ciclo vital del roble, el arbol (el esporofito) 
produce las flores, que contienen gametofitos en 
los granos de polen y en los ovulos; los gametos 
femeninos en los ovulos son fecundados; los 
ovarios maduros se desarrollan para convertirse 
en frutas secas denominadas bellotas; y la semi¬ 
lla de la bellota germina, dando como resultado 
embriones que dan origen a plantulas y final- 
mente a arboles maduros, que producen flores y 
luego bellotas. 

2. Tanto los conos del pino como las flores del pino 
tienen esporofilos, hojas modificadas que produ¬ 
cen esporas. Los arboles de pino tienen conos de 
polen (con granos de polen) y conos femeninos 
(con ovulos dentro de las escamas del cono) por 
separado. En las flores, los granos de polen son 
producidos por las anteras de los estambres, y 
los ovulos estan dentro de los ovarios de los car- 
pelos. A diferencia de los conos del pino, 
muchas flores producen tanto polen como ovu¬ 
los. 

3. Tradicionalmente, las angiospermas se clasifica- 
ron en monocotiledoneas o dicotiledoneas, 
basandose en ciertos rasgos, como el numero de 
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cotiledones. Sin embargo, la evidencia molecular 
reciente revela que mientras las monocotiledo- 
neas forman un clado, las dicotiledoneas no lo 
hacen. Basandose en criterios filogeneticos, la 
mayoria de las dicotiledoneas forman un clado, 
ahora conocido como eudicotiledoneas. 

Evaluation de conceptos 30-4 

1. Como la extincion es irreversible, disminuye la 
diversidad total de las plantas, muchas de las 
cuales ban aportado importantes beneficios a los 
seres humanos. 

Autoevaluacion 

l.d 2. a 3. b 4. a 5. e 

6. d 7. b 8. d 9. c 10. a 

CAPITULO 31 

Evaluation de conceptos 31-1 

1. Tanto el hongo como el ser humano son organis- 
mos heterotrofos. El hongo digiere su alimento 
extemamente. Secreta enzimas que actuan sobre 
el alimento en el medio ambiente y luego absor- 
be las pequenas moleculas resultantes de la 
digestion. El ser humano (y otros animales), en 
cambio, ingiere trozos mas grandes de alimento 
y lo digiere dentro de su cuerpo. 

2. La extensa red de hifas aumenta la superficie de 
contacto con la fuente de alimentos, y el rapido 
crecimiento del micelio extiende las hifas hacia 
nuevos territories. 

Evaluation de conceptos 31-2 

1. La mayor parte del ciclo vital de los hongos es 
haploide, mientras que, en el ser humano, la 
mayor parte del ciclo vital es diploide. 

2. Es posible que ambos champinones sean estruc- 
turas reproductoras del mismo micelio (del 
mismo organismo). Otra posibilidad es que se 
trate de dos organismos separados originados 
por un mismo progenitor mediante reproduc¬ 
tion asexual, y por tanto poseen la misma infor¬ 
mation genetica. 

Evaluation de conceptos 31-3 

1. Los quitridios, considerados el linaje de hongos 
mas primitivo, poseen flagelos posteriores, al 
igual que la mayoria de los opistocontos. Esto 
sugiere que los otros linajes de hongos perdieron 
sus flagelos despues de la divergencia con el 
linaje de los quitridios. 

2. Esto indica que en el momento en que se forma- 
ron estos fosiles ya existlan relaciones simbioti- 
cas entre los hongos y los vegetales. 

Evaluation de conceptos 31-4 

1. La presencia de esporas flageladas. 

2. La mayoria de las plantas forman micorrizas 
arbusculares con glomeromicetos; si no fuera 
por la action de estos hongos, las plantas no 
podrlan alimentarse bien. 

3. Estas son algunas de las respuestas posibles: en 
los zigomicetos, el zigosporangio de pared grue- 
sa puede soportar condiciones adversas. Al 
encontrarse en un ambiente mas favorable para 
la reproduction, se producen la cariogamia y la 
meiosis. En los ascomicetos se producen esporas 
asexuales (conidios) en cadenas o en grupos en 
los extremos de los conidioforos, desde donde se 
dispersan por el viento. Los ascocorpos, que a 
menudo tienen forma de copa albergan los ascos 


formadores de esporas sexuales. En los basidio- 
micetos, el basidiocarpo sostiene y protege una 
gran superficie de basidios, desde donde se dis¬ 
persan las esporas. 

Evaluation de conceptos 31-5 

1. Los hongos ofrecen un ambiente adecuado para 

el crecimiento, ayudan a retener llquidos y 
minerales y protegen de la luz solar y de los 
depredadores. i 

2. El estadio de esporas resistentes permite la dis¬ 
persion hacia otros organismos huespedes 
mediante diversos mecanismos; su capacidad de 
crecer con rapidez en un nuevo ambiente favo¬ 
rable les permite aprovechar los recursos del 
huesped. 

Autoevaluacion 

l.b 2. c 3. c 4. d 5. e 

6. d 7. b 8. e 9. b 10. a 

CAPITULO 32 
Evaluation de conceptos 32-1 

1. Las plantas son organismos autotrofas; los ani¬ 
males son heterotrofos. Las plantas poseen pare- 
des celulares que proporcionan sosten estructu- 
ral; los animales carecen de paredes celulares 
fuertes (sus cuerpos se mantienen por protelnas 
estructurales, como el colageno). Los animales 
poseen tipos celulares y tisulares unicos (muscu- 
los y nervios) y patrones unicos de desarrollo, 
como el estadio de blastula multicelular. 

2. Estos patrones basicos de desarrollo primitivo 
surgieron en una fase precoz de la evolucion ani¬ 
mal y se han conservado a traves de los diversos 
filos de este clado hasta la actualidad. 

Evaluation de conceptos 32-2 

1. c, b, a, d 

2. Esta diversification puede haberse originado 
debido a factores extemos como la modification 
de las relaciones ecologicas (por ejemplo, las 
interacciones entre depredador y presa) y las 
condiciones ambientales (por ejemplo, aumento 
de los niveles de oxlgeno), y a factores intemos, 
como la evolucion del complejo Hox. 

Evaluation de conceptos 32-3 

1. Las caracteristicas del nivel de grado son las que 
comparten distintas estirpes independientemen- 
te de la historia evolutiva. Algunas caracteristicas 
del nivel de grado pueden haber evolucionado 
varias veces de forma independiente. Las carac¬ 
teristicas que unen a los dados son aquellas que 
posela un ancestro comun y que fueron transmi- 
tidas a los diversos descendientes. 

2. El caracol tiene un patron de segmentation deter- 
minada y espiral: el ser humano tiene segmenta¬ 
cion indeterminada y radial. El caracol experi- 
menta desarrollo por esquizocelia (que se caracte- 
riza por la formation de la cavidad celomica 
mediante la division de masas mesodermicas); los 
seres humanos experimentan desarrollo por ente- 
rocelia (el celoma se forma a partir de pliegues del 
arquenteron). En el caracol, la boca se forma a par¬ 
tir del blastoporo; en el ser humano, es el ano el 
que se desarrolla a partir del blastosporo. 

Evaluation de conceptos 32-4 

1. Los cnidarios poseen tejidos verdaderos, pero las 
esponjas, no. Tambien, a diferencia de las espon- 
jas, los cnidarios presentan simetria corporal, 


aunque es radial y no bilateral como en otros 
filos animales. 

2. El arbol basado en la morfologla divide a 
Bilateria en dos dados: Deuterostomia y 
Protostomia. El arbol basado en la informacion 
molecular reconoce tres dados: Deuterostomia, 
Ecdysozoa y Lophotrochozoa, como tambien el 
filo Rotifera. 

3. Cada tipo de informacion contribuye a que los 
cientlficos puedan comprobar hipotesis sobre las 
relaciones; cuanto mayores sean las lineas de 
informacion que sustenten una hipotesis parti¬ 
cular, mayores son las probabilidades de su vali- 
dez. 

Autoevaluacion 

l.a 2. c 3. c 4. e 5. b 

6. c 7. b 8. e 9. e 10. d 

CAPITULO 33 

Evaluation de conceptos 33-1 

1. Los flagelos de los coanocitos generan una 
corriente de agua a traves del collar que atrapa 
las particulas de alimento. Luego, los coanocitos 
o los amebocitos las envuelven por fagocitosis y 
las digieren. 

2. Las esponjas liberan sus espermatozoides en el 
agua. Los cambios en la direction de la corrien¬ 
te afectaran la probabilidad de que el esperma 
sea transportado a individuos vecinos. 

Evaluation de conceptos 33-2 

1. Tanto el polipo como la medusa estan compues- 
tos por una epidermis externa y una gastroder- 
mis interna separadas por una capa gelatinosa, la 
mesoglea. El polipo tiene forma cilmdrica y se 
adhiere al sustrato por su polo aboral; la medu¬ 
sa tiene forma aplanada, boca abajo, y se mueve 
libremente en el agua. 

2. Las celulas urticantes de los cnidarios (cnidoci- 
tos) sirven para la defensa y para la captura de 
presas. Contienen organulos similares a capsulas 
(cnidas), que a su vez, poseen filamentos inver- 
tidos. Los filamentos inyectan veneno o pican y 
enredan a pequenas presas. 

Evaluation de conceptos 33-3 

1. La tenia puede absorber nutrientes de su medio 
y liberar amoniaco a traves de la superficie de su 
cuerpo, porque este es muy piano. 

***2. No. Los rotiferos son microscopicos pero poseen 
un canal alimentario. La tenia, en cambio, puede 
^ tener gran tamano pero carece de sistema diges- 
* tivo. 

3. Los ectoproctos y los corales son animales sesiles 
que se alimentan de particulas en suspension 
que atrapan con sus tentaculos y construyen 
arrecifes con su exoesqueleto. 

Evaluation de conceptos 33-4 

1. La funcion del pie refleja la locomotion necesa- 
ria en cada clase. Los gasteropodos utilizan su 
pie para adherirse y desplazarse lentamente 
sobre el sustrato. En los cafalopodos, el pie fun- 
ciona como sifon y como tentaculos. 

2. En los bivalvos, la concha se dividio en dos mita- 
des conectadas entre si por una bisagra, y la 
cavidad del manto posee branquias que funcio- 
nan en la alimentation y el intercambio de gases. 
Los bivalvos se adaptaron a la alimentacion sus- 
penslvora y perdieron la radula. 
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Evaluation de conceptos 33-5 

L El tubo intemo es el canal alimentario, que 
ocupa toda la longitud del cuerpo. El tubo exter- 
no es la pared corporal. Ambos tubos estan sepa- 
rados por el celoma. 

2. Cada segmento esta rodeado por musculos lon- 
gitudinales y circulares. Estos musculos trabajan 
en contra del celoma lleno de liquido, que actua 
como esqueleto hidrostatico. La contraction 
coordinada de los musculos produce el movi- 
miento. 

Evaluation de conceptos 33-6 

1. La coccion incompleta no destruye a los nemato- 
dos y otros parasitos que pudieran estar presen- 
tes en la came. 

2. Los anblidos poseen segmentos corporales y 
celoma verdadero; los nematodos carecen de 
ambos. 

Evaluation de conceptos 33-7 

1. Los aparatos bucales de los artropodos son apen- 
dices modificados, dispuestos en pares de forma 
bilateral. 

2. Dos tercios de las especies animales conocidas 
son artropodos, que se encuentran en casi todos 
los habitats de la biosfera. 

3. El exoesqueleto de los artropodos, que ya existia 
en las especies maritimas, permitio a las especies 
terrestres retener agua y sostener su cuerpo 
sobre la tierra. Las alas les permitieron disper- 
sarse rapidamente hacia nuevos habitats en 
busca de alimento y pareja. 

Evaluation de conceptos 33-8 

1. Los equinodermos y los cnidarios poseen sime- 
tria radial. Sin embargo, los antecesores de los 
equinodermos tenlan simetria bilateral y los 
equinodermos adultos se desarrollan a partir de 
larvas con simetria bilateral. Por lo tanto, la 
simetria radial de los equinodermos y los cnida¬ 
rios es analoga (por evolution convergente), no 
homologa. 

2. Cada pie ambulacral esta formado por una 
ampolla y un pie. Cuando la ampolla se compri- 
me, envia agua al pie, que se expande. A1 con- 
traerse los musculos de la pared del pie, fuerzan 
nuevamente el agua hacia la ampolla, y el pie se 
acorta y se pliega. 

Autoevaluacion 

1. c 2. a 3. a 4. a 5. d 

6. d 7. a 8. e 9. b 10. e 

CAPITULO 34 

Evaluation de conceptos 34.1 

1. En los seres humanos, los caracteres en cuestion 
se presentan solo en el embribn. En el adulto, la 
notocorda se transforma en los discos interverte- 
brales, la cola se pierde casi por completo y las 
hendiduras faringeas desarrollan varias estructu- 
ras. 

2. A medida que el agua atraviesa las aberturas, las 
particulas de alimento se filtran y luego se trans- 
portan hacia el sistema digestivo. 

Evaluation de conceptos 34-2 

1. Haikouichthys; este animal poseia craneo (a dife- 
rencia de Haikouella) y, por tanto, es un cranea- 
do, como los seres humanos. 

2. Los mixinos presentan cabeza y un craneo carti- 
laginoso. Ademas, un pequeno cerebro, organos 


sensoriales y estructuras similares a los dientes. 
Poseen tambien cresta neural, aberturas bran- 
quiales y sistemas de organos mas desarrollados. 
Por ultimo, los mixinos tienen glandulas muco¬ 
sas que pueden alejar a los depredadores y 
carroneros competidores. 

Evaluation de conceptos 34-3 

1. Las lampreas tienen una boca redonda y aspera 
que usan para adherirse a los peces. Los cono- 
dontos tenlan dos juegos de elementos dentarios 
mineralizados, que pueden haberse utilizado 
para clavarse en las presas y cortarlas en porcio- 
nes mas pequenas. 

2. Los elementos dentarios mineralizados permitie¬ 
ron a los vertebrados convertirse en carroneros y 
depredadores. En los vertebrados acorazados 
amandibulados, el hueso actuaba como una 
coraza defensiva externa. 

Evaluation de conceptos 34-4 

1. Ambos son gnatostomados y tienen mandlbulas, 
cuatro grupos de genes Hox , un cerebro anterior 
grande y un sistema de llnea lateral. Los tiburo- 
nes ban perdido secundariamente mucha de la 
mineralization de sus esqueletos, que estan 
compuestos principalmente de cartllago, mien- 
tras que los atunes tienen esqueletos oseos. Los 
tiburones presentan ademas una valvula espiral. 
Los atunes, a su vez, un operculo, una vejiga 
natatoria y radios flexibles que soportan sus ale- 
tas. 

2. Los celacantos viven en aguas marinas profun- 
das, los peces pulmonados en aguas estancadas 
y pantanos, y los tetrapodos en el medio terres- 
tre. 

Evaluation de conceptos 34-5 

1. No. Aunque tenia aletas similares a extremidades 
completamente formadas, sus cinturas pectoral 
y pelviana no podlan sustentar el cuerpo en tie¬ 
rra. Tambien presentaba branquias y una aleta 
caudal que le propulsaba en el agua. 

2. Algunas especies completamente acuaticas son 
pedomorfas y conservan caracteristicas larvarias 
en la fase adulta. Las especies que viven en 
ambientes secos pueden evitar la deshidratacion 
enterrandose o viviendo bajo hojas humedas. 
Estas especies protegen sus huevos depositando- 
los en nidos espumosos, volviendose vivlparas, 
etc. 

Evaluation de conceptos 34-6 

1. El huevo amniotico no es un sistema completa-^ 
mente cerrado. Los nutrientes usados por el 
embrion se almacenan dentro del huevo (en el 
saco vitelino y el albumen), igual que algunos 
desechos metabolicos producidos por el (en el 
alantoides). Sin embargo, el embrion intercam- 
bia oxlgeno y dioxido de carbono con el ambien- 
te exterior a traves del corion, el alantoides y la 
cascara del huevo. 

2. Las aves presentan modificaciones para reducir 
su peso, por ejemplo, la carencia de dientes, de 
vejiga urinaria y de uno de los ovarios en las 
hembras. Las alas y las plumas son adaptaciones 
para facilitar el vuelo, asi como los eficientes sis¬ 
temas circulatorio y respiratorio, que respaldan 
una alta tasa metabolica. 

Evaluation de conceptos 34-7 

1. Los monotremas ponen huevos. Los marsupiales 


paren crias muy pequenas que permanecen uni- 
das a la madre en el marsupio. Los euterios 
paren crias mas desarrolladas. 

2. Manos y pies adaptados para la prension, unas 
aplanadas, cerebro grande, ojos de ubicacion 
frontal en una cara plana, cuidado parental, pul- 
gar de la mano y del pie moviles. 

Evaluation de conceptos 34-8 

1. Los hominoides son un clado que incluye gibo- 
nes, orangutanes, gorilas, chimpances, bonobos 
y seres humanos, junto con especies extinguidas 
que descendieron del mismo ancestro. Los 
homlnidos son un clado que incluye a los seres 
humanos y todas las especies que se relacionan 
mas cercanamente con los seres humanos que 
con otros hominoides actuales. 

2. Homo ergaster era un hominoide completamente 
erguido, bipedo y tan alto como los seres huma¬ 
nos modemos, pero su cerebro era significativa- 
mente mas pequeno. Esta diferencia en el cam- 
bio evolutivo de diferentes partes del cuerpo se 
conoce como evolucion en mosaico. 

Autoevaluacion 

1. e 2. c 3. d 4. a 5. d 

6. b 7. c 8. c 9. c 10. b 

CAPITULO 35 

Evaluation de conceptos 35-1 

1. El sistema de tejido vascular conecta a las hojas 
y las raices, permite que los azucares se trasladen 
desde las hojas hasta las raices por el floema, y 
que el agua y los minerales se trasladen hacia las 
hojas por el xilema. 

2. Aqul tenemos algunos ejemplos: las estructuras 
tubulares huecas de las traqueidas y de los ele¬ 
mentos de vaso del xilema y la placa cribosa de 
los miembros del tubo criboso del floema facili- 
tan el transporte. Los pelos radiculares ayudan a 
absorber agua y nutrientes. La cutlcula de las 
hojas y de los tallos protege de la desecacion y 
de la accion de agentes patogenos. Los tricomas 
de las hojas protegen de animales herbivoros y 
de patogenos. Las celulas del colenquima y del 
esclerenquima poseen paredes gruesas que dan 
apoyo a la planta. 

3. El tejido dermico es la cubierta protectora de las 
hojas. El sistema de tejido vascular esta formado 
por los tejidos de transporte del xilema y del flo- 
ema. El tejido fundamental realiza funciones 
metabolicas, como la fotosintesis. 

^Evaluation de conceptos 35-2 

1. Nuestras celulas pueden formar tipos limitados 
.. de celulas al dividirse. En cambio, en el meriste- 

ma de las plantas, los productos de la division 
celular se pueden diferenciar en todos los tipos 
de celulas vegetales. 

2. El crecimiento primario se origina en el meriste- 
ma apical y consiste en la produccion y alarga- 
miento de los organos. El crecimiento secunda- 
rio se origina en los meristemas laterales y 
aumenta la circunferencia de la ralz y del tallo. 

Evaluation de conceptos 35-3 

1. Las raices laterales emergen del interior de la raiz 
(del periciclo), a traves de celulas corticales y 
epidermicas. En cambio, las ramificaciones de 
los brotes se originan en el exterior del brote (en 
las yemas axilares). 
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2. En las raices, el crecimiento primario se produce 
en tres etapas sucesivas, comenzando en el 
extremo de la ralz: las zonas de division, de alar- 
gamiento y de maduracion celular. En los brotes 
se produce en el extremo de la yema terminal, y 
los primordios de las hojas se originan a los 
lados de los meristemas apicales. La mayor parte 
del crecimiento en longitud se produce en los 
internudos mas antiguos por debajo del apice 
del brote. 

3. Los haces vasculares son una red de tejido vas¬ 
cular que proporciona agua y minerales a las 
celulas de las hojas y transporta los productos 
organicos de la fotosintesis otras partes de la 
planta. 

Evaluacion de conceptos 35-4 

1. La marca sigue estando a 2 m por encima del 
suelo porque en esta parte del arbol se produce 
solo crecimiento secundario. 

2. Un arbol hueco puede sobrevivir porque el agua, 
los minerales y los nutrientes organicos son con- 
ducidos por el tejido vascular secundario, parte 
del cual queda intacto: el xilema secundario 
externo (albura) y el floema secundario mas 
joven. Sin embargo, al quitarle un anillo com¬ 
plete de la corteza se elimina el floema secunda¬ 
rio (parte de la corteza), y esto impide por com¬ 
plete el transporte de nutrientes organicos desde 
los brotes hacia las raices. 

Evaluacion de conceptos 35-5 

1. Por la expresion genica diferencial. 

2. En los mutantes/ass, la disposicion de los micro- 
tubulos esta interrumpida, de modo que no se 
forma la banda preprofasica. Esto produce pia¬ 
nos de division celular al azar, en iugar de los 
pianos de division ordenados de la division nor¬ 
mal. La interrupcion de la organization de los 
microtubulos evita, asimismo, la alineacion de 
las microfibrillas de celulosa que marcan el 
piano de alargamiento celular. Esta division al 
azar interrumpe el crecimiento direccional y la 
planta toma una forma redondeada en lugar de 
alargada. 

Autoevaluacion 

1. d 2. c 3. c 4. d 5. a 

6. e 7. d 8. c 9. b 10. c 

CAPITULO 36 

Evaluacion de conceptos 36-1 

1. La concentration de sales relativamente alta hace 
que el potencial de agua del suelo se vuelva mas 
negativo, y por tanto reduce as! la captacion de 
agua al disminuir el gradiente de potencial del 
agua entre el suelo y las raices. 

2. El \p de la celula es 0,7 MPa. En una solution con 
un \j/ de -0,4 MPa, el \|/ p de la celula en el equi- 
librio sera de 0,3 MPa. 

Evaluacion de conceptos 36-2 

1. El fungicida puede destruir al hongo de las mico- 
rrizas que ayudan a la captacion de fosfato. 

2. La endodermis regula el paso de sustancias solu¬ 
bles en agua porque todas estas moleculas deben 
atravesar una membrana de permeabilidad 
selectiva. 

Evaluacion de conceptos 36-3 

1. Al disminuir el potencial del soluto (y el poten¬ 


cial de agua) del suelo, el fertilizante hara que la 
planta tenga mayor dificultad para absorber 
agua. 

2. El aire humedo tiene un potencial de agua mayor 
que el de las hojas. 

3. Al cortar la flor, la transpiracion de las hojas y de 
los petalos (que son hojas modificadas) conti- 
nuara atrayendo agua del xilema. Si las flores 
cortadas se trasladan directamente a un jarron, 
las bolsas de aire de los vasos del xilema evitan 
el transporte de agua del jarron hacia las flores. 
Si se vuelven a cortar los tallos bajo el agua, a 
pocos centimetros del corte original, esto corta- 
ra el xilema por encima de las bolsas de aire. Las 
gotas de agua evitan la formacion de otra bolsa 
de aire hasta que se colocan las flores estan en el 
jarron. 

Evaluacion de conceptos 36-4 

1. La acumulacion de potasio en las celulas guar- 
dianas produce la captacion osmotica de agua, y 
la turgencia de las celulas mantiene abierto al 
estoma. Esto permite al moho entrar en el inte¬ 
rior de la hoja por medio de los estomas. 

2. Un dla soleado, calido pero no caluroso; mucha 
humedad; viento suave. 

Evaluacion de conceptos 36-5 

1. En ambos casos, el transporte a larga distancia es 
por flujo de masa por diferencia de presion entre 
los extremos opuestos de los tubos. La presion 
se genera en el extremo fuente de un tubo cri- 
boso por la entrada de azucar y por el flujo 
osmotico de agua resultante en el floema. Esta 
presion empuja la savia desde el extremo fuente 
hacia el sumidero del tubo. La transpiracion, en 
cambio, genera una presion negativa (tension) 
como fuerza de atraccion que produce el ascen- 
so de la savia del xilema. 

2. A baja temperatura, el alto contenido de azucar 
del tuberculo de una patata en crecimiento dis- 
minuira el potencial del soluto (y el potencial de 
agua) del tuberculo y disminuira el flujo de masa 
del azucar hacia el. 

Autoevaluacion 

1. e 2. c 3. d 4. c 5. b 

6. c 7. a 8. b 9. c 10. c 

CAPITULO 37 

Evaluacion de conceptos 37-1 

1. En el cuadro 37-1 se muestra que el C0 2 es fuen¬ 
te del 90% del peso seco de la planta, lo que 
avala la idea de Hale de que las plantas se ali- 
mentan, sobre todo, del aire. Sin embargo, la 
hipotesis de Van Helmont es correcta con res- 
pecto al aumento de tamano total de la planta, 
que se basa, sobre todo, en la acumulacion de 
agua en las vacuolas de las celulas. 

2. No. Los macronutrientes son requeridos en 
mayor cantidad, pero la planta necesita todos los 
elementos esenciales para completar su ciclo de 
vida. 

3. No, porque las deficiencias de nutrientes mas 
moviles aparecen primero en las hojas mas anti- 
guas, y las deficiencias de nutrientes menos 
moviles aparecen en las hojas mas jovenes. 

Evaluacion de conceptos 37-2 

1. La capa superficial del suelo esta formada por 
una mezcla de partlculas grandes (que le pro- 


porcionan aireacion) y particulas pequenas (que 
facilitan la retention de agua y minerales), 
humus en cantidad adecuada (que le proporcio¬ 
na nutrientes minerales) y un pH adecuado. 

2. El exceso de agua priva a las raices de oxlgeno y 
puede favorecer la formacion de moho, y la 
sobrefertilizacion puede producir derroche y 
contamination del agua subterranea. 

Evaluacion de conceptos 37-3 

1. Las bacterias fijadoras de nitrogeno suministran 
a largo plazo los minerales con nitrogeno que 
son esenciales para la supervivencia de las plan¬ 
tas, que a su vez son, en forma directa o indirec¬ 
ta, las fuentes de alimento para el ser humano. 

Evaluacion de conceptos 37-4 

1. Ambas son relaciones simbioticas mutualistas, en 
las que otros organismos interactuan con las rai¬ 
ces de las plantas. En los nodulos radiculares 
participan bacterias fijadoras de nitrogeno, y en 
las micorrizas participan hongos que facilitan la 
absorcion de agua y minerales. En ambas rela¬ 
ciones la planta proporciona compuestos organi¬ 
cos. A diferencia de los nodulos radiculares, las 
micorrizas estan presentes en la mayoria de las 
especies vegetales, pero ambos tipos de relacio¬ 
nes son importantes en la agricultura. 

2. Las epifitas utilizan a otra planta como sustrato 
sin quitarle sus nutrientes. Por el contrario, las 
plantas parasitas extraen nutrientes de su planta 
huesped. 

Autoevaluacion 

l.b 2. b 3. c 4. b 5. b 

6. c 7. d 8. a 9. d 10. b 

CAPITULO 38 

Evaluacion de conceptos 38-1 

1. Los sepalos, por lo general, protegen al brote floral 
antes de que se abra, y los petalos contribuyen a 
atraer los polinizadores hacia la flor. Los estam- 
bres, las partes de la flor que producen el polen, 
son estructuras largas, lo que facilita la distribu¬ 
tion del polen. Los carpelos, las partes de la flor 
que producen los gametofitos femeninos, tienen 
estigmas, plataformas que facilitan la reception del 
polen. El ovario de un carpelo proporciona pro¬ 
tection a los gametos femeninos que se desarrollan 
en los ovulos. Las variaciones en la distribution de 
los organos florales reflejan adaptaciones a los ani- 
males polinizadores y pueden tambien reducir la 
autofecundacion, como es el caso de las flores que 
presentan dos tipos morfologicos: estilos largos y 
estambres cortos (tipo “pin”) y estilos cortos y 
estambres largos (tipo “thrum”). 

2. En las angiospermas, la polinizacion consiste en el 
traslado de polen de una antera a un estigma. El 
desarrollo posterior del tubo polinico es lo que 
finalmente permite la fecundation, la fusion de los 
gametos femenino y masculino para formar el 
cigoto. 

3. En un plazo corto, la autofecundacion puede ser 
ventajosa en una poblacion poco densa, que este 
tan dispersa que la transferencia del polen sea 
poco segura. Sin embargo, a largo plazo, la auto¬ 
fecundacion es un callejon evolutivo sin salida 
porque conduce a la perdida de la diversidad 
genetica que puede impedir la evolution adapta- 
tiva, incluyendo el camino inverso desde la auto¬ 
fecundacion al cruzamiento. 


Apendice A 
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Evaluacion de conceptos 38-2 

1. El 50% de los ovulos tendran un endosperrao 
XXX y embriones XX, y el 50% tendran endos- 
permo XXY y embriones XY. 

2. Las semillas contienen endospermio que nutre al 
embrion en desarrollo y tienen una cubierta de 
la semilla que protege al embrion hasta que las 
condiciones sean adecuadas para la germina¬ 
tion. Los frutos, independientemente de que 
sean pulposos o secos, facilitan la dispersion de 
las semillas al ser ingeridos por animales o trans- 
portados por el viento. 

3. La dormancia de la semilla impide la germina¬ 
tion prematura de las semillas. Una semilla ger- 
minara solamente cuando las condiciones 
ambientales sean optimas para la supervivencia 
de su embrion como una joven plantula. 

Evaluacion de conceptos 38-3 

1. La reproduccion sexual produce variation gene- 
tica, que puede ser ventajosa en un ambiente 
inestable. La probabilidad de supervivencia en 
un ambiente cambiante es mayor para la des- 
cendencia que se produce por reproduccion 
sexual. La reproduccion asexual puede ser ven¬ 
tajosa en un ambiente estable porque las plantas 
que estan individualmente bien adaptadas a 
dicho ambiente transmiten todos sus genes a su 
descendencia, sin intervention de una pareja. 
Ademas, la reproduccion asexual generalmente 
produce una descendencia menos fragil que las 
plantulas producidas por reproduccion sexual. 
Sin embargo, la reproduccion sexual ofrece la 
ventaja de la dispersion de semillas resistentes. 

2. Los cultivos propagados asexualmente carecen 
de diversidad genetica. Las poblaciones geneti- 
camente diversas tienen menos probabilidad de 
extinguirse en el caso de una epidemia, porque 
hay una mayor probabilidad de que unos pocos 
individuos de la poblacion sean resistentes. 

Evaluacion de conceptos 38-4 

1. Tanto la cria tradicional como la ingenierfa gene¬ 
tica implican la selection artificial de los rasgos 
deseables. Sin embargo, las tecnicas de ingenie- 
ria genetica facilitan la transference mas rapida 
de genes y no estan limitadas a la transference de 
genes entre variedades o especies estrechamente 
emparentadas. 

2. Los cultivos transgenicos pueden ser mas nutri¬ 
tives y menos susceptibles al dano por insectos 
o patogenos que invaden las plantas danadas por 
los insectos. Tampoco necesitan un uso excesivo 
de pesticidas quimicos. Sin embargo, las pruebas 
de campo pemenentes de los cultivos transge¬ 
nicos siguen siendo importantes para evitar efec- 
tos adversos sobre la salud humana y sobre los 
organismos que no son diana, y la posibilidad 
del escape transgenico. 

Autoevaluacion 

1. d 2. a 3. c 4. a 5. b 

6. c 7. e 8. a 9. c 10. e 

CAPITULO 39 

Evaluacion de conceptos 39-1 

1. No. El sildenafil, como la inyeccion de GMP 
clclico, producira solo una respuesta parcial de 
desetiolacion. 

2. La cicloheximida inhibira la desetiolacion, impi- 
diendo la sintesis de nuevas proteinas necesarias 
para la desetiolacion. 


Evaluacion de conceptos 39-2 

1. La planta exhibira una respuesta triple constitu- 
tiva. Como la cinasa que normalmente impide la 
triple respuesta es disfuncional, la planta experi- 
mentara la triple respuesta independientemente 
de que el etileno este presente o el receptor de 
etileno sea funcional. 

2. El patogeno podria induclr en la planta huesped 
infectada un aumento en la concentracion de 
citocininas o una diminution en la concentra¬ 
cion de auxina. 

3. La fusicoccina, como la auxina, origina un 
aumento en la actividad de la bomba de H + de la 
membrana plasmatica y, como la auxina, pro- 
mueve el alargamiento celular del tallo. 

Evaluacion de conceptos 39-3 

1. Es imposible determinarlo. Para establecer que 
esta especie es una planta de dia corto, seria 
necesario establecer la duracion critica de la 
noche para la floracion, y que esta especie solo 
florezca cuando la noche es mas larga que la 
duracion critica de la noche. 

2. El uso de luz roja lejana mantendria al fitocromo 
en su forma F r , permitiendo que se produzca la 
floracion. 

3. Un experimento podria implicar el uso de un 
espectro de accion para determinar que longitu¬ 
des de onda de la luz son las mas efectivas. Si el 
espectro de accion senala al fitocromo, nuevas 
pruebas podrian implicar experimentos con luz 
roja y luz roja lejana para poner a prueba la foto- 
sensibilidad. 

Evaluacion de conceptos 39-4 

1. Una planta que produce un exceso de acido abs- 
cisico experimentara menos enfriamiento por 
evaporation porque sus estomas estaran menos 
abiertos. 

2. Las plantas que crecen cerca de los pasillos pue¬ 
den estar mas influidas por el estres mecanico 
causado por el paso de los trabajadores y las 
corrientes de aire en el invemadero. Las plantas 
mas cercanas al centra del banco tambien pue¬ 
den ser mas altas como resultado de la sombra. 

Evaluacion de conceptos 39-5 

1. El dano mecanico hace una brecha en la primera 
linea de defensa de la planta contra la infection, 
su tejido dermico protector. 

2. Quizas la brisa diluye la concentracion local de 
un compuesto de defensa volatil que las plantas 
han producido. 

Autoevaluacion 

1. b 2. a 3. b 4. d 5. b 

6. e 7. b 8. b 9. c 10. c 

CAPITULO 40 

Evaluacion de conceptos 40-1 

1. El intestino delgado, los pulmones y los ririones 
contienen superficies de intercambio interno a 
traves de las cuales fluyen nutrientes, gases y 
sustancias qmmicas, respectivamente. Una 
superficie de gran tamano facilita este intercam¬ 
bio y le permite al cuerpo llevarlo a cabo de 
manera mas eficiente que si tuviera una superfi¬ 
cie menor. 

Evaluacion de conceptos 40-2 

1. El epitelio glandular que reviste la superficie 


interna del estomago segrega moco, que la lubri- 
ca y protege, mientras que el empaquetamiento 
estrecho del tejido epitelial asegura que no haya 
fugas de los llquidos digestivos del estomago 
que danen los tejidos subyacentes. 

2. El tejido conectivo es una parte importante de la 
mayoria de los organos y las laminas de este teji¬ 
do sostienen muchos de los organos del cuerpo. 

3. Se requiere tanto el tejido nervioso como el mus¬ 
cular para responder a un estlmulo. El tejido 
muscular se contrae en respuesta a los impulsos 
nerviosos transmitidos por las celulas nerviosas. 

Evaluacion de conceptos 40-3 

1. El raton, debido a que es un endotermo y, por lo 
tanto, tiene una tasa metabolica basal mas eleva- 
da que la de los lagartos ectotermicos. 

2. La actividad intensa agota rapidamente el ATP 
existente. Como los caimanes son ectotermos, 
son mas lentos para generar mas ATP por medio 
de la respiration aerobica. 

3. El gato domestico; cuanto mas pequeno es el ani¬ 
mal, mayor es su tasa metabolica por gramo y 
tambien la demanda de alimento por unidad de 
masa corporal. 

Evaluacion de conceptos 40-4 

1. No; aun cuando un animal regule algunos aspec- 
tos de su medio interno, a menudo por medio 
de mecanismos de retroalimentacion negativa, el 
medio interno fluctua con rapidez alrededor de 
un valor establecido. La homeostasis es un esta- 
do dinamico. Y esta programado que ocurran 
algunos cambios, como los incrementos radica- 
les de las hormonas en momentos especiales del 
desarrollo. 

2. En la retroalimentacion negativa, un cambio 
desencadena mecanismos de control que contra- 
rrestan cambios mayores en esa direction. Pero 
en la retroalimentacion positiva, un cambio 
desencadena mecanismos que lo amplifican. 

Evaluacion de conceptos 40-5 

1. Si, los ectotermos en las profundidades del mar 
y en manantiales de agua dulce a temperatura 
constante tienen temperaturas corporales esta- 
bles. Y los ectotermos terrestres pueden mante- 
ner temperaturas corporales relativamente cons- 
tantes por medios conductuales. 

.^2. Perdida de calor por convection. 

•o. La provision de alimento y agua suele ser escasa 
durante la estacion seca, por lo que el sopor per¬ 
mite sobrevivir a los animales con tasas metabo- 
licas mucho menores. 

Autoevaluacion 

1. a 2. b 3. e 4. d 5. c 

6. b 7. c 8. c 9. d 10. c 

CAPITULO 41 

Evaluacion de conceptos 41-1 

1. El peso corporal se mantiene estable cuando la 
ingesta calorica (alimento) es equilibrada por el 
gasto calorico (tasa metabolica). 

2. A largo plazo, el organismo convierte el exceso 
de calorias en grasa aunque esas calorias sean 
consumidas como grasa, hidrato de carbono o 
proteinas. 

3. Ambas hormonas tienen efectos supresores del 
apetito en el centra de saciedad cerebral. 
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Durante el dia, la PYY, secretada por el intestine 
delgado, suprime el apetito despues de las comi- 
das. A largo plazo, la leptina, producida por el 
tejido adiposo, normalmente, reduce el apetito 
con el aumento del deposito de grasa. 

Evaluacion de conceptos 41-2 

1. La desnutricion calorica es una deficiencia de 
calorias en la dieta. Por el contrario, la desnutri¬ 
cion se debe a la deficiencia de uno o mas 
nutrientes esenciales, aunque la ingesta calorica 
total pueda ser adecuada. 

2. Una comida vegetariana equilibrada combina 
verduras y frutas que se complementan, cada 
grupo proporciona determinados aminoacidos 
esenciales que pueden faltar en los otros grupos 
de alimentos. 

3. Las vitaminas y los mine rales son nutrientes 
esenciales que se requieren en cantidades diarias 
relativamente pequenas. Las vitaminas son 
nutrientes organicos, mientras que los minerales 
son nutrientes inorganicos. 

Evaluacion de conceptos 41-3 

1. La cavidad gastrovascular es un saco digestivo 
con un orificio unico unico que funciona tanto 
en la ingestion como en la eliminacion; el canal 
alimentario es un tubo digestivo con una boca y 
un ano separados en extremos opuestos. 

2. Mientras los nutrientes se encuentran en la cavi¬ 
dad del canal alimentario, estan en un comparti- 
miento que es continuo con el ambiente exterior 
a traves de la boca y el ano y todavla no han atra- 
vesado ninguna membrana para entrar en el 
organismo. 

Evaluacion de conceptos 41-4 

1. El peristaltismo puede desplazar alimentos por el 
esofago incluso sin la ayuda de la gravedad. 

2. El acido degrada los tejidos de origen vegetal y 
animal mediante su ataque quimico fuerte, no 
enzimatico. El acido tambien activa a la enzima 
pepsina que digiere proteinas y destruye cual- 
quier bacteria que puede haber sido ingerida 
junto con los alimentos. 

3. La comida parcialmente digerida proveniente del 
estdmago como quimo acido + jugo pancreatico 
que contiene enzimas hidroliticas + jugo intesti¬ 
nal con enzimas + bilis, que contiene sales bilia- 
res que ayudan a la digestion mediante la emul- 
sificacion de las grasas. 

4. Las vellosidades y microvellosidades del epitelio 
intestinal proporcionan una enorme superficie 
para la absorcion, y el transporte de nutrientes 
de la luz del intestino delgado hacia los capilares 
sanguineos y vasos quillferos. 

5. El uso prolongado de antibioticos puede eliminar 
las bacterias del colon que aumentan la nutri¬ 
tion mediante la production de vitamina K. 

6. Al recibir el quimo acido del estomago, el duo- 
deno secreta la hormona colecistocinina (CCK), 
que llega al pancreas a traves de la circulacion 
sangulnea y estimula la liberacion del jugo pan¬ 
creatico. 

Evaluacion de conceptos 41-5 

1. Los incisivos afilados estan adaptados para cortar 
piezas de came y vegetales. Las superficies 
amplias y mgosas de los molares estan adapta- 
das para moler alimentos duros, especialmente 
frutas y vegetales fibrosos y grandes pedazos de 
came. 

2. El renacuajo es herbivoro (consume, sobre todo, 


algas), mientras que la rana adulta es carnivora 
(come insectos). 

3. La rumia es el proceso de regurgitation de mate¬ 
rial del rumen: la vegetation masticada una vez 
con acidos grasos y otros derivados metabolicos 
de las bacterias del mmen. Despues de una 
segunda mastication, que aumenta la superficie 
del material vegetal, la vaca deglute el bolo, que 
por la accion microbiana en las camaras gastricas 
continua convirtiendo la celulosa en una diver- 
sidad de nutrientes. 

Autoevaluacion 

1. a 2. b 3. e 4. c 5. c 

6. c 7. c 8. d 9. c 10. e 

CAPITULO 42 

Evaluacion de conceptos 42-1 

1. La ineficacia de la difusion para suministrar 
nutrientes y eliminar desechos a velocidades 
bastante elevadas como para mantener un orga¬ 
nismo de gran tamano. 

2. Ventaja: la elevada tasa de suministro de nutrien¬ 
tes y eliminacion de desechos. Desventaja: la 
necesidad de mas energia para producir, operar 
y mantener. 

3. Las dos ventajas principales de los circuit os res- 
piratorio y sistemico separados son la mayor 
presion arterial en el circuito sistemico y la 
mayor velocidad de la circulacion sanguinea. 

Evaluacion de conceptos 42-2 

1. Este trastomo reducira el contenido de oxigeno 
al mezclar la sangre sin 0 2 proveniente del ven- 
trlculo derecho del circuito sistemico con la san¬ 
gre rica en 0 2 del ventrfculo izquierdo. 

2. El retraso asegura que la auricula se vacle por 
completo antes de la contraction ventricular. 

Evaluacion de conceptos 42-3 

1. La gran area transversal total de los capilares. 

2. Estos cambios aumentan la capacidad de accion 
porque aumentan la velocidad de la circulacion 
sanguinea y el suministro de oxigeno y nutrien¬ 
tes a los musculos esqueleticos. 

3. Las proteinas plasmaticas presentes en la sangre 
de un capilar mantienen bastante constante la 
presion osmotica, mientras que la presion arte¬ 
rial desciende desde el extremo arteriolar al 
venular. Esta diferencia permite el reingreso de 
liquido al capilar en el extremo de la venula; 
cuando hay deficiencia de proteinas plasmaticas, 
el liquido permanece en los tejidos y produce 
edema. 

Evaluacion de conceptos 42-4 

1. Aproximadamente, 200 mil millones, o 2,08 x 
10 u , calculado mediante la division de la canti- 
dad total de celulas, 2,5 x 10 13 , por 120 dias. 

2. La elevation de los leucocitos puede indicar que 
la persona esta combatiendo una infeccion. 

3. Las celulas madre de la medula osea se dividen 
varias veces y son pluripotenciales. 

Evaluacion de conceptos 42-5 

1. Si las superficies respiratorias de los pulmones se 
extendieran hacia el ambiente terrestre se secari- 
an rapidamente y se interrumpiria la difusion de 
0 2 y C0 2 a traves de la membrana. 

2. La contracorriente origina un gradiente de difu¬ 
sion para el O z en toda la extension de los capi¬ 
lares de las laminas branquiales. Con el flujo del 


agua sobre las laminas branquiales, la direccion 
opuesta del flujo sanguineo en los capilares per¬ 
mite que la sangre continue captando 0 2 porque 
la sangre rica en ese gas se encuentra con el agua 
aun mas rica en 0 2 que comienza a fluir por las 
laminas. 

Evaluacion de conceptos 42-6 

1. El incremento del C0 2 en la sangre aumenta la 
tasa de difusion del gas hacia el liquido cefalo- 
rraquldeo, donde se combina con agua y forma 
acido carbonico. La disociacion del acido carbo- 
nico libera iones de hidrogeno, lo que disminu- 
ye el pH del liquido cefalorraquideo. 

2. El incremento de la frecuencia cardiaca aumenta 
la velocidad a la que la sangre rica en C0 2 llega 
a los pulmones, donde se elimina. 

3. El flujo de aire en los pulmones de las aves se 
desplaza en una sola direccion. 

Evaluacion de conceptos 42-7 

1. Las diferencias en la presion parcial; los gases se 
difunden desde areas de mayor presion parcial 
hacia areas de menor presion parcial. 

2. El efecto Bohr determina que la hemoglobina 
libere oxigeno frente a un descenso del pH, lo 
que sucede en las cercanias de tejidos con tasas 
elevadas de respiration y de liberacion de dioxi- 
do de carbono. 

3. La diminution de la concentration de C0 2 en el 
plasma al con la difusion hacia los espacios alve- 
olares ocasiona la descomposicion del acido car¬ 
bonico dentro de los globulos rojos, con pro¬ 
duccion de C0 2 , que se difunde hacia el plasma. 

4. Ejemplos: mayor volumen sanguineo respecto de 
la masa corporal; bazo mucho mas grande; 
mayor cantidad de mioglobina almacenadora de 
oxigeno en los musculos; reduction de la fre¬ 
cuencia cardiaca y de la tasa metabolica durante 
la inmersion. 

Autoevaluacion 

1. c 2. b 3. d 4. c 5. e 

6. b 7. c 8. b 9. a 10. a 

CAPITULO 43 

Evaluacion de conceptos 43-1 

1. Los macrofagos tienen receptores que se unen a 
los polisacaridos presentes en la superficie de las 
bacterias pero no en las celulas del organismo. 

2. La dilatation de los vasos que permite un incre- 
V mento en el flujo sanguineo y un incremento en 

la permeabilidad de los vasos, da como resulta- 
2 do los signos comunes de la inflamacion. Estos 
cambios vasculares facilitan la llegada de factores 
de coagulation, proteinas antimicrobianas y 
celulas fagociticas al tejido de la region afectada. 
Todo ello contribuye a reparar el dano tisular y a 
detener la diseminacion de la infeccion. 

3. El exoesqueleto de los insectos proporciona una 
barrera externa semejante a la piel y a las mem- 
branas mucosas de los vertebrados. Las celulas 
fagociticas y las proteinas antimicrobianas tam¬ 
bien contribuyen a la defensa innata, tanto en 
los insectos como en los vertebrados. 

Evaluacion de conceptos 43-2 

1. Vease la figura 43-8a; un anticuerpo secretado 
carece de la region transmembrana y de las colas 
citoplasmaticas. 

2. Los receptores de las celulas B se unen a antige- 
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nos extracelulares intactos presentes sobre la 
superficie de los microorganismos o que se 
encuentran libres en los liquidos corporales. Los 
receptores de celulas T unen pequenos fragmen- 
tos de antlgenos intracelulares que forman com- 
plejos con las moleculas MHC de clase I o clase 
II. 

3. Especificidad: solo las celulas B con receptores 
que se unen al antigeno son seleccionadas para 
proliferar y diferenciarse a celulas plasmaticas 
secretoras de anticuerpos especlficos para el 
antigeno y a celulas B de memoria, que tienen 
receptores especlficos para el mismo antigeno. 
Memoria: el gran numero de celulas B de memo¬ 
ria generadas responde mas rapido al mismo 
antigeno la vez siguiente que entra en el orga- 
nismo. 

4. 40 V x 5 J = 200 cadenas ligeras posibles; 51V 
x6Jx27D = 8 262 cadenas pesadas posibles. 
Cada sitio de union al antigeno esta formado por 
una region de la cadena ligera y de la cadena 
pesada. El numero de las combinaciones al azar 
posibles es 200 cadenas ligeras x 8 262 cadenas 
pesadas = 1,65 x 10 6 especificidades de union al 
antigeno posibles. 

Evaluation de conceptos 43-3 

1. Una celula T helper activada segrega citocinas, 
que promueven la activacion tanto de las celulas 
T citotoxicas como de las celulas B. Una celula T 
citotoxica activada mata a las celulas infectadas y 
a las celulas tumorales por apoptosis. Una celu¬ 
la B activada se diferencia dando celulas plasma¬ 
ticas que secretan anticuerpos. 

2. Un nino que carece de timo no tendria celulas T 
funcionales. Sin celulas T helper para auxiliar en 
la activacion de las celulas B, el nino no podria 
producir anticuerpos contra bacterias extracelu¬ 
lares. Sin celulas T citotoxicas o celulas T helper 
para ayudar en la activacion, el sistema inmuni- 
tario del nino seria incapaz de matar a las celu¬ 
las infectadas por virus. 

3. Los anticuerpos unidos a virus pueden bloquear 
su union a celulas huesped potenciales (neutra- 
lizacion viral). El recubrimiento de las bacterias 
u otras particulas por anticuerpos unidos a los 
antlgenos de superficie aumenta su fagocitosis 
por los macrofagos (opsonizacion). Los anti¬ 
cuerpos unidos a antlgenos presentes en \as bac¬ 
terias tambien pueden activar una cascada de 
protelnas del complemento, lo cual conduce a la 
lisis de las bacterias (activacion del complemen¬ 
to). El entrecruzamiento de antlgenos en 
muchas bacterias o virus por la union de multi¬ 
ples moleculas de anticuerpo puede llevar a la 
formacion de grandes acumulos (aglutinacion), 
que luego se fagocitan. 

4. La inmunizacion pasiva, la transmision de anti¬ 
cuerpos de un individuo a otro, resulta protec- 
tora solo si existen las moleculas de anticuerpo. 
La inmunizacion activa, la introduction de anti¬ 
geno induce una respuesta inmunitaria en el 
receptor que puede producir celulas de memoria 
de vida larga. Algunas personas inmunizadas de 
forma activa pueden ser inmunes al antigeno 
de por vida. 

Evaluation de conceptos 43-4 

1 . Puesto que los individuos con grupo sangulneo 
AB no producen anticuerpos contra los antlge¬ 
nos A y B, pueden recibir en forma segura la san- 
gre de tipo A, B, AB, o 0, es decir, son recepto¬ 


res universales. En el caso de que la sangre dona- 
da seade tipo 0, deberan utilizarse las celulas de 
la sangre centrifugada, dado que el suero del 
donante (parte llquida de la sangre) contendra 
anticuerpos contra A y contra B, los cuales reac¬ 
tionary contra los globulos rojos del receptor. 

2. El peligro de rechazo de injerto contra el hues¬ 
ped surge porque la medula osea trasplantada 
contiene linfocitos que podrian reaccionar con¬ 
tra componentes del cuerpo del receptor. 

3. Un autoinjerto no desencadenaria una reaction 
de rechazo. 

Evaluation de conceptos 43-5 

1. Una persona con una deficiencia de macrofagos 
tendria infecciones frecuentes. Esto se deberia a 
las escasas respuestas innatas, en particular, a la 
fagocitosis y la inflamacion disminuida, y a las 
escasas respuestas adquiridas por el papel de los 
macrofagos en la presentation de los antlgenos a 
las celulas T helper. 

2. La union de los antlgenos por moleculas de IgE 
unidas a los mastocitos produce la degranula- 
cion de estas celulas, liberando histamina y otros 
compuestos inflamatorios que provocan slnto- 
mas alergicos tlpicos. Los farmacos que bloque- 
an la respuesta de degranulacion evitan la libe¬ 
ration de los agentes inflamatorios y as! los sln- 
tomas que estos provocan. 

3. La miastenia grave se considera una enfermedad 
autoinmune porque el sistema inmunitario pro¬ 
duce anticuerpos contra moleculas propias (los 
receptores de acetilcolina). 

4. Para en una celula huesped, el HIV requiere CD4 
y un correceptor. El correceptor para el HIV, por 
lo general, funciona como un receptor de qui- 
mocina. Si los receptores de quimocina de una 
persona son defectuosos, el HIV no puede 
emplearlos para entrar a las celulas. 

Autoevaluacion 

1. e 2. d 3. b 4. c 5. b 

6. d 7. c 8. d 9. e 10. b 

CAPITULO 44 

Evaluation de conceptos 44-1 

1. Porque la sal se mueve en contra del gradiente de 
concentracion, del medio ambiente hipoosmoti- 
co a un ambiente hiperosmotico. 

2. Un osmoconformista de agua dulce tendria los^f 
liquidos corporales demasiado diluidos como 
para llevar a cabo los procesos vitales. 

3. Al mantener grandes concentraciones de urea y * 
de TMAO en su sangre, los tiburones reducen el 
gradiente osmotico entre la sangre y el agua de 
mar. 

Evaluation de conceptos 44-2 

1. Las larvas acuaticas pueden eliminar el amonla- 
co de alta toxicidad en forma continua, secre- 
tandolo a traves del epitelio al agua que las 
rodea. Los adultos conservan el agua excretando 
acido urico no toxico. 

2. El hlgado es el sitio de sintesis de la urea. 

3. Puesto que el acido urico es insoluble en agua, 
puede excretarse como una pasta semisolida, 
reduciendo, por tanto, la perdida de agua de un 
animal. 

Evaluation de concepto 44-3 

1. La filtracion (de la sangre, hemolinfa o liquido 


celomico) y la reabsorcion selectiva o secretion 
de soluto. 

2. Una gran superficie para el intercambio de agua 
y solutos. 

Evaluation de conceptos 44-4 

1. Un descenso de la presion arterial en la arteriola 
aferente reduciria la tasa de filtracion. 

2. La medula renal absorberia menos agua y, por 
tanto, el farmaco incrementaria la perdida de 
agua en la orina. 

3. La capsula de Bowman, el tubulo proximal, el asa 
de Henle, el tubulo distal. 

Evaluation de conceptos 44-5 

1. El alcohol inhibe la liberation de ADH, y provo- 
ca un incremento en la perdida de agua urinaria 
e incrementa la probabilidad de deshidratacion. 

2. El consumo de comida salada aumenta la osmo- 
laridad de la sangre, lo que desencadena que el 
centro de la sed del hipotalamo estimule el con¬ 
sumo de liquidos y que la hipofisis libere ADH, 
que incrementa la tasa de reabsorcion de agua 
en los tubulos distales y en los conductos colec- 
tores. 

3. La capacidad para conservar agua produciendo 
orina hiperosmotica. 

Evaluation de conceptos 44-6 

1. Numerosas nefronas y glomerulos bien desarro- 
llados son caracteristicos de los rinones de los 
peces de agua dulce, mientras que el numero 
reducido de nefronas y los glomerulos mas 
pequenos indican un ambiente marino. Las 
numerosas nefronas y glomerulos bien desarro- 
llados de los peces de agua dulce producen orina 
en una tasa elevada, mientras que pequenos 
numeros de nefronas y glomerulos mas peque¬ 
nos tienen una menor tasa de production de 
orina. 

Autoevaluacion 

1. d 2. d 3. e 4. e 5. c 

6. d 7. c 8. b 9. d 10. b 

CAPITULO 45 

Evaluation de conceptos 45-1 

1. Las hormonas son producidas por celulas endo- 
crinas, mientras que las neurohormonas son 
producidas por celulas nerviosas especializadas 
llamadas celulas neurosecretoras. Tanto las hor¬ 
monas como las neurohormonas se secretan en 
la sangre y actuan sobre los tejidos diana. 

2. Vease la figura 45-2a y b. 

3. En la retroalimentacion negativa, la respuesta 
efectora reduce el estimulo inicial, de modo que 
finalmente la respuesta cesa cuando la variable 
controlada alcanza la concentracion estable. En 
la retroalimentacion positiva, la respuesta efecto¬ 
ra provoca un incremento del estimulo y produ¬ 
ce una respuesta aun mayor. 

Evaluation de conceptos 45-2 

1. Las hormonas hidrosolubles, que no pueden 
atravesar la membrana plasmatica, se unen a los 
receptores de la superficie celular. Esta interac- 
ci6n dispara una via de transduction de la serial 
intracelular de multiples componentes, que, 
finalmente, altera la actividad de una protelna 
citoplasmatica preexistente o cambia la trans¬ 
cription de genes especlficos en el nucleo. Las 
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hormonas esteroides son liposolubles y pueden 
atravesar a la membrana plasmatica hacia el inte¬ 
rior de la celula, lugar en el que se unen a recep- 
tores localizados en el citoplasma o nucleo. En 
ambos casos, el complejo hormona-receptor 
funciona directamente como factor de transcrip- 
cion que se une al DNA celular y activa o inhibe 
la transcription de genes espetificos. 

2. Una hormona particular puede provocar diversas 
respuestas en las celulas diana con diferentes 
receptores para la hormona, diferentes vias de 
transduction de la serial y -de forma simultanea 
o altemativa- diferentes proteinas para que lle- 
ven a cabo la respuesta. 

3. Una vez secretados, los reguladores locales pue¬ 
den difundirse rapidamente a las celulas diana 
cercanas. Las hormonas circulan en la circula¬ 
tion sangulnea desde sus sitios de slntesis a los 
tejidos diana, un proceso mas lento. 

Evaluacion de conceptos 45-3 

1. La hipofisis posterior, una extension del hipota- 
lamo que contiene los axones de las celulas neu- 
rosecretoras, es el sitio de almacenamiento y 
liberacion de dos neurohormonas: la oxitocina y 
la hormona antidiuretica (ADH). La hipofisis 
anterior, derivada de tejidos de la boca embrio- 
naria, contiene celulas endocrinas que sinteti- 
zan, al menos, seis hormonas distintas. La secre¬ 
tion de las hormonas hipofisarias anteriores es 
controlada por las hormonas hipotalamicas que 
viajan por medio de los vasos porta a la hipofisis 
anterior. 

2. Las hormonas troficas controlan la slntesis y/o la 
secrecion de las hormonas provenientes de otros 
tejidos endocrinos. Las hormonas liberadoras e 
inhibidoras producidas en el hipotalamo contro¬ 
lan la secrecion hormonal de la hipofisis ante¬ 
rior. La hipofisis anterior produce varias hormo¬ 
nas troficas que controlan la funcion hormonal 
de la glandula tiroides, la corteza suprarrenal y 
las gonadas. 

3. (a) La prolactina actua en una via neuroendocri- 
na simple, (b) La ACTH actua en una via neuro- 
endocrina compleja. (c) La oxitocina funciona 
en una via neurohormonal. 

Evaluacion de conceptos 45-4 

1. Por retroalimentacion negativa en el hipotalamo 
y en la hipofisis anterior (fig. 45-9). 

2. Las celulas secretoras de hormonas controlan los 
niveles de Ca 2+ en sangre. Un incremento en la 
calcemia por encima de la concentracion estable 
estimula a la glandula tiroides para liberar calci- 
tonina. Al promover el deposito de Ca 2+ en los 
huesos y la excretion de Ca 2+ por los rinones, la 
calcitonina provoca una disminucion de la cal¬ 
cemia. La PTH secretada por las glandulas para- 
tiroides en respuesta a la hipocalcemia tiene el 
efecto opuesto sobre los huesos y rinones, e 
incrementa as! la calcemia. La respuesta a una 
hormona provoca la liberacion de la hormona 
antagonica, un mecanismo de retroalimentacion 
que reduce al minimo desviaciones extremas de 
la calcemia con respecto a la concentracion esta¬ 
ble. 

3. En una persona diabetica el incremento inicial de 
la glucemia es superior al observado en un indi- 
viduo no diabetico y la glucemia permanece ele- 
vada durante un perfodo prolongado. En una 
persona no diabetica la liberacion de insulina en 
respuesta al incremento inicial de la glucemia 
estimula la captation de glucosa por las celulas 


del cuerpo. En una persona que padece diabetes, 
sin embargo, la produccion inadecuada de insu¬ 
lina o la falta de respuesta de las celulas diana 
disminuye la capacidad del organismo para eli- 
minar el exceso de glucosa en la sangre. 

4. Los niveles de estas hormonas en sangre podrian 
ser muy elevados debido a la ausencia de retroa¬ 
limentacion negativa de la secrecion de ACTH 
desde el hipotalamo. 

Evaluacion de conceptos 45-5 

1. Durante el estado larvario, las celulas neurose- 
cretoras producen una hormona trofica (hormo¬ 
na cerebral) que estimula la produccion de ecdi- 
sona, la hormona de las mudas, por las celulas 
endocrinas de las glandulas protoracicas. 

2. La hormona juvend promueve la retention de las 
caracteristicas larvarias. En los insecticidas evita 
que las larvas maduren a adultos con capacidad 
reproductiva. 

Autoevaluacion 

l.c 2. d 3. d 4. c 5. b 

6. e 7. c 8. b 9. c 10. a 

CAPITULO 46 

Evaluacion de conceptos 46-1 

1. La progenie de la reproduction sexual presenta 
diversidad genetica. 

2. El termino podrla considerarse confuso porque 
un organismo con hermafroditismo secuencial 
nunca tiene los dos sexos (hermafrodita) al 
mismo tiempo; primero expresa uno de los 
sexos y luego el otro. 

Evaluacion de conceptos 46-2 

1. La fecundacion permite que los espermatozoides 
lleguen al ovulo sin que los gametos se dese- 
quen. 

2. (a) Los animales con fecundacion externa tien- 
den a producir muchos gametos por ciclo, lo 
que determina que se libere una enorme canti- 
dad de cigotos. Esto aumenta las probabilidades 
de que algunos sobrevivan hasta la adultez. (b) 
Los animales con fecundacion interna producen 
menos descendientes pero, por lo general, cui- 
dan mas a los embriones y a las crias. 

Evaluacion de conceptos 46-3 

1. Tubulo seminifero, epidldimo, conducto defe- 
rente, uretra. 

2. El liquido de las veslculas seminales proporcio- 
na la mayor parte del liquido en el que nadan 
los espermatozoides, ademas, contiene un azu- 
car que representa una fuente de energla para 
los espermatozoides, y prostaglandinas que 
producen cambios en el utero que contribuyen 
a movilizar los espermatozoides hacia el ovulo 
despues del coito. Ademas, su alcalinidad 
ayuda a neutralizar el ambiente vaginal acido 
que podrla danar a los espermatozoides. El 
liquido de la prostata contiene otro nutriente 
para los espermatozoides y anticoagulantes 
que contribuye a que los espermatozoides 
migren porque mantienen el semen en estado 
liquido. El producto secretado por las glandu¬ 
las bulbouretrales justo antes de la eyaculacion 
neutraliza los restos de orina acida que perma- 
necieron en la uretra. 

3. Sobre todo el pene y el clitoris, pero tambien los 
testiculos, los labios, las mamas y el tercio exter- 
no de la vagina. 


Evaluacion de conceptos 46-4 

1. En el testiculo la ESH estimula a las celulas de 
Sertoli que nutren a los espermatozoides en vias 
de desarrollo. La LH estimula la produccion de 
androgenos (sobre todo, testosterona), que a su 
vez desencadena la produccion de espermato¬ 
zoides. Tanto en las hembras como en los 
machos la FSH estimula el crecimiento de las 
celulas que mantienen y nutren a los gametos 
(celulas foliculares en las hembras y celulas de 
Sertoli en los machos), y la LH estimula la pro¬ 
duccion de las hormonas sexuales que promue- 
ven la gametogenesis (estrogeno en las hembras 
y androgenos, en especial, testosterona, en los 
machos). 

2. En los ciclos estrales, que se producen en la 
mayoria de los mamiferos hembra, el endome- 
trio se reabsorbe (en lugar de desprenderse) si 
no se produce la fecundacion. Los ciclos estrales 
suelen producirse solo una o algunas veces por 
ano y, por lo general, la hembra solo puede 
copular durante el intervalo cercano a la ovula¬ 
tion. Los ciclos menstruales solo se desarrollan 
en los seres humanos y en algunos otros prima¬ 
tes. 

3. Las hormonas producidas en el ciclo ovarico 
controlan el ciclo uterino (fig. 46-13). Ademas, 
la gestation (la implantation en el utero) inhibe 
el ciclo ovarico. 

4. La ovulation se desencadena cuando se produce 
un pico de LH. La infiuencia de un nivel cre- 
ciente de estrogeno sobre la GnRH estimula la 
secrecion de LH. 

Evaluacion de conceptos 46-5 

1. El embrion es un blastocisto, que corresponde a 
una “pelota” de celulas con una cavidad. 

2. El embrion temprano secreta HCG que estimula 
al cuerpo luteo para que sintetice progesterona, 
que, a su vez, ayuda a mantener el embarazo. Sin 
embargo, durante el segundo trimestre, el cuer¬ 
po luteo se desintegra y la placenta toma el con¬ 
trol total de la produccion de progesterona. 

3. La vasectomla, las mujeres. 

4. Porque en todos los casos en que se emplea FIV, 
el embrion crece y se desarrolla en el utero de 
una mujer. 

Autoevaluacion 

1. d 2. b 3. a 4.b 5. c 

6. a 7. a 8. a 9. d 10. b 

*tcAPITULO 47 

^•Evaluacion de conceptos 47-1 

1. El aumento del Ca 2+ produciria la fusion de los 
granulos corticales con la membrana plasmatica, 
por lo cual liberarian su contenido y determina- 
rian el desarrollo de una cubierta de fecunda¬ 
cion, incluso aunque no penetre un espermato- 
zoide. Esto impediria la fecundacion. 

2. Durante el estadio de segmentacion en las ranas 
y muchos otros animales, el ciclo celular se 
modifica de manera que carece de G L y G 2 , que 
son las fases de crecimiento. Como consecuen- 
cia, las divisiones iniciales de la segmentacion 
dividen el citoplasma del cigoto en muchas celu¬ 
las mas pequenas; esto implica que el tamano 
del embrion no se modifique. 

3. La gastrulacion organiza las celulas del embrion 
en tres capas de tejidos: el ectodermo en el exte¬ 
rior, el endodermo en el interior y el mesodermo 
entre ellas. 
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4. La gastrulacion consiste en la redistribution glo¬ 
bal de las ctiulas en el embrion para producir 
tres capas de tejidos. La organogenesis implica 
cambios en la position y la forma de las celulas. 

Evaluation de conceptos 47-2 

1. Los microtubulos se alargan y esto prolonga uno 
de los ejes de la celula, a la vez que se contraen 
los microfilamentos orientados en sentido trans¬ 
versal en un extremo de la celula para determi- 
nar el extremo mas pequeno y la forma celular 
cuneiforme. 

2. Las celulas de la notocorda migran hacia la llnea 
media del embrion y se redistribuyen de manera 
que queden menos celulas a traves de la noto¬ 
corda, que, en consecuencia, se alarga (fig 47- 
20). 

\ Evaluation de conceptos 47-3 

1. Una vez que se especifican los dos primeros ejes, 
el tercero se determina de forma automatica 
(piense en su propio cuerpo: si sabe donde estan 
la cabeza y la cola y sus lados derecho e izquier- 
do, podra determinar automaticamente las caras 
anterior y posterior). 

2. Es probable que no se forme un segundo 
embrion porque las celulas de la gastrula tardia, 
incluidas las celulas ventrales, ya estan determi- 
nadas y no pueden cambiar su destino, incluso 
aunque este presente un organizador. 

3. Se podria desarrollar un segundo embrion por¬ 
que la inhibition de la actividad de BMP-4 ejer- 
cerfa el mismo efecto que el trasplante de un 
organizador. 

Autoevaluacion 

l a 2. b 3. e 4. c 5. a 

6. c 7. b 8. c 9. e 10. d 

CAPITULO 48 

Evaluation de conceptos 48-1 

1. (a) Neurona sensitiva -> intemeurona —» neuro- 
na motora (b) Intemeurona. 

2. Que transmita informacion, ya que el axon trans- 
mite desde el cuerpo celular. 

3. Los axones en del SNC no tendrfan vainas de 
mielina. 

Evaluation de conceptos 48-2 

1. E x = 62 mV log (10/100) = -62 mV 

2. Una diminution en la permeabilidad al K + , un 
aumento en la permeabilidad al Na + o ambos. 

3. Los canales ionicos regulados por ligando se 
abren cuando una sustancia quimica especlfica 
se une al canal, mientras que los canales ionicos 
regulados por voltaje se abren cuando el poten- 
cial de membrana cambia. 

Evaluation de conceptos 48-3 

1. Un potencial graduado tiene una magnitud que 
varia con la fuerza del estimulo, mientras que un 
potencial de accion tiene una magnitud todo o 
nada que es independiente de la fuerza del esti¬ 
mulo. 

2. La frecuencia maxima disminuiria. 

3. c, a, b 

Evaluation de conceptos 48-4 

1. Las mas afectadas serian las sinapsis quimicas 
porque requieren la entrada de Ca 2+ en la termi¬ 
nation sinaptica para la liberacion del neuro- 
transmisor. 


2. Estos toxicos prolongarian los PPSE que produ¬ 
ce la acetilcolina. 

3. Se puede unir a diferentes tipos de receptores, y 
cada uno de ellos desencadena una respuesta 
especifica en las celulas postsinapticas. 

Evaluation de conceptos 48-5 

1. La division simpatica, que media la respuesta de 
“lucha o huida” en situaciones de estres. 

2. Las funciones incluyen controlar la respiration, 
la actividad del corazon y los vasos sanguineos, 
la deglucion, los vomitos y la digestion y coordi- 
nar los movimientos corporales a gran escala, 
como caminar. 

3. Una parte de la formation reticular, el sistema 
activador reticular, actua como filtro sensitivo, 
seleccionando que informacion alcanza la corte- 
za cerebral. El talamo selecciona la informacion 
proveniente de todos los sentidos y la envla a los 
centros cerebrales apropiados para su procesa- 
miento posterior. 

Evaluation de conceptos 48-6 

1. Mas neuronas sensitivas inervan la mano que el 
cuello. Esta conclusion se basa en el hecho de 
que la superficie cortical dedicada a la mano es 
mas grande que la dedicada al cuello. 

2. Cada hemisferio cerebral se especializa en dife¬ 
rentes partes de esta tarea: el derecho, en el reco- 
nocimiento de rostros y el izquierdo, en el len- 
guaje. Sin el cuerpo calloso intacto, ninguno de 
los hemisferios puede aprovechar las capacida- 
des de procesamiento del otro. 

3. El area de Broca, que esta activa durante la gene¬ 
ration de la palabra, se localiza cerca de la parte 
de la corteza motora primaria que controla los 
musculos del rostro. El area de Wernicke, que 
esta activa cuando se oye la palabra, se localiza 
cerca de la parte del lobulo temporal que parti- 
cipa en la audition. 

4. Directa: el receptor es parte de un canal ionico; 
cuando se une el glutamato, el Ca 2+ se difunde a 
traves del canal. Indirecta: el influjo de Ca 2+ a 
traves del canal activa las vias de transduccion 
de senales que producen cambios de largo plazo. 

Evaluation de conceptos 48-7 

1. Sin receptores Netrin-1, los axones de las inter- 
neuronas no serian atraldos hacia la placa del 
suelo y podrian crecer de forma aleatoria a tra- ^ 
ves de la medula espinal. Sin receptores Slit, los 
axones no serian rechazados por la placa del 
suelo y podrian crecer hacia atras atravesando la 
linea media. 

2. En las tres enfermedades, los gemelos identicos 
tienen una posibilidad de alrededor del 50% de 
compartir la enfermedad, lo que implica que los 
componentes geneticos y ambientales tienen 
una importancia casi igual. Ademas, existen 
pmebas de que el estres puede ser un factor 
ambiental en el trastomo bipolar y la depresion 
mayor. 

3. Ambas son enfermedades cerebrales progresivas 
cuyo riesgo aumenta con la edad. Ambas son 
resultado de la muerte de neuronas cerebrales y 
se asocian con la acumulacion de agregados de 
peptidos o protelnas. 

Autoevaluacion 

1. c 2. b 3. c 4. a 5. c 

6. a 7. d 8. d 9. b L0. e 


CAPITULO 49 

Evaluation de conceptos 49-1 

1. Porque bloquean las sensaciones transmitidas 
por las neuronas sensitivas que establecen sinap¬ 
sis con receptores. Las neuronas sensitivas que 
son receptores (como los receptores de estira- 
miento) transmiten sensaciones sin una sinapsis 
de modo que no resultan afectadas por estos far- 
macos. 

2. Se afectaran primero el dolor y el tacto leve por¬ 
que afectan a receptores de la epidermis. Los 
sentidos relacionados con el movimiento del 
pelo, la presion fuerte y las vibraciones se afec¬ 
tan al final o no se afectan porque implican a 
receptores de la profundidad de la dermis. 

Evaluation de conceptos 49-2 

1. Los estatocistos detectan la orientation del ani¬ 
mal con respecto a la gravedad y proporcionan 
informacion que es esencial en ambientes de este 
tipo, donde las senales luminosas estan ausentes. 

2. El estribo y los otros huesos del oldo medio 
transmiten vibraciones desde la membrana tim- 
panica hasta la ventana oval. La fusion de estos 
huesos bloquea esa transmision, lo que produce 
hipoacusia. 

3. Como un sonido que cambia gradualmente de 
muy grave a muy agudo. 

Evaluation de conceptos 49-3 

1. Cuando una mosca camina sobre un objeto, las 
sensilas gustativas de las patas determinan si el 
objeto contiene moleculas relacionadas con el 
alimento, como por ejemplo azucares. Las sensi¬ 
las del aparato bucal tambien detectan estas 
moleculas cuando la mosca comienza a alimen- 
tarse. 

2. Ambos quimiorreceptores tienen proteinas 
receptoras en su membrana plasmatica que se 
unen a ciertas sustancias, lo que conduce a la 
despolarizacion de la membrana a traves de una 
via de transduccion de senales que afecta al 
cAMP. En los quimiorreceptores gustativos para 
el sabor dulce, la despolarizacion desencadena la 
liberacion de neurotransmisores; en los quimio¬ 
rreceptores olfatorios desencadena la produc¬ 
tion de potenciales de accion. 

* Evaluation de conceptos 49-4 

^ 1. Las pianarias tienen ocelos que no pueden for- 

J mar imagenes, pero pueden detectar la intensi- 
dad y la direction de la luz, lo que proporciona 
informacion suficiente para permitir que los ani- 
males encuentren protection en lugares con 
sombra. Las moscas tienen ojos compuestos que 
forman imagenes y sobresalen en la detection 
del movimiento; ambas son adaptaciones para 
comportamientos mas activos, incluido el vuelo. 

2. La persona podria enfocar objetos distantes pero 
no proximos (sin lentes) porque el enfoque cer- 
cano requiere que el cristalino se vuelva casi 
esferico. 

3. Cuando el fotorreceptor se ilumina, se hiperpo- 
lariza y de tiene su liberacion de glutamato. Si las 
celulas bipolares con las cuales establece sinap¬ 
sis son hiperpolarizadas por el glutamato, se 
despolarizan en la luz y liberan mas neurotrans- 
misor. Si ese neurotransmisor es excitatorio, las 
celulas ganglionares con las cuales establece 
sinapsis producen potenciales de accion con 
mayor frecuencia. 
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Evaluation de conceptos 49-5 

1. HI gusano de tierra alargaria cada segmenlo del 
cuerpo contrayendo todos sus musculos circula- 
res y relajando todos sus musculos longitudina- 
les. 

2. El exoesqueleto en sus superficies de agarre esta 
endurecido con sales de calcio y con compues- 
tos organicos que forman enlaces cruzados con 
proteinas. El exoesqueleto en sus articulaciones 
carece de estos compuestos y de sales y, en con- 
secuencia es flexible. 

3. La articulacion troclear entre el humero y el cubi- 
to permite que el cubito y el radio se muevan 
hacia el humero o se alejen de el en un solo 
piano. La articulacion trocoide entre el cubito y 
el radio permite la rotation del radio. 

Evaluation de conceptos 49-6 

1. Durante la contraccion, las lineas Z, que marcan 
los extremos de un sarcomero, se aproximan; la 
banda A, que marca la longitud de los filamen- 
tos gruesos, mantiene la misma longitud; por 
ultimo, tanto la banda I, que solo contiene fila- 
mentos delgados, como la zona H, que solo con¬ 
tiene filamentos gruesos, se retraen. 

2. Un mecanismo que determina que todas las neu- 
ronas motoras que inervan el musculo generen 
potenciaies de accion con una frecuencia sufi- 
cientemente alta como para producir tetanos en 
todas las fibras musculares. 

3. En una fibra de musculo esqueletico, los iones 
calcio se unen al complejo troponina, que aleja 
la tropomiosina de los sitios de union a la mio- 
sina sobre la actina y permite que se formen 
puentes cruzados. En una celula de musculo 
liso, los iones calcio se unen a la calmodulina, 
que activa a una enzima que fosforila la cabeza 
de miosina. 

Evaluation de conceptos 49-7 

1. El problema principal* en la natation es la resis- 
tencia aerodinamica; un cuerpo fusiforme la 
minimiza. El problema principal en el vuelo es 
superar la gravedad; las alas con forma similar a 
pianos aerodinamicos proporcionan la elevation 
y las adaptaciones como los huesos llenos de aire 
reducen la masa corporal. 

2. Un animal volador de 1 g. 

Autoevaluacion 

1. e 2. d 3. b 4. a 5. c 

6. e 7. b 8. d 9. c 10. b 

CAPITULO 50 

Evaluation de conceptos 50-1 

1. La ecologia es el estudio cientifico de las interac- 
ciones entre los organismos y su medio ambien- 
te; el ambientalismo es la protection del medio 
ambiente. La ecologia proporciona las bases 
cientificas que proveen la informacion necesaria 
para poder tomar decisiones en relacion con 
temas ambientales. 

2. Las interacciones en la escala de tiempo ecologi- 
ca que afectan la supervivencia o la reproduc¬ 
tion de los organismos pueden producir cam- 
bios en el conjunto de genes de la poblacion y, 
en definitiva, provocar modificaciones en la 
poblacion en una escala de tiempo evolutiva. 

3. a. Ecologia poblacional; b. Ecologia de la comu- 
nidad. 


Evaluation de conceptos 50-2 

1. a. Los seres humanos podrian trasplantar una 
especie en un area a la que no podria llegar debi- 
do a la presencia de una barrera geografica (cam- 
bio de dispersion), b. Los seres humanos podri¬ 
an cambiar las interacciones bioticas que desa- 
rrolla una especie al eliminar un predador, como 
por ejemplo el erizo de rhar, de un area determi- 
nada. 

2. El calentamiento solar desigual de la superficie 
terrestre produce variaciones en la temperatura 
entre los tropicos mas calidos y las regiones 
polares mas frias e influye sobre el movimiento 
de las masas de aire, lo que determina la distri¬ 
bution de la humedad en las diferentes altitu¬ 
des. 

Evaluation de conceptos 50-3 

1. En los lagos oligotroficos, porque tienden a tener 
escasa cantidad de nutrientes y una concentra- 
cion elevada de oxigeno. 

2. La zona bentica se encuentra debajo de la zona 
fotica, de manera que el agua esta a demasiada 
profundidad para que llegue suficiente luz para 
permitir el desarrollo de organismos que reali- 
zan fotosintesis en el fondo. 

Evaluation de conceptos 50-4 

1. El promedio de temperatura en los desiertos es 
mas elevado. 

2. Las respuestas varian de acuerdo con la localiza¬ 
tion, pero deben basarse en la informacion y los 
mapas de la figura 50-19. El grado de alteration 
de su area local en relacion con su estado natu¬ 
ral influira sobre las caracteristicas que refleje de 
su bioma, en particular la presencia de las plan- 
tas y los animales esperados. 

Autoevaluacion 

1. c 2. c 3. d 4. a 5. d 

6. b 7. d 8. d 9. e 10. a 

CAPITULO 51 

Evaluation de conceptos 51-1 

1. Respuesta de muestra: ^Como produce el sonido 
la ardilla (proxima)? ^El comportamiento cam- 
bia durante el desarrollo de la ardilla (proxima)? 
^Emite otra especie de ardilla relacionada soni- 
dos similares (final)? ^Como afecta el sonido la , 
aptitud reproductiva de la ardilla (final)? 

2. Es un ejemplo de un patron de accion fija. La 
explication proxima podria ser que el movi¬ 
miento delicado para recuperar el huevo depen- 
de del estlmulo senal de un objeto situado fuera 
del nido y el comportamiento debe completarse 
una vez que se initio. La explication final podria 
ser que el hecho de que los huevos permanezcan 
en el nido aumenta la probabilidad de producir 
descendientes sanos. 

Evaluation de conceptos 51-2 

1. Todas las conductas reciben tanto influencias de 
la “naturaleza” (genes) como de la “crianza” 
(ambiente), aunque algunas conductas presen- 
tan componentes geneticos o ambientales mas 
intensos. 

2. Respuesta de muestra: en el ejemplo de la criso- 
pa verde, los investigadores aislaron descendien¬ 
tes hibridos de dos crisopas que produclan can- 
ciones distintas para eliminar el componente 
ambiental (de aprendizaje) y demostrar la base 
genetica de la cancion en el hibrido. 


Evaluation de conceptos 51-3 

1. Si se emplean reglas generales para aprender las 
relaciones espaciales, se reducen los detalles que 
deben memorizarse para volver a localizar obje- 
tos importantes. 

2. La dieta (como por ejemplo, en el caso de D. 
mojavensis, en el que la election de la pareja rea- 
lizada por las hembras depende del medio en el 
que se alimentan las larvas), el ambiente social 
(como en el estudio de la conducta agresiva, en 
el que ratones criados por padres sustitutos 
adoptan algunas conductas de la especie de los 
padres sustitutos) y el aprendizaje (en el que 
los animales modifican su conducta en funcion 
de experiencias especificas). 

3. La selection natural tenderia a favorecer la con- 
vergencia en el patron de colores debido a que 
cuando un depredador aprenda a asociar un 
patron particular con una picadura o un sabor 
desagradable, evitara a otros individuos con el 
mismo patron de colores, independientemente 
de la especie. 

Evaluation de conceptos 51-4 

1. Dado que esta variation geografica se asocia con 
diferencias en la disponibilidad de presas en los 
dos ambientes donde viven las culebras podria- 
mos pensar que las serpientes con caracteristicas 
que les permiten alimentarse de gran cantidad 
de presas en su ambiente local logran mayor 
supervivencia y exito reproductive y, por tanto, 
la selection natural habria participado en las 
conductas de forrajeo divergentes. 

2. Para demostrar que sus diferencias en la agresi- 
vidad se deben a la diversidad genetica entre las 
poblaciones. 

3. Berthold y col. llegaron a la conclusidn de que la 
orientation de la migration en las currucas capi- 
rotadas posee una base genetica porque la pro¬ 
genie de las aves procedentes de Gran Bretaria y 
de Alemania que nacio en el laboratorio mostro 
diferencias en las orientaciones migratorias. 
Ademas, las currucas capirotadas que migran 
hacia el oeste parecen haber surgido hace alre- 
dedor de 50 anos. 

Evaluation de conceptos 51-5 

1. La certeza de la patemidad es mayor con la 
fecundation externa. 

J 2. La teoria del forrajeo optimo predice que el vena- 
•V do cola negra o bura forrajea de una forma que 

“ incorpora el riesgo de depredation de la misma 
* manera que el beneficio de la disponibilidad de 
alimentos. Esto explica la razon por la cual pese 
a que los alimentos son un poco menos abun- 
dantes en las areas abiertas que en los hordes o 
en el interior de la selva, el venado bura se ali- 
menta con mayor frecuencia en las areas abier¬ 
tas, donde el riesgo de ser devorado por los leo¬ 
nes de montaria es significativamente menor. 

3. Si la hembra elige una pareja sana, aumenta la 
probabilidad de que su progenie herede algunos 
de estos genes sanos y de esta manera pueda 
sobrevivir y reproducirse ademas de favorecer a 
la especie cuando sus hijos sean elegidos por 
hembras en la siguiente generation. 

Evaluation de conceptos 51-6 

1. El aumento del exito reproductive en individuos 
relacionados que comparten muchos genes con 
el individuo altruista, incluso genes asociados 
con el altruismo. 

2. El altruismo reciproco, esto es, el intercambio de 
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conductas utiles por comportamientos similares 
en el futuro, puede explicar las conductas coo¬ 
pera tivas entre animales no relacionados, aun- 
que, a menudo, el comportamiento tambien 
produce algun beneficio para el benefactor. 

3. SI, porque la conducta de los padres de estos 
ratones cambia el comportamiento patemo futu¬ 
ro de la progenie y, entonces, las modificaciones 
en la conducta producidas por el intercambio de 
padres podrlan transmitirse a traves de la heren- 
cia cultural. 

Autoevaluacion 

1. d 2. d 3. d 4. a 5. c 

6. a 7. d 8. c 9. b 10. c 

CAPITULO 52 

Evaluacion de conceptos 52-1 

1. Las especies territoriales suelen tener un patron 
de dispersion uniforme porque las interacciones 
entre los individuos mantienen un espacio cons- 
tante entre ellos. Las especies que viven en ban- 
dadas suelen formar grupos porque la mayoria 
de los individuos vive en algun grupo (bandada 
o rebano). 

2. Una curva de supervivencia tipo III, porque es 
probable que sobrevivan muy pocas crias. 

3. 0,5; se divide el numero medio de hembras en 
una camada por el tamano medio de las camadas 
en cada grupo etario cuando se produce la 
reproduccion y se obtiene un promedio. 

Evaluacion de conceptos 52-2 

1. La corriente constante proveniente del manan- 
tial. Cuando las condiciones fisicas son mas 
constantes y las poblaciones son mas estables 
(tienen mas probabilidades de competir por los 
recursos), las crias mas grandes y con mayor 
cantidad de provisiones adecuadas tienen mas 
probabilidades de sobrevivir. 

Evaluacion de conceptos 52-3 

1. Aunque r max es constante, N (el tamano de la 
poblacion) aumenta. Si se aplica r max a un N cada 
vez mayor, el crecimiento de la poblacion (r max N) 
aumenta de forma aguda y produce una curva 
en forma de J. 

2. En la isla nueva. Las primeras plantas que halla- 
ron un ambiente adecuado en la isla poseen gran 
cantidad de espacio, nutrientes y luz. En la selva 
tropical, la competencia entre las plantas para 
obtener recursos es intensa. 

Evaluacion de conceptos 52-4 

1. Cuando N (tamano de la poblacion) es pequeno, 
relativamente pocos individuos tienen descen- 
dencia. Cuando N es grande, cerca de la capaci- 
dad de carga, el crecimiento por cabeza es rela¬ 
tivamente escaso porque esta limitado por la dis- 
ponibilidad de recursos. La parte mas aguda de 
la curva de crecimiento logistico representa una 
poblacion con bastantes individuos en vias de 
reproduccion pero que no han alcanzado aun la 
capacidad de carga. 

Evaluacion de conceptos 52-5 

1. La competencia por los recursos y el espacio pue- 
den ejercer impactos negativos sobre el creci¬ 
miento de la poblacion, al limitar el rendimien- 
to reproductive. Las enfermedades que se trans- 
miten con mayor facilidad en las poblaciones 
con mayor densidad pueden ejercer una retroa- 


limentacion negativa sobre el aumento del tama¬ 
no de las mismas. Algunos depredadores se ali- 
mentan, principalmente, de especies con mayor 
densidad poblacional porque son mas faciles de 
hallar que los miembros de poblaciones de pre- 
sas menos abundantes. En las poblaciones con 
mayor densidad se pueden acumular desechos 
metabolicos toxicos que pueden envenenar a los 
individuos. 

Evaluacion de conceptos 52-6 

1. Una distribucion etaria con base amplia, con una 
cantidad desproporcionada de jovenes, determi- 
na un crecimiento continuo de la poblacion 
cuando estos individuos comienzan a reprodu- 
cirse. En cambio, una distribucion etaria distri- 
buida de forma mas regular predice un tamano 
de poblacion mas estable. 

2. La capacidad de carga es la cantidad sustentable 
de personas que pueden mantenerse con los 
recursos disponibles de un pals. La capacidad 
ecologica es la verdadera base de recursos del 
pals, medida en hectareas por persona. La hue- 
11a ecologica es el consumo real de recursos del 
pals, que tambien se expresa en hectareas por 
persona. Un pals supera su capacidad de carga si 
su huella es mayor que su capacidad ecologica. 

Autoevaluacion 

1. c 2. c 3. c 4. d 5. b 

6. e 7. c 8. d 9. c 10. d 

CAPITULO 53 

Evaluacion de conceptos 53-1 

1. La competencia interespeclfica tiene efectos 
negativos sobre ambas especies (-/-). En la pre- 
dacion, la poblacion predadora se beneficia a 
expensas de la poblacion presa (+/-). El mutua- 
lismo es una simbiosis en la que ambas especies 
se benefician (+/+). 

2. Una de las especies competidoras se extinguira 
localmente, porque el competidor mas eficiente 
tendra mas exito reproductive. 

3. No. La coevolucion implica respuestas adaptati- 
vas de ambas especies entre si. En el mimetismo 
batesiano, la especie modelo no se adapta a los 
cambios de la especie mimetizada. 

Evaluacion de conceptos 53-2 

1. La riqueza de especies es el numero de especies 
de una comunidad. La abundancia relativa es la 
proporcion de la comunidad representada por 
las distintas especies. En comparacion con una 
comunidad que tiene una proporcion alta de 
una especie, una comunidad con proporciones 
mas parecidas se considera mas diversa. La 
mayor riqueza de especies y la distribucion mas 
similar de la abundancia de las mismas contri- 
buyen a una mayor diversidad de especies. 

2. La hipotesis energetica sugiere que la longitud de 
una cadena alimentaria esta limitada por la ine- 
ficiencia de la transferencia de energla a lo largo 
de la misma. La hipotesis de estabilidad dinami- 
ca propone que las cadenas alimentarias largas 
son menos estables que las cadenas cortas. La 
hipotesis energetica predice que las cadenas ali¬ 
mentarias seran mas largas en habitats con 
mayor productividad primaria. La hipotesis de 
estabilidad dinamica predice que las cadenas ali¬ 
mentarias seran mas largas en ambientes mas 
predecibles. 


3. La especie dominante ejerce mayor efecto sobre 
la comunidad debido a su abundancia o a su 
mayor biomasa. Las especies clave ejercen un 
fuerte control sobre la estructura de la comuni¬ 
dad debido a su papel ecologico. 

4. En el control descendente, los organismos con- 
sumidores controlan la estructura de la comuni¬ 
dad, en particular, la abundancia de productores 
primarios. En el control ascendente, los factores 
ambientales, como los nutrientes y la humedad, 
controlan a los productores primarios. 

Evaluacion de conceptos 53-3 

1. Los niveles altos de perturbacion son tan daninos 
que eliminan muchas especies de la comunidad, 
que queda dominada por pocas especies tole- 
rantes. Los niveles bajos de perturbacion permi- 
ten que las especies que son competitivas y 
dominantes excluyan a las otras de la comuni¬ 
dad. En cambio, un nivel moderado de pertur¬ 
bacion puede facilitar la coexistencia de mas 
especies en una comunidad porque evita que las 
especies que son competitivas y dominantes se 
vuelvan abundantes y eliminen a otras especies 
de la comunidad. 

2. En la sucesion primaria hay ausencia de suelo 
inicial. Al comienzo de la sucesion secundaria 
existe suelo. 

3. Las primeras especies de la sucesion pueden faci¬ 
litar la llegada de nuevas especies de muchas 
maneras, entre ellas, aumentando la fecundidad 
o la capacidad de retener agua del suelo o prote- 
giendo a las semillas del viento y de la luz solar 
intensa. 

Evaluacion de conceptos 53-4 

1. Una zona mas extensa tendra mayor numero de 
especies porque incluira una mayor diversidad 
de habitats. 

2. Los ecologos proponen que la mayor riqueza de 
especies de las zonas tropicales se debe a su his- 
toria evolutiva mas larga y a que reciben mayor 
cantidad de energia solar y de agua. 

3. La inmigracion de especies hacia las islas dismi- 
nuye con la distancia de esta al continente y 
aumenta con la superficie de la isla. La extincion 
de especies es menor en islas mas grandes y en 
islas menos aisladas. El numero de especies en 
una isla esta determinado por la diferencia entre 
las tasas de inmigracion y de extincion. Por lo 
tanto, el numero de especies sera mayor en las 
islas mas grandes cercanas al continente y menor 
en islas pequenas alejadas del continente. 

^‘Evaluacion de conceptos 53-5 
£ 1. La hipotesis individualista de la comunidad pro¬ 
pone que las comunidades son una combination 
de especies distribuidas en forma independiente 
unas de otras a lo largo de gradientes ambienta¬ 
les. Esta hipotesis se relaciona con el modelo de 
redundancia, mas reciente, que propone que la 
mayoria de las especies de una comunidad no 
estan estrechamente asociadas entre si. La hipo¬ 
tesis integrada propone que las comunidades 
son uniones de especies interdependientes muy 
integradas entre si. Esta idea se retoma en el 
modelo de remache. 

Autoevaluacion 

1. c 2. d 3. b 4. c 5. d 

6. c 7. b 8. d 9. b 10. c 
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CAPITULO 54 

Evaluation de conceptos 54-1 

1. La energia pasa (fluye) a traves del ecosistema, 
ingresa como luz solar, se desplaza como trans- 
ferencia de energia qulmica en la cadena alimen- 
taria y sale del ecosistema como calor. No se 
recicla dentro del ecosistema. 

2. La segunda ley establece que en cualquier trans- 
ferencia o transformation de energia, parte de la 
energia se disipa al medio ambiente en forma de 
calor. Este “escape” de energia de un ecosistema 
se compensa por el influjo continuo de radiacion 
solar, de lo contrario, la energia del ecosistema 
se agotaria. 

3. Los detritivoros son esenciales para el reciclaje de 
los nutrientes porque descomponen las sustan- 
cias organicas y devuelven elementos quimicos 
vitales al ambiente en forma de sustancias inor- 
ganicas. Son tambien eslabones clave entre los 
productores primarios y los consumidores. 

Evaluation de conceptos 54-2 

1. Solo una pequena fraccion de la radiacion solar 
impacta en los organismos fotosinteticos, y solo 
una parte de esa fraccion tiene una longitud de 
onda adecuada para la fotosintesis. De esa radia¬ 
cion, solo una parte se convierte en energia qui- 
mica por action de los organismos fotosinteti¬ 
cos. 

2. Manipulando los factores de interes, como la dis- 
ponibilidad de la luz, la disponibilidad de los 
nutrientes o de la humedad del suelo, y regis- 
trando las respuestas de los productores prima¬ 
rios. 

3. Porque el oceano abierto cubre una gran propor¬ 
tion de la superficie de la Tierra 

4. La production primaria neta refleja la perdida de 
sustancias organicas debido a la respiration 
celular de los productores primarios. 


Evaluation de conceptos 54-3 

1. 20 J; 40% 

2. Los organismos descomponedores (detritivoros) 
consumen la mayor parte de lo que dejan los 
herbivoros. 

3. En la mayoria de los ecosistemas, los mayores 
productores representan la mayor parte de la 
biomasa, como en el caso de las plantas en los 
ecosistemas terrestres. Sin embargo, en algunos 
ecosistemas, como los ecosistemas acuaticos 
mantenidos por el fitoplancton que se reprodu¬ 
ce rapidamente, una cosecha en pie relativamen- 
te pequena de productores primarios puede 
mantener a una biomasa mucho mayor de con¬ 
sumidores primarios. En estos casos, la piramide 
de biomasa es mayor en su cima, mientras que la 
piramide de production es mayor en su base. 


Evaluation de conceptos 54-4 

1. Para el ciclo del carbono, por ejemplo: 


co 2 

atmosferico 




Fotosintesis 


Respiracion Biomasa vegetal 
celular \ 

[ (descomponedores) J Consumo 


Biomasa 

dedescomponedores 


Biomasa de herbivoros 


Muerte y descomposicion 

Ciclo de un atomo de carbono 


Evaluation de conceptos 54-5 

1. El agregado de nutrientes produce un aumento 
explosivo de la poblacion de algas y de organis¬ 
mos que se alimentan de ellas. El aumento de la 
respiracion por las algas, los consumidores y los 
detritivoros produce una disminucion del oxige- 
no del lago, necesario para la supervivencia de 
los peces. 

2. Al no haber arboles que asimilen minerales del 
suelo para su crecimiento, los minerales drenan 
hacia los recursos de agua cercanos y los conta- 
minan. 

3. De niveles troficos inferiores, porque la magnifi¬ 
cation biologica aumenta la concentration de 
toxicos en los niveles superiores. 

4. El deshielo de estos solidos congelados podria 
producir la descomposicion de las sustancias 
organicas, lo que llevaria a un aumento del dio- 
xido de carbono en la atmosfera. 

Au devaluation 

l.c 2.e 3.d 4.e 5.d 

6.a 7.b 8.c 9.d lO.c 

CAPITULO 55 

Evaluation de conceptos 55-1 

1. Ademas de la desaparicion de especies, la crisis 
de biodiversidad comprende la perdida de diver- 
sidad genetica en las poblaciones y las especies, 
y la degradation de ecosistemas enteros. 

2. La destruction del habitat, como la deforesta¬ 
tion, la canalization de rios o la conversion de 
ecosistemas naturales para la agricultura o el 
desarrollo de ciudades, despoja a las especies 
de lugares de residencia. Las especies introdu- 
cidas, que son transportadas por los seres 
humanos a regiones fuera de su habitat origi¬ 
nal, donde no son controladas por sus patoge- 
nos o depredadores nativos, a menudo, redu- 
cen los tamanos de las poblaciones de especies 
nativas como consecuencia de la competencia 
y la depredation. La sobreexplotacion redujo 
las poblaciones de plantas y animales o las 
condujo a la extincion. La alteration de las 
redes de interaction, como las alimenticias o 
de mutualismo, amenaza a las especies que 
dependen de interacciones, como la poliniza- 
cion, para su supervivencia. 

3. Los beneficios de la biodiversidad para los seres 
humanos comprenden el empleo potential de la 
diversidad genetica para mejorar las calidades de 
los cultivos; la capacidad de las especies amena- 
zadas de proporcionar alimento, fibras o farma- 
cos para el consumo humano y los servicios del 
ecosistema. 

Evaluation de conceptos 55-2 

1. La menor diversidad genetica disminuye la capa¬ 
cidad de evolution de la poblacion frente al 
cambio. 

2. El enfoque de poblacion pequena se centra en las 
intervenciones que aumentan la diversidad 
genetica en poblaciones pequenas y en el incre- 
mento del tamano efectivo de la poblacion. El 
enfoque de poblacion pequena destaca la mejo- 
ra de las condiciones ambientales, como la des¬ 
truction del habitat, la contamination o la 
sobreexplotacion, que pueden ser la fuente de la 
disminucion de la poblacion. 

3. El tamano efectivo de una poblacion casi siem- 
pre es menor que el tamano total de la misma, 
porque el primero se basa solo en la cantidad 


de machos y hembras que realmente se repro¬ 
ducer 

Evaluation de conceptos 55-3 

1. Un area pequena que sostiene una cantidad 
excepcionalmente importante de especies ende- 
micas, asi como una cantidad desproporcionada 
de especies en peligro y amenazadas. 

2. Las reservas biologicas pueden proporcionar 
recursos regulares de productos forestales, agua, 
energia hidroelectrica, oportunidades educativas 
e ingresos del ecoturismo. 

3. Los corredores de los habitats pueden aumentar 
la tasa de movimiento entre parches de habitat y, 
por tanto, la tasa del flujo genetico entre pobla¬ 
ciones. Sin embargo, los corredores tambien 
pueden acelerar la transmision de enfermedades 
en algunas especies en peligro. 

Evaluation de conceptos 55-4 

1. En muchas situaciones, el dano ecologico es 
reversible, y los conceptos de ecologla pueden 
utilizarse para acelerar la recuperation del eco¬ 
sistema. Sin embargo, cada caso es unico y los 
ecologos de restauracion deben continuer expe- 
rimentando con soluciones mientras aplican lo 
que aprendieron de los exitos y los fracasos. 

2. La biorremediacion emplea organismos vivos, 
generalmente bacterias, hongos o plantas, para 
desintoxicar o eliminar contaminantes de los 
ecosistemas. El incremento biologico utiliza 
organismos, como plantas que fijan nitrogeno, 
para agregar materiales esenciales a los ecosiste¬ 
mas degradados. 

Evaluation de conceptos 55-5 

1. El desarrollo sostenible es un enfoque para el 
desarrollo que trabaja hacia la prosperidad a 
largo plazo de las sociedades humanas y de los 
ecosistemas que las sostienen, que requiere la 
vinculacion de las ciencias biologicas con las 
ciencias sociales, la economia y las humanida- 
des. 

2. La biofilia, nuestro sentido de conexion con la 
naturaleza y otras formas de vida, puede servir 
como motivation importante para el desarrollo 
de una etica ambiental que decide no permitir 
la extincion de especies ni la destruction de 
ecosistemas. Esta etica es necesaria si quere- 
mos ser guardianes atentos y eficaces del 

^ ambiente. 

Xu t oevaluacion 
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El sistema metrico 


Factor de conversion Factor de conversion 
entre el sistema entre el sistema 


Medida 

Unidad y abreviatura 

Equivalente metrico 

metrico y el ingles 

ingles y el metrico 

Longitud 

1 kilometro (km) 

= 1000 (10 3 ) metros 

1 km = 0,62 milla 

1 milla = 1,61 km 


1 metro (m) 

= 100 (10 2 ) centlmetros 

1 m = 1,09 yarda 

1 yarda = 0,914 m 



= 1000 millmetros 

1 m = 3,28 pies 

1 pie = 0,305 m 




1 m = 39,37 pulgadas 



1 centlmetro (cm) 

= 0,01 (10~ 2 ) metros 

1 cm = 0,394 pulgada 

1 pie = 30,5 cm 





1 pulgada = 2,54 cm 


1 millmetro (mm) 

= 0,001 (10~ 3 ) metros 

1 mm = 0,039 pulgada 



1 micrometro (pm) 

= 10-6 metros (10~ 3 mm) 




(antes denominado micron, p) 





1 nanometro (nm) 

= 10- 9 metros (1CL 3 pm) 




(antes denominado milimicron, mp) 





1 angstrom (A) 

= lO 10 metros (10- 4 pm) 



Superficie 

1 hectarea (ha) 

= 10 000 metros cuadrados 

1 ha = 2,47 acres 

1 acre = 0,405 ha 


1 metro cuadrado (m 2 ) 

= 10 000 centlmetros cuadrados 

1 m 2 = 1,196 yarda cuadrada 

1 yarda cuadrada = 0,8361 m 2 




1 m 2 = 10,764 pulgadas cuadradas 

1 pie cuadrado = 0,0929 m 2 


1 centlmetro cuadrado (cm 2 ) 

= 100 millmetros cuadrados 

1 cm 2 = 0,155 pulgada cuadrada 

1 pulgada cuadrada = 6,4516 cm 1 

Masa 

1 tonelada metrica (t) 

= 1000 kilogramos 

11 = 1,103 tonelada 

1 toneladas = 0,907 t 


1 kilogramo (kg) 

= 1000 gramos 

1 kg = 2,205 libras 

1 libra = 0,4536 kg 


1 gramo (g) 

= 1000 miligramos 

1 g = 0,0353 onza 

1 onza = 28,35 g 




1 g = 15,432 granos 



1 miligramo (mg) 

= 10 -3 gramos 

1 mg = aproximadamente 



1 microgramo (pg) 

= 10 -6 gramos 

0,015 grano 


Volumen 

1 metro cubico (m 3 ) 

= 1 000 000 centlmetros 

1 m 3 = 1,308 yarda cubica 

1 yarda cubica = 0,7646 m 3 

(solidos) 


cubicos 

1 m 3 = 35,315 pies cubicos 

1 pie cubico = 0,0283 m 3 


1 centlmetro cubico 

= 10 -6 metros cubicos 

1 cm 3 = 0,061 pie cubico 

1 pulgada cubica = 16,387 cm 3 


(cm 3 o cc) 





1 millmetro cubico (mm 3 ) 

= 10~ 9 metros cubicos 





(10- 3 centlmetros cubicos) 



Volumen 

1 kilolitro (kL) 

= 1000 litros 

1 kL = 264,17 galones 

1 galon = 3,785 L 

(liquidos 

1 litro (L) 

= 1000 mililitros 

1 L = 0,264 galon 

1 cuarto de galon = 0,946 L 

y gases) 



1 L = 1,057 cuarto de galon 



1 mililitro (mL) 

= 10" 3 litros 

1 mL = 0,034.q$za fluida 

1 cuarto = 946 mL 



= 1 centlmetro cubico 

1 mL = aproximadamente 

1 pinta = 473 mL 




V 4 cucharada de te 

1 onza fluida = 29,57 mL 




1 mL = aproximadamente 

1 cucharada de te = aproximada¬ 




15-16 gotas (gts.) 

mente 5 mL 


1 microlitro (pL) 

= 10 -6 litros (10~ 3 mililitros) 



Tiempo 

1 segundo (s) 

= 1/60 minutos 




1 milisegundo (ms) 

= 10~ 3 segundos 



Temperatura 

Grados Celsius (°C) 


°F = % °C + 32 

°C = V 9 (°F - 32) 


[El cero absoluto, que representa el 
cese del movimiento de todas las 
moleculas, es -273 °C. La escala 
Kelvin (K), que tiene la misma mag- 
nitud de grados que la escala 
Celsius, ubica su valor de cero en el 
cero absoluto. Por tanto, 0 °K = 
-273 °C] 
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Fuente de electrones 

Condensador 

Material 

Objetivo 

Imagen intermedia 
Proyector 

Ojo 

Binoculares 

Imagen final en una 
placa fotografica o 
en una pantalla 


Microscopio optico 

En la microscopia optica se enfoca la luz en el material a evaluar 
a traves de un condensador de vidrio; luego la imagen se ampli- 
fica cuando atraviesa el objetivo y el ocular para proyectarse en 
el ojo o sobre una placa fotografica. 


Microscopio electronico 

En la microscopia electronica se emplea un haz de electrones (en 
la parte superior del microscopio) en lugar de luz y electromag¬ 
netos en lugar de lentes de vidrio. El haz de electrones se enfoca 
sobre el material a estudiar a traves de un condensador; la ima¬ 
gen se amplifica al atravesar el objetivo y el proyector para pro¬ 
yectarse en una pantalla o en una placa fotografica. 


* 
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Gasification de la vida 


Este apendice presenta una clasificacion taxonomica de los gru- 
pos principales de organismos existentes que se comentaron en 
este libro; no se incluyen todos los filos. La clasificacion que se 
presenta aqul se basa en el sistema de tres dominios, que asigna 
los dos grupos principales de procariontes, arqueas y bacterias, a 
dominios separados (con los eucariontes que constituyen el ter- 
cer dominio). Esta clasificacion contrasta con el sistema tradicio- 
nal de cinco reinos, que agrupa a todos los procariontes en un 
solo reino, Monera (vease cap. 26). 


En la unidad cinco de este libro se comentaron varios esquemas 
de clasificacion altemativos. La desorganizacion taxonomica se 
asocia con debates relacionados con la cantidad y los llmites de 
los reinos. En esta revision los asteriscos (*) indican “reinos can- 
didatos”, que corresponden a los dados may ores de procariontes 
y protistas que muchos cientificos defensores de la biologla de 
sistemas han elevado al nivel de reino. Otro debate se asocia con 
la relacion entre las jerarqulas de la clasificacion de Linneo y los 
hallazgos del analisis cladista moderno. Las dagas (t) indican los 
filos que se reconocen en la actualidad y que algunos defensores 
de la biologia de sistemas consideraban parafileticos. 



DOMINIO ARCHAEA 
*Reino Euryarchaeota 

* Reino Crenarchaeota 

* Reino Korarchaeota 
*Reino Nanoarchaeota 


DOMINIO BACTERIA 

* Reino Proteobacteria 
*Reino Bacteria Grampositivas 
*Reino Cyanobacteria 

* Reino Spirochetes 
*Reino Chlamydia 



DOMINIO EUKARYA 
El esquema de clasificacion en cinco rei¬ 
nos une a todos los eucariontes denomi- 
nados protistas en forma general en un 
solo reino, Protista. En este libro se 
adopta el argumento cladista que propo¬ 
ne dividir a los protistas en varios “reinos 
candidates”(*)• Esta revision tambien 
abarca algunos grupos de protistas de 
filogenia algo incierta (vease cap. 28). 

* Reino Parabasala (parabasalidos) 

*Reino Diplomonadida 

(diplomonadas) 

*Reino Euglenozoa 

Filo Euglenophyta (euglenidos) 

Filo Kinetoplastida 
(cinetoplastidos) 

* Reino Alveola ta 

Filo Dinoflagellata 
(dinoflagelados) 

Filo Apicomplexa 
(apicomplexos) 

Filo Ciliophora (ciliados) 


*Reino Stramenopila 

Filo Phaeophyta (algas marrones) 

Filo Oomycota (mohos acuaticos, 
mohos mucilaginosos) 

Filo Chrysophyta (algas doradas) 

Filo Bacillariophyta (diatomeas) 

* Reino Rodophyta (algas rojas) 

* Reino Chlorophyta (algas verdes: 
clorofitos y caroflceas, que algunos 
biologos ubican en la actualidad con 
las plantas en el reino Viridiplantae) 

* Reino Amoebozoa 

Filo Myxogastrida 
(mohos del limo plasmodios) 

Filo Dictyostelida 
(mohos mucosos celulares) 

Filo Gymnamoeba 
(gimnamebas o “amebas desnudas”) 
Filo Entamoeba (entamoebas) 

Protistas con afinidades filogeneticas 
no tan seguras: 

Filo Radiolaria (radiolarios) 

Filo Foraminifera (foraminlferos) 
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Reino Plantae 

Filo Hepatophyta (hepaticas) 

Filo Anthocerophyta (antoceros) 
Filo Bryophyta (musgos) 

Filo Lycophyta (licofitos) 

Filo Pterophyta (helechos, cola de 
caballo, helechos en cepillo) 
Filo Ginkgophyta (ginkgo) 

Filo Cycadophyta (cicadas) 

Filo Gnetophyta (gnetaceas) 

Filo Coniferophyta (conlferas) 

Filo Anthophyta (plantas 
fanerogamas) 


I Briofitas 
(plantas no 
vasculares) 

( Plantas vasculares 
sin semillas 


| Gimnospermas 
| Angiospermas 


> Plantas 
con 

semillas 



Reino Fungi 

tFilo Chytridiomycota (quitridios) 
tFilo Zygomycota (zigomicetos) 

Filo Glomeromycota (glomeromicetos) 

Filo Ascomycota (hongos con forma de saco) 
Filo Basidiomycota (hongos en form de clava) 



Reino Animalia 

tFilo Porifera (esponjas) 

Filo Cnidaria (cnidarios) 

Clase Hydrozoa (hidrozoos) 

Clase Scyphozoa (medusas) 

Clase Cubozoa (cubomedusas y avispa de mar) 
Clase Anthozoa (anemonas de mar y la mayorla de 
los corales) 

Filo Placozoa (placozoos) 

Filo Kinorhyncha (quinorrincos) 

Filo Platyhelminthes (platelmintos) 

Clase Turbellaria (gusanos pianos de vida libre) 
Clase Trematoda (trematodos) 

Clase Monogenea (monogeneos) 

Clase Cestoda (tenias) 


Filo Nemertea (gusanos proboscidios) 

Filo Ectoprocta (ectoproctos) \ 

Filo Phoronida (foronldeos) l Lofoforados 

Filo Brachiopoda (braquiopodos) J 
Filo Rotifera (rotlferos) 

Filo Mollusca (moluscos) 

Clase Polyplacophora (quitones) 

Clase Gastropoda (gasteropodos) 

Clase Bivalvia (moluscos bivalvos) 

Clase Cephalopoda (cefalopodos) 

Filo Acanthocephala (acantocefalos o gusanos de cabeza 
espinosa) 

Filo Ctenophora (ctenoforos) 

Filo Loricifera (loriclferos) 

Filo Priapula (priapulidos) 

Filo Annelida (anelidos o gusanos segmentados) 

Clase Oligochaeta (oligoquetos) 

Clase Polychaeta (poliquetos) 

Clase Hirudinea (sanguijuelas) 

Filo Nematoda (nematodos o gusanos redondos) 

Filo Arthropoda (esta clasificacion agrupa a los 
artropodos en un solo filo, pero algunos zoologos 
contemporaneos los dividen en varios filos) 

Subfilo Cheliceriformes (cangrejos herradura, aracnidos) 
Subfilo Myriapoda (milpies, cienpies) 

Subfilo Hexapoda (insectos, colembolos) 

Subfilo Crustacea (crustaceos) 

Filo Cycliophora (ciclioforos) 

Filo Tardigrada (tardlgrados) 

Filo Onycophora (peripatos) 

Filo Hemichordata (hemicordados) 

Filo Equinodermata (equinodermos) 

Clase Asteroidea (estrellas de mar) 

Clase Ophiuroidea (ofiuros) 

Clase Fchinoidea (erizos de mar y dolar de arena o 
galletas de mar) 

Clase Crinoidea (lirios de mar) 

Clase Concentricycloidea (margaritas de mar) 

Clase Holothuroidea (pepinos de mar) 

Filo Chordata (cordados) 

Subfilo Urochordata (urocordados: tunicados) 

Subfilo Cephalogbordata (cefalocordados: anfioxos) 

Subfilo Craniata foaneados) 

Clase Myxini (rhixinoideos o mixinos) 

Clase Cephalaspidomorphi (lampreas) ^ 

Clase Chondrichthyes (tiburones, rayas, 
quimeras) 

Clase Actinopterygii (peces de aleta radiada) 

Clase Actinistia (celecantos) 

Clase Dipnoi (peces pulmonados) > Vertebrados 

Clase Amphibia (anfibios) 

Clase Reptilia (tuatara, lagartos, vlboras, 
tortugas, cocodrilos, aves) 

Clase Mammalia (mamiferos) 

i 
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Creditos 


Esta section es una continuation de la pagina de copyright. 

CREDITOS DE LAS FOTOGRAFlAS 
Imagen de la tapa Linda Broadoot 

Entrevistas en el initio de las Unidades 

Unidad I Paul Ossa, Benjamin Cummings Publishing; Unidad II Sam Kittner; 
Unidad III Justin Allardyce Knight; Unidad IV Angela Elbern, Benjamin 
Cummings Publishing; Unidad V Lee W Wilcox, Benjamin Cummings 
Publishing; Unidad VI Steve Walag, Benjamin Cummings Publishing; Unidad 
VII Les Todd, Duke University Photography; Unidad VIII John Sherman, 
Benjamin Cummings Publishing 

Contenido 

p. xxv Wolfgang Kaehler/Liaison; p. xxvi Boehringer Ingelheim International 
GmbH, photo Lennart Nilsson/Albert Bonniers Forlag AB, The Body 
Victorious Delacorte Press, Dell Publishing Co., Inc.; p. xxvih Andrew 
Syred/Photo Researchers; p. xxxi Steve P Hopkin/Taxi; p. xxxii Garry 
McCarthy; p. xxxv Robert Holmes/CORBIS; p. xxxvi Dave Watts/NHPA/Photo 
Researchers; p. xxxix Gerry Ellis/Minden Pictures 

Capitulo 1 

1-1 Linda Broadfoot; l-2a Image State; l-2b Fred BavendanVMinden Pictures; 1- 
2c Dorling Kindersley; l-2d Joe McDonald/CORBIS; l-2e Michael y Patricia 
Fogden/CORBIS; l-2f Frans Lanting/Minden Pictures; l-2g Frans Lanting/Minden 
Pictures; 1-3-1 WorldSat International/Photo Researchers; 1-3-2 Yann Arthus- 
Bertrand/CORBIS; 1-3-3 Gary Carter/Visuals Unlimited; 1-3-4 Michael 
Orton/Photographers Choice; 1-3-5 Carol Fuegi/CORBIS; 1-3-6 Photodisc; 1-3-7 
Jeremy Burgess/SPL/Photo Researchers; 1-3-8 Manfred Kage/Peter Arnold; 1-3-9 E. 
H. Newcomb y WE Wergin/Biological Photo Service; 1-3-10 Benjamin Cummins; 

1- 4 Photodisc; 1-5 ambas Conly Rieder; 1-6 Camille Tokerud/Stone; 1-7 
Photodisc; l-8a S. C. Holt, University of Texas Health Center/Biological Photo 
Service; l-8b D. W Fawcet/Visuals Unlimited; 1-9 David Parker/SPL/Photo 
Researchers; 1-13 Charles H. Phillips; 1-15-1 Oliver Meckes/Nicole Ottawa/Photo 
Researchers; 1-15-2 Ralph Robinson/Visuals Unlimited; 1-15-3 D. P Wilson/Photo 
Researchers; 1-15-4 Konrad Wothe/Minden Pictures; 1-15-5 Peter Lilja/Taxi; 1-15- 
6 Anup Shah/Nature Picture Library; l-16a WG/SPL/Photo Researchers; 1-16b 
OMIKRON/Photo Researchers; l-16c W L. Dender, University of Kansas 
Biological Photo Services; 1-17 Mike Hettwer; 1-18 American Museum of Natural 
History; l-19a Hal Horwitz, CORBIS l-19b-c Dorling Kindersley; 1-22 Dorling 
Kindersley; l-24a Karl Ammann/CORBIS; l-24b Dorling Kindersley; l-26a Hans 
PfLetschinger/Peter Arnold; l-26b John Alcock/Visuals Unlimited; l-27a Breck P 
Kent; l-27b E. R. Degginger/Photo Researchers; 1-28 ambas David Pfennig: 1-31 
Don Hammerman/NYU; 1-32 Stone; Cuadro 1-1 izquierda D. W Fawcett/Visuals 
Unlimited; Cuadro 1-1 derecha S. C. Holt University of Texas Health 
Center/Biological Photo Service; Cuadro 1-2 Photodisc; Cuadro 1-5 Photodisc; 
Cuadro 1-6 Michael y Patricia Fogden/CORBIS; Cuadro 1-7 izquierda Hal 
Horwitz, CORBIS; Cuadro 1-7 derecha Dorling Kindersley; Cuadro 1-9 Dorling 
Kindersley; Cuadro 1-10 Karl Ammann/CORBIS; Cuadro 1-11 Stone 

Capitulo 2 

2- 1 Thomas Eisner; 2-2 izquierda Chip Clark; 2-2 centro y derecha Benjamin 
Cummins; 2-3a Grant Heilman Photography; 2-3b Ivan Polunin/Bruce Coleman, 

2- 5 Terraphotographics/Biological Photo Service; 2-6 CTI; 2-14 Benjamin 
Cummings; gecko p40 Dorling Kindersley; 2-18 Runk/Schoenberger/Grant 
Heilman Photography, polilla p44 E. R. Degginger/Color-Pic 

Capitulo 3 

3- 1 NASA; 3-3 izquierda PhotoDisc; 3-3 derecha Richard Kessel y Gene 
Shih/Visuals Unlimiled; 3-4 George Bernard/Animals Animals; 3-5 Flip 
Nicklin/Minden Pictures; 3-9 Oliver Strewe/Stone 

Capitulo 4 

4- 1 Gerry Ellis/Minden Pictures; 4-2 Roger Ressmeyer/CORBIS; 4-6 Manfred 
Kage/Peter Arnold; 4-9 ambas Digital Vision 

Capitulo 5 

5- 1 Lester Lefkowitz/CORBIS; 5-6a John N. A. Lott, McMaster 
University/Biological Photo Service; 5-6b H. Shio y PB. Lazarow; 5-8 J. 


Litray/Visuals Unlimited; 5-9 izquierda Jeremy Woodhouse/PhotoDisc; 5-9 
derecha T.J. Beveridge/Visuals Unlimited; 5-1 Ob F Collet/Photo Researchers; 

5- 10c CORBIS 5-12a Dorling Kindersley; 5-12b Photodisc Green; 5-20 
Wolfgang Kaehler/Liaison; 5-21 ambas Eye of Science/Photo Researchers; 5- 
23 P B. de Sigler Z. Xu, A. L. Horwich y P B. Sigler, Nature (1997) 388:741- 
750. ©1997 Macmillan Magazines, Ltd.; 5-24a Marie Green, University of 
California, Riverside 

Capitulo 6 

6- 1 Molecular Probes; 6-3a Biophoto Associates/Photo Researchers; 6-3b Ed 
Reschke; 6-3c-d David M. Phillips/Visuals Unlimited; 6-3e Molecular Probes: 
6-3 f ambas Karl Garsha; 6-4a-b William L. Dentler, University of 
Kansas/Biological Photo Sendee; 6-6 S. C. Holt, University of Texas Health 
Center/Biological Photo Service; 6-8 Daniel Friend; 6-10 superior izquierda 
De L. Orci y A. Perelet, Freeze-Etch Histology. (Heidelberg: Springer- 
Verlag,1975) © 1975 Springer-Verlag; 6-10 inferior izquierda De A. C. 
Faberge, Cell Tiss. Res. 151 (1974):403. © 1974 Springer-Verlag; 6-10 dere¬ 
cha U. Aebi y col. Nature 323 (1996):560-564, figure la. Usado con autoriza- 
cion; 6-11 D. W Fawcett/Photo Researchers; 6-12 R. Bolender, D. 
Fawcett/Photo Researchers; 6-13 Don Fawcett/Visuals Unlimited; 6-14a R. 
Rodewald, University of Virginia/Biological Photo Service; 6-14b Daniel S. 
Friend, Harvard Medical School; 6-15 E. H. Newcomb; 6-17 Daniel S. Friend. 
Harvard Medical School; 6-18 W P. Wergin y E. H. Newcomb, University of 
Wisconsin, Madison/Biological Photo Service; 6-19 De S. E. Fredrick y E. H. 
Newcomb, The Journal of Cell Biology 43 (1969):343. Proporcionada por E. 
H. Newcomb; 6-20 John E. Heuser, Washington University School of 
Medicine, St. Lous, MO; 6-21 B. J. Schapp et al., 1985, Cell 40:455; Cuadro 
6-1 izquierda Mary Osborn, Max Planck Institute; centro Frank Solomon y J. 
Dinsmore, Massachusetts Institute of Technology; derecha Mark S. Ladinsky y 
J. Richard McIntosh, University of Colorado; 6-22 Kent McDonald; 6-23a 
Biophoto Associates/Photo Researchers; 6-23b Oliver Meckes y Nicole 
Ottawa/Photo Researchers; 6-24a OMIKRON/Science Source/Photo 
Researchers; 6-24b-c W L. Dentler, University of Kansas/Biological Photo 
Service; 6-26 De Hirokawa Nobutaka, The Journal of Cell Biology 94 
(1982):425 con autorizacion de copyright de The Rockefeller University Press: 

6- 28 G. F. Leedale/Photo Researchers; 6-30 W P. Wergin, proporcionada por E. 
H. Newcomb; 6-31 superior De Douglas J. Kelly, The Journal of Cell Biology 
28 (1966):51 con autorizacion de copyright de The Rockefeller University- 
Press; 6-31 centro De L. Orci y A. Perrelet, Freeze-Etch Histology. (Heidelberg: 
Spinger-Verlag, 1975) copyright 1975 Springer-Verlag; 6-31 inferior De C. 
Peracchia y A. E Dulhunty, The Journal of Cell Biology 70 (1976): 419 con 
autorizacion de copyright de The Rockefeller University Press; 6-32 Boehringer 
Ingelheim International GmbH, photo Lennart Nilsson/Albert Bonniers Forlag 
AB, The Body Victorious, Delacorte Press, Dell Publishing Co., Inc. 

sr* 

f 

Capitulo 7 * 

7- 4 ambas D. W Fawcett/Photo Researchers; 7-14a-b Cabisco/Visuals 
Unlimited; 7-20 superior R. N. Band y H. S. Pankratz, Michigan State 
University/Biological Photo Service; 7-20 centro D. W. Fawcett/Photo 
Researchers;7-20 inferior, ambas M. M. Perry y A. B. Gilbert, J. Cell Science 
39 (1979) 257. Copyright 1979 by The Company of Biologists Ltd. 

Capitulo 8 

8- 1 Jean-Marie Bassot/Photo Researchers; 8-2 David W Hamilton/Image Bank: 

8- 3a Joe McDonald/CORBIS; 8-3b Manoj Shah/Stone; 8-4 Brian Capon; 8- 
16a-b Thomas Steitz, Yale University; 8-22 R. Rodewald University of 
Virginia/Biological Photo Service 

Capitulo 9 

9- 1 Frans Lanting/Minden Pictures 

Capitulo 10 

10- 1 Bob Rowan, Progressive lmage/CORBIS; 10-2a Jim Brandenburg/Minden 
Pictures; 10-2b Bob Evans/Peter Arnold; 10-2c Michael Abbey/Visuals Unlimited; 
10-2d Susan Barns; 10-3 centro M. Eitchelberger/Visuals Unlimited; 10-3 infe¬ 
rior W P Wergin y E. H. Newcomb, University of Wisconsin/Biological Photo 
Service; 10-1 lb Christine L. Case, Skyline College; 10-20a David Muench/COR- 
BIS; 10-20b Dave BartrufFCORBIS 
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Capitulo 11 

11- 1 CrystalGenomics 

Capitulo 12 

12- 1 J. M. Peters; 12-2a Biophoto Associates/Photo Researchers; 12-2b C. R. 
Wyttenback, University of Kansas/Biological Photo Service; 12-2c 
Biophoto/Science Source/Photo Researchers; 12-3 Cortesia de J. M. Murray 
University of Pennsylvania; 12-4 Biophoto/Photo Researchers; 12-6 todas Conly 
Rieder; 12-7 superior Matthew Schibler, de Protoplasma 137 (1987):29-44; 12- 
7 inferior Richard Mcintosh; 12-9a David M. Phillips/Visuals Unlimited; 12-9b 
Microfotografia de B. A. Palevitz. Cortesia de E. H. Newcomb, University of 
Wisconsin; 12-10 todas Carolina Biological Supply/Phototake; 12-17 Gunter 
Albrecht-Buehler, Northwestern University; 12-18a-b Lan Bo Chen; p. 235 
Carolina Biological Supply/Phototake 

Capitulo 13 

13- 1 Getty Images; 13-2 Roland Birke/OKAPIA/Photo Researchers; 13-3 supe¬ 
rior Veronique Burger/Photo Researchers; 13-3 inferior CNRI/SPlVPhoto 
Researchers; 13-11 Carolina Biological/Visuals Unlimited 

Capitulo 14 

14- 1 Bettmann/CORBIS; 14-13 ambas Photodisc; 14-14a, ambas Photodisc; 14- 
14b, ambas Benjamin Cummings; 14-15 Dick Zimmerman/Shooting Star 
International Photo Agency; 14-16 Nancy Wexler, Columbia University; p. 272 
Criador/propietario: Patricia Speciale, fotografa: Norma JubinVille 

Capitulo 15 

15- 1 Peter Lichter y David Ward, Science 247 (1990). Copyright 1990 American 
Association for the Advancement of Science; 15-3 Carolina Biological/Visuals 
Unlimited; eromosomas p. 282 Andrew Syred/Photo Researchers; 15-11 Dorling 
Kindersley; 15-13 Martin Gallardo, Universidad Austral de Chile; 15-15 izquier- 
da Greenlar/The Image Works; 15-15 derecha CNRI/Science Photo 
Library/Photo Researchers; 15-18 Ken Wagner/Phototake 

Capitulo 16 

16- 1 National Cancer Institute; 16-3 Oliver Meckes/Photo Researchers; 16-6a 
Elliott y Fry. National Portrait Gallery; 16-6b De J.D. Watson, The Double Helix, 
N. Atheneum Press, 1968, p. 215. © 1968 por J. D. Watson. Cortesia de Cold 
Spring Harbor Laboratory Archives; 16-7c Richard Wagner, UCSF Graphics; 16- 
12b De D. J. Burks y P J. Stambrook, The Journal of Cell Biology 77 (1978): 762 
con autorizacion de copyright de The Rockefeller University Press. Fotografia 
proporcionada por P J. Stambrook; 16-19 Peter Lansdorp 

Capitulo 17 „ 

17- 1 Harry Noller, UC Santa Cruz, de Science vol. 291, p. 2526; 17-6 Keith V. 
Wood; 17-16a Joachim Frank, Howard Hughes Medical Institute; 17-20 B. 
Hamkalo y O. L Miller (h.); 17-22 Reproducido con autorizacion de O. L. 
Miller (h.), B. A. Hamkalo y C. A. Thomas (h.). Science 169 (1970):392. 
Copyright © 1970 American Association for the Advancement of Science 

Capitulo 18 

18- 1 Science Photo Library/Photo Researchers; 18-3 Eric Lam, Naohiro Kato y 
Michael Lawton. Programmed cell death, mitochondria and the plant hypersensi¬ 
tive response. NATURE, vol. 411,14junio 2001, fig. 1, p. 849; 18-4a-b, d Robley 
C. Williams, University of California Berkeley/Biological Photo Service; 18-4c G. 
Murti/Visuals Unlimited; 18-10 todas C. Dauguet/Institute Pasteur/Photo 
Researchers; 18-lla AP World Wide Photos; 18-1 lb Linda Stannard, 
UCT/Science Photo Library/Photo Researchers; 18-12 izquierda Arden Sherf, 
Department of Plant Pathology, Cornell University; 18-12 superior derecha 
Wayside/Visuals Unlimited; 18-12 inferior derecha Dennis Mayhew, California 
Department of Food y Agriculture; 18-17 Dennis Kunkel/Phototake. 

Capitulo 19 

19- 1 Mark B. Roth y Joseph G. Gall, Department of Embryology, Carnegie 
Institution; 19-2a superior S. C. Holt, University of Texas, Health Science Center, 
San Antonio/BPS; 19-2a inferior Cortesia de Victoria Foe; 19-2b Barbara 
Hamkalo; 19-2c De J. R. Paulsen y U. K. Laemmli, Cell 12 (1977):817-828; 19- 
2d ambas G. F Bahr/AFIP; 19-15 izquierda Associated Press/Wide World 
Photos; 19-15 derecha Virginia Walbot, Stanford University; 19-17 O. L. Miller 
(h.), Department of Biology, University of Virginia 

Capitulo 20 

20- 1 Incyte Pharmaceuticals, Inc.. Palo Alto, CA. de R. E Service,. Science 
(1998) 282:396-399, con autorizacion de Science; 20-8 Repligen 
Corporation; 20-14 Incyte Pharmaceuticals. Inc., Palo Alto, CA, de R. E 
Service, Science (1998) 282:396-399, con autorizacion de Science; 20-17 
Cellmark Diagnostics. Inc., Germantown, MD; 20-18 PPL Therapeutics 


Capitulo 21 

21-1 Walter Gehring; 21-2-1 izquierda N. A. Callow/NHPA/Photo Researchers; 
21-2-1 derecha Brad Mogen/Visuals Unlimited; 21-2-2 izquierda Stanton 
Short/Jackson Laboratory; 21-2-2 centro Dorling Kindersley; 21-2-2 derecha 
Wally Eberhart/Visuals Unlimited; 21-3a Carolina BiologicaWisuals Unlimited; 

21- 3b Hans Pfletschinger/Peter Arnold; 21-8 Richard Olsenius/National 
Geographic Image Collection; 21-13 ambas E R. Turner, Indiana University; 21- 
14a ambas Wolfgang Driever; 21-14b ambas Ruth Lahmann, The Whitehead 
Institution; 21-15 J. E. Sulston y H. R Horvitz, Dev. Biol. 56 (1977): 110-156; 21- 
17 Gopal Murti/Visuals Unlimited; 21-19 todas Development 127, 5245-5252 
(2000). Mesenchymal cells engulf and clear apoptotic footplate cells in macrop¬ 
hageless PU. 1 null mouse embryos. William Wood, Mark Turmaine, Roberta 
Weber, Victoria Camp, Richard A. Maki, Scott R. McKercher y Paul Martin; 21- 
20 Dwight Kuhn; 21-22 ambas Elliot M. Meyerowitz, Plants Compared to 
Animals: The Broadest Comparative Study of Development, Science, vol. 295, 
feb. 22, 2002, pp. 1482-1485, fig. 2. 

Capitulo 22 

22- 1 Craig Lovell/CORBIS; 22-3 CORBIS; 22-3 insertos Dorling Kindersley; 

22- 4 Michael S. Yamashita/CORBIS; 22-5 izquierda ARCHIV/Photo 
Researchers; 22-5 derecha National Maritime Museum, London; 22-6 todas 
Tui De Roy/Minden Pictures: 22-8 Dorling Kindersley; 22-9 Steve P. 
Hopkin/Taxi; 22-10 Jack Wilburn/Earth Scenes/Animals Animals; 22-1 la 
Edward. S. Ross, California Academy of Sciences; 22-1 lb Michael y Patricia 
Fogden/Minden Pictures; 22-15 izquierda Phototake; 22-15 derecha Lennart 
Nilsson/Albert Bonniers Forlag AB, A Child Is Born, Dell Publishing; 22-17 
Tom Van Sant/Geosphere Project, Santa Monica/Science Photo Library/Photo 
Researchers; 22-18 Philip Gingerich, Discover Magazine 

Capitulo 23 

23- 1 Chip Clark; 23-2 J. Antonovics/Visuals Unlimited; 23-3 superior Michio 
Hosino/Minden Pictures; 23-3 inferior James L. Davis/Pro Wildlife; 23-6 
Eastcott Momatiuk/Stone; 23-8 Kennan Ward/CORBIS; 23-9a-b H. F Nijhout; 
23-10 mapa NASA; 23-10 cariotipo Janice Britton-Davidian, 1SEM, UMR 
5554 CNRS, Universite Montpellier 11. Reproducido con autorizacion de 
Nature, vol. 403, 13 Enero 2000, p. 158. © 2000 Macmillan Magazines Ltd.; 

23- 10 ratones Dorling Kindersley; 23-14 todas Alan C. Kamil, George 
Holmes University; 23-15 Frans Lanting/Minden Pictures 

Capitulo 24 

24- 1 George Harrison/Grant Heilman Photography; 24-3a izquierda John 
Shaw/Tom Stack y socios; 24-3a derecha Don y Pal Valenti/Tom Stack y socios; 

24- 3b superior izquierda zefa/Masterfile; 24-3b todas las otras Photodisc; 24-4 
superior snake Joe McDonald/CORBIS; 24-4 inferior culebra Joe 
McDonald/Bruce Coleman; 24-4 superior mofeta Roger Barbour; 24-4 inferior 
mofeta Stephen Krasemann/Photo Researchers; 24-4 aves Barbara Gerlach/Tom 
Stack y socios; 24-4 superior flores Dennis Johnson, Papilio/CORBIS; 24-4 infe¬ 
rior flores Mike Zens/CORBIS; 24-4 erizos de mar William E. Ferguson; 24-4 
salamandras Charles W Brown; 24-4 mula Grant Heilman/Grant Heilman 
Photography; 24-4 cabailo Ralph A. Reinhold/Animals Animals/Earth Scenes; 24- 
4 burro Photodisc; 24-4 arroz Kazutoshi Okuno, National Institute of 
Agrobiological Sciences, Tsukuba; 24-6 CORBIS; 24-6 izquierda inserto John 
Shaw/Bruce Coleman; 24-6 (Jerecha inserto Michael Fogden/Bruce Coleman; 24- 
10 todas Ole Seehausen, University of Leiden; 24-11 Kevin Schafer; 24-12 todas 
Gerald D. Carr; 24-16a *Gary Meszaros/Visuals Unlimited; 24-16b Tom 
McHugh/Photo Researchers; 24-17 Jane Burton/Bruce Coleman 

& 

Capitulo 25 

25- 1 John Cancalosi/Peter Arnold; 25-2 izquierda Photodisc Green; 25-2 centro, 
derecha Dorling Kindersley; 25-4a Georg Gerster/Photo Researchers; 25-4b Yva 
Momatiuk/John Eastcott/Minden Pictures; 25-4c Manfred Kage/Peter Arnold; 25- 
4d Chip Clark; 25-4e Martin Lockley, University of Colorado; 25-4f Jeff 
Daly/Visuals Unlimited; 25-4g F LatreiUe/Cerpoiex/Cercles Polaires Expeditions; 

25- 15 estudiante Photodisc Green; 25-15 hongo, tulipan Dorling Kindersley 

Capitulo 26 

26- 1 Chip Clark NMNH, artist Peter Sawyer; 26-2 L. K. Kroman/Photo 
Researchers; 26-9 George Luther, University of Delaware Graduate College of 
Marine Studies; 26-10 F M. Menger y Kurt Gabrielson, Emory University; 26-13a 
John Stolz; 26-13b S. M. Awramik, University of California/BPS; 26-13c Mitsuaki 
Iwago/Minden Pictures; 26-14 Theodore J. Bomhorst, Michigan Technological 
University; 26-16 Dean Soulia, University of Massachusetts; 26-17 ambas Shuhai 
Xiao; 26-18 Sinclair Stammers/SPL/Photo Researchers 

Capitulo 27 

27- 1 Jack Dykinga/Stone; 27-2a-b Dennis Kunkel/Visuals Unlimited; 27-2c Stem 
Jems/Photo Researchers; 27-3 Jack Bostrack/Visuals Unlimited; 27-4 Immo 


Creditos 


Creditos 




Geditos 



Rantala/Photo Researchers; 27-5 David Hasty, Fran Heyl Associates; 27-6 J. Adler; 

27-7a S. W Watson ©Journal of Bacteriology, American Society of Microbiology, 

27-7b N. J. Lang/University of Califomia/Biological Photo Service; 27-8 Gopal 
Murti/Science Photo Library/Photo Researchers; 27-9 H. S. Pankratz, T. C. 
Beaman/Biological Photo Service; 27-10 Sue Bams; 27-11 Tony Brain/Science 
Photo Library/Photo Researchers; 27-13-1 L. Evans Roth/Biological Photo 
Service; 27-13-2 Yuichi Suwa; 27-13-4 izquierda Phototake; 27-13-4 derecha 
Alfred Pasieka/Peter Arnold; 27-13-5 Photo Researchers; 27-13-6 Moredon 
Animal Health/SPL/Photo Researchers; 27-13-7 CNRI/SPL/Photo Researchers; 

27- 13-8 superior Frederick F Mertz/Visuals Unlimited; 27-13-8 inferior David 
M. Phillips, Visuals Unlimited; 27-13-9 T. E. Adams/Visuals Unlimited; 27-14 
Helen E. Carr/Biological Photo Service; 27-15 Ken Lucas/Biological Photo 
Service; 27-16 izquierda Scott Camazine/Photo Researchers; 27-16 centra David 
M. Phillips/Photo Researchers, Inc.; 27-16 derecha Centers for Disease Control 
and Prevention; 27-17 Exxon Corporation 

Capitulo 28 

28- 1 M. I. Walker/Photo Researchers; 28-2a Eric Grave/Photo Researchers; 28-2b 
Eric Grave/Phototake; 28-2c M.D. Guiry; 28-2d izquierda Jeremy Burgess/Photo 
Researchers; 28-2d derecha John Walsh; 28-5a Jerome Paulin, Visuals Unlimited; 

28-5b David M. Phillips/Visuals Unlimited; 28-6 David J. Patterson/micro*scope; 
28-7 Oliver Meckes/Science Source/Photo Researchers; 28-8 Michael 
Abbey/Visuals Unlimited; 28-9 Guy Bmgerolle, Universitad Clearmont, Ferrand; 
28-10 Virginia Institute of Marine Science; 28-11 Masamichi Aikawa; 28-12 M. 
Abbey/Visuals Unlimited; 28-13 R. R. Powers; 28-14 Fred Rhoades/Mycena 
Consulting; 28-15 Eric Condliffe/Visuals Unlimited; 28-16 Kent Wood/Science 
Source/Photo Researchers; 28-17 Biological Photo Service; 28-18 Luis A. 
Solorzano y Warren E. Savary; 28-19 Jeffrey Rolman/Photo Researchers; 28-20a 
Dorling Kindersley; 28-20b Biophoto Associates/Photo Researchers; 28-20c 
Michael Yamashda/IPN/Aurora & Quanta Productions; 28-21 J. R. Waaland, 
University of Washington/Biological Photo Service; 28-22a Manfred Kage/Peter 
Arnold; 28-22b Richard Kessel y Gene Shih/Visuals Unlimited; 28-23 Robert 
Brons/Biological Photo Service; 28-24 todos Aldro Kihara, Hosei University 28-25 
George Barron; 28-26 R. Calentine/Visuals Unlimited; 28-27 ambas Robert Kay, 
MRC Cambridge; 28-28a D. P Wilson, Eric y David Hosking/Photo Researchers; 

28- 28b M.D. Guiry; 28-28e Gary Robinson/Visuals Unlimited, 28-29 Gerald y 
Buff CorsWisuals Unlimited; 28-30a izquierda Manfred Kage/Peter Arnold; 28- 
30a derecha David J. Patterson/micro*scope; 28-30b David L. Ballantine, 
Department of Marine Sciences, University of Puerto Rico; 28-30e Laurie 
Campbell/NHPA; 28-31 W L. Dender, University of Kansas 

Capitulo 29 

29- 1 Martin Rugner/AGE fotostock; 29-2 S. C. Mueller y R. M. Brown (h.); 29-3a 
Heather Angel/Natural Visions; 29-3b Linda Graham; 29-5-1 izquierda Ed 
Reschke; 29-5-1 derecha E A. L. Clowes; 29-5-3 izquierda Alan S. Heilman; 29- 
5-3 derecha Michael Clayton; 29-5-4 Barry Runk/Stan/Grant Heilman 
Photography; 29-5-5 izquierda Karen Renzaglia, Southern Illinois University; 29- 
5.5 derecha Linda Graham; 29-6 Charles H. Wellman; 29-8 Richard Kessel y 
Gene Shih/Visuals Unlimited; 29-9-1 izquierda Run/Schoenberger/Grant Heilman 
Photography; 29-9-1 centra Linda Graham; 29-9-1 derecha The Flidden Forest, 
hidenforest.co.nz; 29-9-2 izquierda The Hidden Forest, hidldenforest.co.nz; 

29-9-2 derecha Tony Whanon; Frank Lane Picture Agency/CORBIS; 29-10a Brian 
lightfoot/AGE fotostock; 29-10b-c Linda Graham; 29-1 Od Chris Lisle/CORBIS; 

29- 14-1 izquierda Jane Grushow/Grant Heilman Photograph, 29-14-1 centra 
Murray Fagg, Australian National Botanic Gardens; 29,14-1 derecha Helga y Kurt 
Rasbach; 29-14-2 izquierda Michael Viard/Peter Arnold; 29-14-2 centra Milton 
Rand/Tom Stack y socios; 29-14-2 derecha Barry Runk/Stan/Grant Heilman 
Photography; 29-15 The Field Museum of Natural History 

Capitulo 30 

30- 1 National Museum of Natural History Smithsonian Institution; 30-4.1 George 
Loun/Visuals Unlimited; 30-4-2 izquierda Travis Amos, Benjamin C\mTmihgs^ 30- 
4-2 derecha Grant Heilman Photography; 30-4,3 superior izquierda Michael y 
Patricia Pogden/Minden Pictures; 30-4-3 superior derecha Michael Clayton; 30- 
4-3 b inferior izquierda Thomas Schoepke; 30-4-3 inferior derecha Doug 
Sokell/Visuals Unlimited; 30-4-4 superior izquierda Raymond Gefiman/CORBIS; 
30-4-4 centra izquierda William Mullins/Photo Researchers; 30-4-4 inferior 
izquierda David Muench/CORBIS; 30-4-4 inferior derecha Breck P Kent/Animals 
Animals/Earth Scenes; 30-4-4 superior derecha Gunter Marx Photography/COR- 
BIS; 30-4-4 centra derecha Jaime Plaza, Wildlight; 30-4-4 centra inserto Jaime 
Plaza, Royal Botanic Gardens Sydney; 30-8a-c, e Dorling Kindersley; 30-8d Bill 
Steele/Stone; 30-9a C. P George/Visuals Unlimited; 30-9b Hans Dieter Brandi, 
Frank Lane Picture Agency/CORBIS; 30-9c Scott Camazine/Photo Researchers; 30- 
9c inserto Dorling Kindersley; 30-1 la David Dilcher y Ge Sun; 30-1 lb K. Simons 
y David Dilcher; 30-12-1 superior Stephen McCabe; 30-12-1 centra Dorling 
Kindersley; 30-12-1 inferior Bob y Ann Simpson/Visuals Unlimited; 30-12-3 
Andrew Butler/Dorling Kindersley; 30-12-4 superior a inferior Eric 


Crichton/Dorlin Kindersley; J. Dransfield; Dorling Kindersley; Terry W 
Eggers/CORBIS; 30-12-5 superior a inferior Ed Reschke/PeterAmold; Dorling 
Kindersley; Tony Wharton; Frank Lane Picture Agency/CORBIS; Dorling 
Kindersley, Gerald D. Carr; 30-13a D. Wilder; 30-13b Connie Toops; 30-13c 
Merlin D. Tutde, Ba Conservation International; Cuadro 30-1 Dorling Kindersley 

Capitulo 31 

31-1 Barry Runk/Grant Heilman Photography; 31-2 superior Hans Reinhard/Taxi; 
31-2 centra Fred Rhoades/Mycena Consulting 31-2 inferior Elmer 
Koneman/Visuals Unlimited; 31-4 George L. Barron; 31-6 izquierda Jack M. 
Bostrack/Visuals Unlimited; 31-6 derecha David Scharl/Peter Arnold; 31-7 Stephen 
J. Kron, University of Chicago; 31-8 Dirk Redecker, Robin, y Linda E. Graham. 
Glomalean Fungi from the Ordovician. Science 15 de setiembre de 2000; 289: 
1920-1921; 31-1 izquierda John W Taylor; 31-10 derecha William Barstow, 
Department of Botany, University of Georgia, Athens; 31-12 inferior izquierda 
George Barron; 31-12 derecha Ed Reschke/Peter Arnold; 31-12 superior izquier¬ 
da, centra Barty Runk/Stan/Grant Heilman Photography; 31-13 G. L. Barron, 
University of Guelph/Biological Photo Service; 31-14 Centers for Disease Control; 
31-15 M. Brown/Biological Photo Service; 31-16a Frank Young/Papilio/CORBIS; 

31- 16b Viard/Jacana/Photo Researchers; 31-16c David M. Dennis/Animals 
Animals/Earth Scenes; 31-16d Matt Springer; 31-17 Fred Spiegel. University of 
Arkansas; 31-18a Phil Dotson/Photo Researchers; 31-18b Konrad Wothe/Minden 
Pictures; 31-18c Fletcher y Baylis/Photo Researchers; 31-18d Michael Fogden/DRK 
Photo; 31-19 Rob Simpson/Visuals Unlimited; 31-20 Biophoto Associates/Photo 
Researchers; 31-21 R. Ronacordi/Visuals Unlimited; 31-22 Mark Moffett/Minden 
Pictures; 31-23a Gerald y Buff Corsi/Visuals Unlimited; 31-23b David Sieren/Visuals 
Unlimited; 31-23c Fritz Polking/Visuals Unlimited; 31-24 U Ahmadijian/Visuals 
Unlimited: 31-25a Brad Mogen/Visuals Unlimited; 31-25b Dorling Kindersley; 31- 
25 Robert Calentine/Visuals Unlimited; 31-26 Christine Case; liquen Jeremy 
Burgess/The National Audubon Society CoUection/Photo Researchers 

Capitulo 32 

32- 1 Jeff Hunter/The Image Bank; 32-5a The Natural History Museum, 
London; 32-5b The Natural History Museum/Dorling Kindersley; 32-6 J. 
Sibbick/The Natural History Museum, London; 32-12 Kent Wood/Photo 
Researchers; 32-13a Carolina Biological/Visuals Unlimited 

Capitulo 33 

33- 1 C. Wolcott Henry IH/National Geographic; 33-3-1 Stephen L. Dellaporta: 
33-3-2 Reinhart Moberg Kristensen; 33-3-3 Peter Arnold; 33-3-4 Gregory G. 
Dimijian/Photo Researchers; 33-3-5 Peter Funch, University of Copenhagen; 33- 
3-6 Erling Svensen/UW Photo; 33-3-7 Reinhart:Moberg Kristensen; 33-3-8 
Andrew Syred/SPL/Photo Researchers; 33-3-9 Thomas Strombert; 33-3-10 
Heather Angel/Natural Visions; 33-4 Andrew J. Martinez/Photo Researchers; 33- 
7a Andrew J. Martinez/Photo Researchers; 33-7b Roben Brons/Biological Photo 
Service; 33-7c Great Barrier Reef Marine Park Authority; 33-7d Nell G. 
McDaniel/Photo Researchers; 33-8 Robert Brons/Biological Photo Services; 33-9 
Garry McCarthy ; 33-11 Center for Disease Control; 33-12 Stanley Fleger/Visuals 
Unlimited; 33-13 WI. Walker/Photo Researchers; 33-14a Colin Milk ing Oxid 
Scientific Films/Animals Animals; 33-14b Ron Offermans; 33-14c Fred 
Bavendam/Peter Arnold; 33-15 Erling Svensen/UW Photo; 33-17 Jeff Foott/Tom 
Stack y Asociados; 33-18a Gerry Ellis/Minden Pictures; 33-18b CORBIS; 33-20 
H. W, Pratt/Biological Photo Service; 33-22a Mike Sevems/Tom Stack y col; 33- 
22b Robert Pickett/Papilio/Alamy Images; 33-22c Jonathan Blair/CORBIS; 33- 
23 A.N.T./NHPA; 33-2* Peter Batson/Image Quest Marine; 33-25 Astrid y 
Hanns-Frieder Michler/SPL/Photo Researchers, 33-26 Reproducido con autori- 
zacion de A. Eizinger y^R. Sommer. Max Planck Institut fur entwicklungsbiolo- 
gie, Tubingen. © 2000,^American Association for the Advancement of Science: 
33-27 L, S. Stepanowicz/Photo Researchers; 33-28 Chip Clark; 33.30 Milton 
Tierney (h.) Visuals Unlimited; 33-31a Tim Flach/Stone; 33-31b Andrew 
Syred/Photo Researchers; 33-31c Gunter Ziesler/Peter Arnold; 33-33 John R. 
Macgregor/Peter Arnold; 33-34 Tom McHugh/Photo Researchers; 33-36 todas 
John Shaw/Tom Stack y asociados; 33-38a Maximilian Weinzierl/Alamy Images; 33- 
38b Peter Herring/Image Quest Marine; 33-38c Peter Park/Image Quest Marine; 
33-40a Fred Bavendam/Minden Pictures; 33-40bJeff Rotman/Photo Reserchers; 

33- 40c Robert Harding World Imagery/Alamy Images; 33-40d Jurgen 
Freund/Nature Picture Library; 33-40e Hal Beral/CORBIS; 33-40f Daniel Janies 

Capitulo 34 

34- 1 Biophoto Associates/Photo Researchers; 34-4a Robert Brons/Biological 
Photo Service; 34-5 Runk Schoenenberg/Grant Heilman Photography; 34-8a 
Nanjing Institute of Palaeontology and Geology; 34-8b D. G. Shu y col.. Nature, 
vol. 421, 30 enero, 2003; 34-9 Tom McHugh/Photo Researchers; 34-10 ambas 
Breck P Kent/Animals Animals/Earth Scenes; 34-15a Carlos Villoch/lmage Quest; 
34-15b Jeff Mondragon/Mondragon Photography; 34-15c Masa Ushioda/Image 
Quest; 34-17a James D. Watt/Image Quest; 34-17b Fred Bavendam/Minden 
Pictures; 34-17c Marevision/AGE Fotostock; 34-17d Fred McConnaughey/Photo 
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Researchers; 34-18 Richard Ellis/Photo Researchers; 34-2 la Alberto 
Femandez/AGE Fotostock; 34-21bc Michael Fogden/Bruce Coleman; 34-22 
todas Hans Pfletschinger/Peter Arnold; 34-25 Jessie Cohen, National Zoological 
Park, Smithsonian Institution; 34-26 izquierda Department of Library Services, 
American Museum of Natural History; 34-26 derecha John Sibbick/Nationai 
Geographic Magazine; 34-27a Doug Wechsler; 34-27b Matt Lee; 34-27c Michael 
y Patricia Fogden/Minden Pictures; 34-27d Medford Taylor/National Geographic 
Image Collection; 34-27e Carl y Ann Purcell/CORBIS; 34-28 derecha Janice 
Sheldon; 34-28 izquierda Stephen J. Kraseman/DRK Photo; 34-30a Russell 
Mountford/Alamy Images; 34-30b CORBIS; 34-30c Frans Lanting/Minden 
Pictures; 34-30d franzfoto.com/Alamy Images; 34-33 Mervyn Griffiths/CSIRO; 

34-33 inserto D. Parer y E. Parer Cook/Auscape; 34-34a Dan Hadden/Ardea Ltd; 

34-34b Fritz Prenzel/Animals Animals; 34-37 Frans Lanting/Minden Pictures; 
34-39a Kevin Schafer/AGE Fotostock; 34-39b Frans Lanting/Minden Pictures; 
34-40a Morales/AGE Fotostock; 34-40b Anup Shah/ImageState/Alamy Images; 

34- 40c T. J. Rich/Nature Photo Library; 34-40d E. A. Janes/AGE Fotostock; 34- 
40e Frans Laning/Minden Pictures, 34-42a Cleveland Museum of Natural 
History; 34-42b John Reader/SPL/Photo Researchers; 34-42c John Gurche; 34- 
43 izquierda Alan Walker, National Museum of Kenya; 34-43 derecha Jay 
Mattemes; 34-44 David L. Brill; 34-45 C. Henshilwood y E D’Errico 

Capitulo 35 

35- 3 Robert y Linda Mitchell/Robert Linda Mitchell Photography; 35-4a James 
Strawser/Grant Heilman Photography; 35-4b Dorling Kindersley; 35-4c Drew 
Weiner; 35-4d Robert Holmes/CORBIS; 35-4c Geoff Tompkinson/Science Photo 
Library/Photo Researchers; 35-5a Dorling Kindersley; 35-5b Gusto 
Productions/Science Photo Library/Photo Researchers; 35-5c Barry 
Runk/San/Grant Heilman Photography; 35-5d Dorling Kindersley; 35-7a Scott 
Camazine/Photo Researchers; 35-7b Fritz Polking/Visuals Unlimited; 35-7c Mike 
Zens/CORBIS; 35-7d James Strawser/Grant Heilman Photography; 35-7e Jerome 
Wexler/Photo Researchers; 35-9-1 Brian Capon; 35-9-2 Graham Kent/Benjamin 
Cummings; 35-9-3 ambas Graham Kent/Benjamin Cummings; 35-9-4 Richard 
Kessel y Gene Shih/Visuals Unlimited; 35-9-5 ambas Graham Kent/Benjamin 
Cummings; 35-12 Carolina Biological Supply/Phototake; 35-13a-b Ed Reschke; 

35- 13c Carolina Biological Supply/Phototake; 35-14 Michael Clayton; 35-15 Ed 
Reschke; 35-16 ambas Ed Reschke; 35-17b-c Ed Reschke; 35-18 izquierda 
Michael Clayton; 35-18 derecha Alison W Roberts 35-21 Janet Braam, de Cell 
60 (9 de febrero, 1990) copyright 1990 por Cell Press; 35-23 todas Susan Wick, 
University of Minnesota; 35-24 B. Welts y Kay Roberts; 35-25a-b De la figura 1 
enB. Scheresy col. Development 121:53-62. © 1995 The Company of Biologists 
Ltd.; 35-25c De la figura 6c en R Torres Ruiz y G. Jurgens, Development 120:2967- 
2978. © 1994 The Company of Biologists Ltd; 35-26 De la figura la en U Mayer 
y col., Development 117 (1): 149-162. 1993 The Company of Biologists Ltd.; 35- 
27 ambas De la figura 1 en D. Hareven y col., Cell 84 (S): 735-744©. 1996 
reproducido con autorizacion de Elsevier Science; 35-28 De la figura 2g en Hung 
y col., Plant Physiology 117:73-84. © 1998 Plant Physiology. Foto cortesia de 
John Schiefelbein/University of Michigan; 35-29 Gerald D. Carr; 35-30 ambas 
Elliot M. Meyerowitz y John Bowman, Development 112 1991:1-2 31.2 

Capitulo 36 

36- 1 Gary Randall/Taxi; 36-7 Nigel Cattlin/Holt Studios Intemational/Photo 
Researchers; 36-10 Dana Richter/Visuals Unlimited; 36-11 Scott Camazine/Photo 
Researchers; 36-14 Jeremy Burgess/Science Photo Library/Photo Researchers; 36- 
lb John D. Cunningham/Visuals Unlimited; 36-16 inserto Dorling Kindersley; 

36- 19 todas. H. Zimmerman, cortesia de P B. Tomlinson, Harvard University 

Capitulo 37 

37- 1 Adam Hart-Davis/SPL/Photo Researchers; 37-4 Maurice Reece. De 
Country Gentleman, cortesia de Curtis Publishing Co.; 37-5 U. S. Department 
of Agriculture; 37-7 White y col., Plant Physiology, junio, 2003; 37-8 Kevin 
Horan/Stone 37-10a Breck P. Kent/Earth Scenes; 37-10b E. H. 
Newcomb/Biological Photo Service; 37-12a ambas Gerald Van Dyke/Visuals 
Unlimited; 37-12b Carolina Biological Supply/Phototake NYC; 37-13.1 
Wolfgang Kaehler/CORBIS; 37-13-2 izquierda a derecha James 
Strawser/Grant Heilman Photography; Kevin Schafer/CORBIS; Andrew 
Syred/Science Photo Library/Photo Researchers; Gary W Carter/CORBIS; 37- 
13-3 izquierda a derecha Dorling Kindersley; Biophoto Associates/Photo 
Researchers; Dorling Kindersley; Paul A. Zahl/Photo Researchers; Eriz Polkin/ 
Frank Lane Picture Agency/CORBIS 

Capitulo 38 

38- 1 COMPOST/VISAGE/Peter Arnold; 38-3-1 izquierda a derecha Karen 
Tweedy-Holmes/CORBIS; Dorling Kindersley; Craig Lovell/CORBIS; John 
Cancalosi/N ature Photo Library; 38-3-2 izquierda a derecha D. 
Cavagnaro/Visuals Unlimited; David Sieren/Visuals Unlimited; Marcel E. 
Dorken (2 fotografias; 38-4a izquierda Ed Reschke; 38-4a derecha David 
Scharf/Peter Arnold; 38-4b Ed Reschke; 38-11 David Cavagnaro/DRK; 38- 


12a, b Bruce Iverson; 38-13 Sinclair Stammers/Photo Researchers; 38-14 
ambas Dorling Kindersley; 38-15 Steve Ferreira. University of Hawaii y 
Dermis Gonsalves, Cornell University, cortesia de la American 
Phytopathological Society; 38-16 Peter Berger, Institut fur Biologie, Freiburg 

Capitulo 39 

39-1 Malcolm Wilkins, University of Glasgow; 39-2 ambas Natalie Bronstein; 

39-7 ambas Regulation of Polar Auxin Transport ATPIN1 in Arabidopsis 
Vascular Tissue, por Leo Galweiler y col. Science 18 de diciembre, 1998, vol. 

• 282, pp. 2226-2229 39-9 ambas Malcolm Wilkins, University of Glasgow; 39- 
10 Fred Jensen/Keamey Agricultural Center; 39-12 Karen E. Koch; 39-14a Kurt 
Stepnitz, DOE Plant Research Laboratory, Michigan State University; 39-14b Joe 
Kieber, University North Carolina; 39-16 Ed Reschke; 39-17 todas Malcolm 
Wilkins. University of Glasgow; 39-18 todas Malcolm Wilkins, University of 
Glasgow; 39-21 ambas Malcolm Wilkins, University of Glasgow; 39-25 todas 
Michael Evans, Ohio State University; 39-26 Janet Braam, de Cell 60 (9 de febre¬ 
ro, 1990): tapa © 1990 por Cell Press; 39-27a-b David Sieren Nsuals Unlimited; 

39- 27c De K. Esau anatomy of Seed Plants, 2nd ed. (New York: John Wiley e 
hijos, 1977), fig. 19.4, p. 358; 39-28 J. L. Basq y M. C. Drew 

Capitulo 40 

40- 1 Mitsuhiko lmamori/Minden Pictures; 40-2a Flip Nicklin/Minden Pictures 

40-2b Andrew Sallmon/Mondragon Photography; 40-2c Tui De Roy/Minden 
Pictures; 40-2d Bill Varie/CORBIS 40-2e Norbert Wu/Minden Pictures; 40-4 
superior derecha D. M. Phillips/Visuals Unlimited; 40-4 izquierda G. Shih-R. 
Kessel/Visuals Unlimited; 40-4 inferior derecha Richard Kessel y Randy 
Kardon/Tissues & Organs/Visuals Unlimited; 40-5-1 CNRI/SPL/Photo 
Researchers, 40-5-2 superior izquierda Nina Zanetti; 40-5-2 superior derecha 
Chuck Brown/Photo Researchers; 40-5-2 centro izquierda Science VU/Visuals 
Unlimited; 40-5-2 centro derecha Nina Zanetti; 40-5-2 inferior izquierda Nina 
Zanetti; 40-5-2 inferior derecha Gopal Murti/SPL/Photo Researchers; 40-5-3 
superior a inferior Nina Zanetti; Gladden Willis, M. D./Visuals Unlimited; 
Manfred Kage/Peter Arnold; Ed Reschke, 40-6 Richard Kessel y Randy 
Kardon/Tissues & Organs/Visuals Unlimited; 40-8a Robert Full. University of 
California; 40-8b Yoav Levy/Phototake NY; 40-18 Daniel Lyons/Bruce Coleman; 

40- 19 Robert Ganz; 40-22 John Gerlach/Visuals Unlimited 

Capitulo 41 

41- 1 AP World Wide Photos; 41-2 superior izquierda Flip Nicklin/Minden 
Pictures; 41-2 superior derecha Tom Eisner, Cornell University; 41-2 centro 
derecha Lennart Nilsson; 41-2 inferior Gunter Ziesler/Peter Arnold, Inc.; 41- 
4 Susumu Nishinaga/SPL/Photo Researchers; 41-6 The Jackson Laboratory; 

41-7 Wolfgang Kaehler/CORBIS; 41-8 Thomas Mangelsen/Minden Pictures; 

41-9 Dagmar Fabricius/Stock Boston 41-10 ambas Digital Vision/CORBIS; 

41-11 Roland Seitre/Peter Arnold; 41-17 Fred E. Hossler/Visuals Unlimited; 

41- 18 Eye of Science/Photo Researchers. 41-25 Kelley Wise/Vital Imaging; 
41.27 ambas PhotoDisc 

Capitulo 42 

42- 1 George Bernard/Animals Animals; 42-2 Norbert Wu/Mo Young 
Productions; 42-9 Richard Kessel & Randy Kardon/Tissues Organs/Visuals 
Unlimited; 42-13 CNRI/Phototake 42-14 Lennart Nilsson, The Body 
Victorious, Dell Publishing Company; 42-17 Science Source/Photo 
Researchers; 42-18a Ed Reschke; 42-18b W Ober/Visuals Unlimited; 42-20a 
Frans Lanting/Minden PTbfures; 42-20b Peter Batson/Image Quest Marine; 42- 
20c H. W Pratt/BiologicalThoto Service; 42-20d Dave Haas; 42-22b Thomas 
Eisner; 42-23 izquierda Richard Kessel & Randy Kardon/Tissues & 
Organs/Visuals Unlimited; 42-23 derecha CNRI/Photo Researchers; 42-25 
Hans Rainer Dunker, Justus Leibig University, Giessen; 42-31 Stan Lindstedt 

Capitulo 43 

43- 1 Biology Media/Photo Researchers; 43-3 Science Photo Library/Photo 
Researchers; 43-15 David ScharfiPeter Arnold; 43-16 Lennart Nilsson/Boehringer 
Ingelheim International GmbH; 43-17 Gopal Murti/Phototake; 43-20 Lennart 
Nilsson/Boehringer Ingelheim International GmbH; 43-21 CNRI/SPL/Photo 
Researchers; 43-22 Lennart Nilsson/Boehringer Ingelheim International GmbH 

Capitulo 44 

44- 1 Peter Reese/Nature Photo Library; 44-2 Nigel J. Dennis/NHPA/Photo 
Researchers; 44-4 ambas John Crowe; 44-1 3b Lise Banldr. From Urinary con¬ 
centrating ability: insights de comparative anatomy. Bankir y de Rouffignac, Am 
J. Physiol Regul Integr Comp Physiol, 1985; 249: 643-666; 44-13d Richard 
Kessel y Randy Kardon/Tissues & Organs/Visuals Unlimited; 44-17 Michael y 
Patricia Fogden/Minden Pictures; 44-18 rata canguro Mary McDonald/Nature 
Photo Library; 44-18 castor Michael Quinton/Minden Pictures; 44-18 corre 
caminos Gerry Ellis/Minden Pictures; 44-18 iguana Daniel 
Heuclin/NHPA/Photo Researchers; 44-18 tracha Tim Martin/Nature Photo 
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Library; 44-18 rana Laurie Campbell/NHPA/Photo Researchers; 44-18 atun 
Juan Carlos Calvin/AGE fotostock 

Capitulo 45 

45- 1 Ralph A. Clevenger/CORBIS; 45-5 WG/SPL/Photo Researchers; 45-10 
Custom Medical Stock Photo; 45-14 Photodisc 

Capitulo 46 

46- 1 Robin Chittenden/CORBIS; 46-2 David Wrobel, Monterey Bay Aquarium; 

46- 3 Daid Crews, fotografia de P. de Vries; 46-4 Stephan Myers; 46-5 Dwight 
Kuhn; 46-6 William Ferguson; 46-17 todo Lennart Nilsson/Albert Bonniers 
Vorlag AB; 46-21 UHB Trust/Stone 

Capitulo 47 

47- 1 Lennart Nilsson/Albert Bonniers Vorlag AB; 47-2 Historical Collections, 
College of Physicians, Philadelphia; 47-4 todas Jerry Schatten y col.; 47-7a-d 
George von Dassow; 47-9 ambas Richard Kessel y Gene ShilWisuals Unlimited; 
47-11 Charles A Ettensohn, Carnegie Mellon University; 47-14-1 
CABISCO/Visuals Unlimited; 47-14-3 Thomas Poole, SUNY Health Science Center; 

47- 15 Carolina Biological Supply/Phototake; 47-21 Reproducida de Jean Paul 
Thiery Journal of Cell Biology 96 (1983): 462-473; 47-22 ambas Janet Heasman, 
University of Minnesota; 47-23 ambas Hiroki Nishida, Developmental Biology 121 
(1987): 526. Reproduccion con autorizacion de la Academic Press; 47-26a Kathryn 
Tosney, University of Michigan; 47-27 Cortesia de Dennis Summerbell 

Capitulo 48 

48- l.G. Fesl MD, Dept, of Neuroradiology, LMU Munich, Germany; 48-7 N. 
Kedershi/Photo Researchers; 48-8 Alan Peters, de Bear, Connors, y Paradiso, 
Neuroscience: Exploring the Brain ©1996, p. 43; 48-16 E. R Lewis, University 
of California; 48-29 Marcus Raichle, MD, Washington University School of 
Medicine, 48-34 Fred H Gage. The Salk Institute, Laboratory of Genetics; 48- 
35 Martin M. Rotker/Photo Researchers 

Capitulo 49 

49- 1 Stephen Dalton/NHPA; 49-4 superior OSF/Animals Animals; 49-4 infe¬ 
rior R. A. Steinbrecht, Max Planck Institute; 49-5a Joe McDonald/Animals 
Animals; 49-5b Flip Nicklin/Minden Pictures; 49-7 John L. Pontier/Animals 
Animals; 49-16 De Richard Elzinga, Fundamentals of Entomology 3 ed. © 
1987, p. 185. Reproducido con autorizacion de Prentice-Hall, Upper Saddle 
River, NJ; 49-29 todas H. E. Huley; 49-36 Dave Watts/NHPA/Photo 
Researchers; 49-37 Vance A. Tucker 

Capitulo 50 

50- 1 Mark Moffett/MindSn Pictures; 50-2 PhotoDisc; 50-3a Amos Nachoum/The 
Image Bank; 50-3b Joe McDonald/CORBIS; 50-3c Tom Bean/CORBIS; 50-3d B. 
Tharp/Photo Researchers; 50-3e Yann Arthus-Bertrand/CORBIS; 50-4 Erich 
Hanmann/Magnum Photos; 50-7 Richard Ditch; 50-9 Hubert Stadler/CORBIS; 50- 
17-1 izquierda Allen Russel/Index Stock; 50-17-1 derecha Gerry Ellis/Minden 
Pictures; 50-17-2 David Muench/CORBIS 50-17-3 izquierda Ron Watts/CORBIS; 

50- 17-3 derecha Charles McDowell/Grant Heilman Photography; 50-17-4 James 
Randklev/The Image Bank; 50-17-5 Stuart Westmorland/CORBIS; 50-17-6 Stuart 
Westmorland/CORBIS; 50-17-7 Digital Vision; 50-17-8 William Lange/Woods 
Hole Oceanographic Institution; 50-20-1 Frans Lanting/Minden Pictures; 50-20-2 
Joe McDonald/CORBIS; 50-20-3 Wolfgang Kaehler/CORBIS; 50-20-4 John D. 
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aberturas faringeas En los embriones de corda- 
dos, aberturas que se forman a partir de las 
hendiduras faringeas y que comunican con 
el exterior, que mas tarde se desarrollan en 
las aberturas de las branquias en muchos 
vertebrados. 
abidtico No viviente. 

abisal Referencia a la profunda zona bentica del 
oceano. 

aborto Interruption de un embarazo en curso. 
absorcidn Captacidn de pequenas moleculas de 
nutrientes por el cuerpo de un organismo; la 
tercera etapa principal del procesamiento de 
los alimentos, que sigue a la digestion, 
abundancia relativa Diferencias en la abundan- 
cia de diferentes especies en una comuni- 
dad. 

acantodios o acantodianos Grupo de antiguos 
peces con mandlbula del periodo devonico. 
accidente cerebrovascular o ictus Muerte de te- 
jido nervioso en el cerebro, generalmente 
como consecuencia de la ruptura o bloqueo 
de arterias en la cabeza. 

acelomado Animal de cuerpo solido que carece 
de cavidad entre el intestino y la pared exte¬ 
rior del cuerpo. 

aceptor primario de electrones Molecula espe- 
cializada que comparte el centro de reaccion 
con el par de moleculas de clorofila a del 
centro de reaccion; acepta un electron de 
una de estas dos moleculas de clorofila. 
acervo gtiiico El conjunto total de genes en una 
poblacion en un instante determinado. 
acetil CoA Acetil coenzima A: compuesto de 
entrada al ciclo del acido cltrico en la respi¬ 
ration celular, formado por un fragmento de 
piruvato unido a una coenzima. 
acetilacidn de histonas Union de grupos acetilo 
a ciertos aminoacidos de las proteinas histo¬ 
nas. 

acetilcolina Uno de los neurotransmisores 
mas comunes. Actha uniendose a recepto- 
res y alterando la permeabilidad de la 
membrana postsinaptica a iones especifi- 
cos, despolarizando o bien hiperpolarizan- 
do la membrana. 

6cido Sustancia que aumenta la concentration 
de iones hidrogeno de una solution. 

&cido absclsico Hormona vegetal que inhibe el 
crecimiento, a menudo antagonizando las 
acciones de las hormonas de crecimiento. 
Dos de sus numerosos efectos son promover 
el estado de dormancia de la semilla y facili- 
tar la tolerancia a la sequedad. 
dcido desoxirribonucleico (DNA) Molecula de 
acido nucleico de doble cadena helicoidal 
capaz de replicarse y determinar la estructu- 
ra hereditaria de las proteinas de una celula. 
&cido gamma aminobutlrico (GABA) Aminoaci- 
do que funciona como neurotransmisor en 
el SNC. 


acido graso Acido carboxllico de larga cadena 
de carbonos. Los acidos grasos varian en su 
longitud y en el numero y localizacion de 
los enlaces dobles; tres acidos grasos unidos 
a una molecula de glicerol forman grasa. 
acido graso no saturado Acido graso que posee 
uno o mas enlaces dobles entre los carbonos 
en la cola hidrocarbonada. Dichos enlaces 
reducen el numero de atomos de hidrogeno 
unidos al esqueleto de carbono. 

£cido graso saturado Acido graso en el cual to- 
dos los carbonos de la cola hidrocarbonada 
estan conectados mediante enlaces simples, 
maximizando asi el numero de atomos de 
hidrogeno que pueden unirse al esqueleto 
de carbonos. 

&cido jasmdnico Importante molecula en la de- 
fensa de la planta contra los herbivoros. 
acido nucleico Polimero (polinucleotido) cons- 
tituido por muchos monomeros de nucleoti- 
dos; sirve como un proyecto para la sintesis 
de proteinas y, por medio de la action de las 
proteinas, para todas las actividades celula- 
res. Los dos tipos de acidos nucleicos son el 
DNA y el RNA. 

&cido ribonucleico (RNA) Tipo de acido nuclei¬ 
co que consta de monomeros de nucleotido 
con un azucar ribosa y las bases nitrogena- 
das adenina (A), citosina (C), guanina (G) y 
uracilo (U); generalmente monocatenario; 
tiene funciones en la sintesis de proteinas y 
como genoma de algunos virus, 
acido salicllico Hormona vegetal que puede ser 
parcialmente responsable de la activation de 
la resistencia sistemica adquirida a los agen- 
tes patogenos. 

acido tirico Precipitado insoluble de un residuo 
nitrogenado excretado por las serpientes te- 
rrestres, insectos y muchos reptiles y aves. 
&cidos grasos esenciales Ciertos acidos grasos 
no saturados que los animales no pueden fa- 
bricar. 

aclimatacidn Adaptacion fisiologica a un cam- 
bio de un factor ambiental. 
acomodacihn Adaptacion automatica del ojo 
para focalizar objetos cercanos. 
acoplamiento energ£tico En el metabolismo ce¬ 
lular, el uso de la energia liberada a partir de 
una reaccion exergonica para impulsar una 
reaccion endergonica. 

acrosoma Vesicula en el extremo de un esper- 
matozoide que lo ayuda a penetrar en el 
ovulo. 

actina Proteina globular constituida por cade- 
nas, dos de las cuales se entrelazan en forma 
helicoidal formando microfilamentos en el 
musculo y en otros elementos contractiles 
de las celulas. 

activador Proteina que se une al DNA y estimu- 
la la transcription de un gen especifico. 
acuaporina Proteina de transporte en la mem¬ 


brana plasmatica de una celula vegetal o 
animal que facilita especificamente la difu¬ 
sion del agua a trav£s de la membrana (os¬ 
mosis). 

adaptacion evolutiva Acumulacion de caracte- 
risticas heredadas que facilita la capacidad 
del organismo para sobrevivir y reproducirse 
en ambientes especificos. 
adaptacion sensitiva Tendencia de las neuronas 
sensitivas para hacerse menos sensibles 
cuando son estimuladas repetidamente. 
adenilato ciclasa Enzima que convierte el ATP 
en AMP ciclico en respuesta a una serial qui- 
mica. 

adenohipofisis Vease hipofisis anterior, 
adhesidn Atraccion entre diferentes tipos de 
moleculas. 

adrenalina Hormona catecolaminica secretada 
por la medula suprarrenal que media las res- 
puestas de lucha o huida ante el estres de 
corto plazo; tambi£n tiene funciones como 
neurotransmisor. 

adrenocorticotrofina (ACTH) Hormona trofica 
producida y segregada por la hipofisis ante¬ 
rior que estimula la production y secretion 
de hormonas esteroides por la corteza su¬ 
prarrenal. 

adventicia Termino que describe cualquier or- 
gano vegetal que crece en una localizacion 
atipica, como las raices que crecen de los ta- 
llos. 

aerdbico Que contiene oxigeno; se refiere a un 
organismo, ambiente o proceso celular que 
necesita oxigeno. 

aerobio obligado Organismo que necesita oxi¬ 
geno para la respiracion celular y que no 
puede vivir sin oxigeno. 
agente oxidante Aceptor de electrones en una 
reaccion redox. 

^ agente reductor El donante de electrones en un 
' 4 reaccion redox. 

agricultura sustentable Metodos de produccion 
^ agricula a largo plazo que son ambiental- 
mente seguros. 

aislamiento reproductive Existencia de factores 
biologicos (barreras) que impiden a los 
miembros de dos especies producir hibridos 
viables y fertiles. 

ajuste inducido Modificacion de la forma del si- 
tio activo de una enzima de manera que se 
une mas estrechamente con el sustrato, in- 
ducida por la entrada del sustrato. 
alantoides Una de las cuatro membranas ex- 
traembrionarias; sirve como repositorio de 
los desechos nitrogenados del embrion. 
albura Capas exteriores de xilema secundario 
que todavia transportan savia del xilema. 
aldosterona Hormona suprarrenal que actua en 
los tubulos distales del rinon para estimular 
la reabsorcion de sodio (Na + ) y el Eujo pasi- 
vo de agua a partir del ultrafiltrado. 


Glosario 




Glosario 


alelos Versiones altemativas de un gen que pro- 
ducen efectos fenotlpicos caracteristicos y 
diferentes. 

alelo dominante Alelo que esta totalmente ex- 
presado en el fenotipo de un heterocigota. 
alelo recesivo Alelo cuyo efecto fenotipico no se 
observa en un heterocigoto. 
alga Protista fotosintetico que se asemeja a una 
planta. 

alga dorada Crisofita; un alga biflagelada, carac- 
terfsticamente unicelular, con pigmentos ca- 
rotenoides amarillos y marrones. 
alga marrbn Feofita; protista marino multicelu- 
lar autotrofo que es el tipo mas comun de 
alga marina. Las algas marrones incluyen al 
kelp. 

alga roja Protista marino fotosintetico que con- 
tiene el pigmento accesorio ficoeritrina. La 
mayoria son multicelulares. 
alga verde Protista fotosintetico unicelular, que 
forma colonias, o multicelular, que posee 
cloroplastos verdes. Las algas verdes estan 
estrechamente emparentadas con las plantas. 
almidbn Polisacarido de reserva de las plantas 
constituido totalmente por glucosa. 
alopoliploide Tipo comun de especie poliploide 
que resulta de dos especies diferentes que se 
cruzan entre si y combinan sus cromoso- 
mas. 

altemancia de generaciones Ciclo de vida en el 
que hay tanto una forma diploide multicelu¬ 
lar, el esporofito, como una forma haploide 
multicelular, el gametofito; caracteristico de 
plantas y algunas algas. 

altruismo Comportamiento que reduce la apti- 
tud de un individuo mientras que simulta- 
neamente aumenta la aptitud de otro. 
altruismo reclproco Comportamiento altrulsta 
entre individuos no relacionados, por el cual 
el individuo altruista actual se beneficiara en 
el futuro cuando el^actual beneficiario se 
comporte de manera reclproca. 
alveolo Una de las bolsas de aire multilobula- 
das, en fondo de saco ciego, que constituye 
la superficie de intercambio gaseOso de los 
pulmones. 

ameba Grado de protista que se caracteriza por 
la presencia de seudopodos. 
amebocito Celula semejante a una ameba que 
se mueve mediante seudopodos, que se en- 
cuentra en la mayoria de los animales; de- 
pendiendo de las especies, puede digerir y 
distribuir alimento, eliminar desechos, for- 
mar fibras esqueleticas, combatir infecciones 
y modificarse transformandose en otros ti- 
pos celulares. 

amilasa salival Enzima de la glandula salival 
que hidroliza el almidon y el glucogeno. 
amina biogena Neurotransmisor derivado de un 
aminoacido. 

amino&cido Molecula organica que posee tanto 
un grupo carboxilo como un grupo amino. 
Los aminoacidos sirven como monomeros 
de las proteinas. 

aminoacido esencial Un aminoacido que un 
animal no puede sintetizar por si mismo y 
debe ser obtenido de los alimentos. En el 
adulto humano hay ocho aminoacidos esen- 
ciales. 

aminoacil-tRNA sintetasa Enzima que une cada 
aminoacido con el tRNA correcto. 


amniocentesis Tecnica de diagnostico prenatal 
por la que el liquido amniotico, obtenido 
por aspiracion mediante una aguja insertada 
dentro del utero, se analiza para detectar 
ciertos defectos geneticos y congenitos del 
feto. 

amnios La mas interna de las cuatro membra- 
nas extraembrionarias; encierra un saco lle- 
no de liquido en el que esta suspendido el 
embrion. 

amniota Miembro de un clado de tetrapodos 
que posee un buevo amniotico que contiene 
membranas especializadas que protegen al 
embrion, que incluye mamlferos, aves y 
otros reptiles. 

amonlaco Molecula pequena, muy toxica, cons- 
tituida por tres atomos de hidrogeno y un 
atomo de nitrogeno; producida por fijacion 
de nitrogeno y como un producto de dese- 
cho del metabolismo de las proteinas y de 
los acidos nucleicos. 

amonite Miembro de un clado de tetrapodos 
que fue el invertebrado predador dominante 
durante millones de afios, hasta la finaliza- 
cion del periodo cretaceo. 

AMP clclico (cAMP) Monofosfato clclico de 
adenosina, molecula de forma anular produ¬ 
cida a partir del ATP, que es una frecuente 
molecula serial intracelular (segundo mensa- 
jero) en las celulas eucariontes (por ejemplo, 
en las celulas endocrinas de los vertebra- 
dos). Tambien es un regulador de algunos 
operones bacterianos. 

amplificacibn Refuerzo de la energia del esri- 
mulo que de otra manera seria muy debil 
para ser transportado al sistema nervioso. 

amplificador o potenciador Segmento de DNA 
que contiene multiples elementos de control 
que pueden estar localizados muy lejos del 
gen que regulan. 

anaerobico Que carece de oxlgeno; se refiere a 
un organismo, ambiente o proceso celular 
que carece de oxlgeno y que puede ser en- 
venenado por este. 

anaerobio facultativo Organismo que produce 
ATP por respiracion aerobica en presencia 
de oxlgeno, pero que en condiciones anae- 
robicas cambia a la fermentation. 

anaerobio obligado Organismo que no puede 
utilizar el oxlgeno y que es intoxicado por el*H 
oxlgeno. 

anafase Cuarta etapa de la mitosis, en la que las 
cromatidas de cada cromosoma se han sepa- 
rado y los cromosomas hijos se desplazan 
hacia los polos de la celula. 

analisis de viabilidad de poblacibn (PVA) Meto- 
do para predecir si una poblacibn va a per¬ 
sists o no. 

analogla Semejanza entre dos especies que se 
debe a la evolution convergente y no a la 
descendencia de un ancestro comun con el 
mismo rasgo. 

anatomla Estudio de la estructura de un orga¬ 
nismo. 

andrbgeno Cualquier hormona esteroidea, co¬ 
mo la testosterona, que estimula el desarro- 
llo y el mantenimiento del sistema repro- 
ductor masculino y las caracteristicas sexua- 
les secundarias. 

anemia drepanocltica Enfermedad genetica hu- 
mana causada por un alelo recesivo que pro¬ 


duce la sustitucibn de un solo aminoacido 
en la protelna hemoglobina; se caracteriza 
por globulos rojos deformados que pueden 
ocasionar numerosos slntomas. 
aneuploidla Aberration cromosbmica en la que 
uno o mas cromosomas estan presentes en co- 
pias excesivas o son deficientes en numero. 
anfibio Miembro de la clase de tetrapodos 
Amphibia, que incluye a las salamandras, 
sapos y cecilias. 

anfioxo Miembro del subfilo Cephalocordata, 
cordados marinos con forma de hoja que ca- 
recen de esqueleto. 

angiosperma Planta con flores, que forma semi- 
lias dentro de una camara protectora que se 
denomina ovario. 

angiospermas basales Linajes mas primitivos de 
las plantas con flores, incluidos Amborella , 
nenufares, anis estrellado y parientes. 
angiotensina II Hormona que estimula la cons¬ 
triction de las arteriolas precapilares y au¬ 
menta la reabsorcion de NaCl y agua en los 
tubulos proximales del rinon, aumentando 
la presion y el volumen sanguineo. 
anhidrobiosis Capacidad de sobrevivir en un 
estado de dormancia cuando se seca el habi¬ 
tat de un organismo. 

Animalia Reino constituido por eucariontes 
multicelulares que ingieren su alimento. 
anibn Ion cargado negativamente. 
antera En una angiosperma, el saco de polen 
terminal de un estambre, donde los granos 
de polen constituyen los gametos masculi- 
nos. 

anteridio En las plantas, el gametangio masculi¬ 
no, una camara humeda en la que se desa- 
rrollan los gametos. 

anterior Referencia al extremo cefalico de un 
animal con simetria bilateral, 
anticodbn Triplete de bases especializado situa- 
do en un extremo de una molecula de tRNA 
que reconoce un codon complementary 
particular en una molecula de mRNA. 
anticoncepcidn Prevencion del embarazo. 
anticuerpo Protelna secretada por celulas plas- 
maticas (celulas B diferenciadas) que se une 
a un antlgeno particular y lo marca para eli- 
minarlo; tambien se denomina inmunoglo- 
bulina. Todas las moleculas de anticuerpo 
tienen la misma estructura en forma de Y. 

Su forma monomerica esta constituida por 
dos cadenas pesadas identicas y dos cadenas 
livianas identicas unidas por puentes disul- 
furo. 

anticuerpo monoclonal Cualquiera de una pre- 
paracion de anticuerpos que han sido pro- 
ducidos por un unico cion de celulas culti- 
vadas, y por esa razon son todos especlficos 
para el mismo epltopo. 

antlgeno Macromolecula que provoca una res- 
puesta inmunitaria en los linfocitos. 
antiparalelo La distribucion opuesta del esque¬ 
leto azucar-fosfato en la doble helice del 
DNA. 

antocero Pequena planta herbacea no vascular 
que es miembro del filo Anthocerophyta. 
antropoide Miembro de un grupo de primates 
constituido por los simios (gibon, orangu¬ 
tan, gorila, chimpance, y bonobo), monos y 
humanos. 

anual Planta con flores que completa la totali- 









dad de su ciclo de vida en un ano o en una 
unica temporada de crecimiento. 
aparato de Golgi Organulo en celulas eucarion- 
tes que consiste en pilas de sacos membra- 
nosos aplanados que modifican, almacenan, 
y vehiculizan productos del reticulo endo- 
plasmatico. 

aparato yuxtaglomerular (AYG) Tejido especiali- 
zado que libera la enzima renina cuando la 
presion sanguinea o el volumen sangulneo 
disminuye en la arteriola aferente que pro- 
vee de sangre al glomerulo. 
apendice Extension pequena, en forma de de- 
do, del ciego de ios vertebrados; contiene 
una masa de globulos blancos que contribu- 
yen a la inmunidad. 

apicomplexo Protozoo parasito. Algunos api- 
complexos producen enfermedades en el 
hombre. 

apomixis Produccion asexual de semillas. 
apoplasto En las plantas, la continuidad de las pa- 
redes celulares mas los espacios extracelulares. 
apoptosis Cambios que se producen en una ce- 
lula cuando sufre la muerte celular progra- 
mada y que son iniciados por senates que 
desencadenan la activacion de una cascada 
de proteinas suicidas en la celula destinada a 
morir. 

aprendizaje Cambio de conducta que resulta de 
la experiencia. 

aprendizaje asociativo Capacidad adquirida de 
asociar un estlmulo con otro, tambien deno- 
minado condicionamiento clasico. 
aprendizaje espacial Modificacion de la conduc¬ 
ta basada en la estructura espacial del medio 
ambiente. 

aprendizaje social Modificacion de la conducta 
a traves de la observation de otros indivi- 
duos. 

aptitud Contribucidn que un individuo realiza 
al conjunto de genes de la nueva genera¬ 
tion, en relation a la contribucion de otros 
individuos. 

aptitud inclusiva Efecto total que tiene un indi¬ 
viduo sobre la proliferacion de sus genes 
produciendo su propia descendencia y pro- 
veyendo la ayuda que permita a otros pa- 
rientes cercanos aumentar la produccion de 
su descendencia. 

aptitud relativa Contribucidn de un genotipo a 
la proxima generacion comparado con la 
contribucidn de genotipos alternativos en el 
mismo locus. 

drbol filogenetico Diagrama ramificado que re- 
presenta una hipotesis sobre relaciones evo- 
lutivas. 

arbol ultrametrico Arbol filogenetico en el cual 
las longitudes de las ramas reflejan las medi- 
ciones del tiempo geologico. 
arcosaurio Miembro del grupo de los reptiles 
que incluye a los cocodrilos, aligatores, di- 
nosaurios y aves. 

Archaea Uno de los dos dominios procarioticos, 
el otro es Bacteria. 

&rea critica de biodiversidad Area relativamente 
pequena con una concentracion exceptional 
de especies endemicas y un gran numero de 
especies amenazadas y en peligro. 
arquegonio En las plantas, el gametangio feme- 
nino, una camara humeda en la que se desa- 
rrollan los gametos. 


arquenterdn Cavidad revestida por el endoder- 
mo, fonnada durante el proceso de gastrula- 
cion, que se desarrolla para formar el tracto 
digestivo de un animal, 
arrecife de coral Ecosistema tropical, de aguas 
calidas, dominado por las estructuras esque- 
leticas duras secretadas primariamente por 
los cnidarios residentes. 

arroyo Cuerpo de agua que fluye, generalmente 
pequeno, frio y claro. 

arteria Vaso que transportada sangre desde el 
corazon hacia los organos de todo el cuerpo. 
arteria renal Vaso sanguineo que aporta la san¬ 
gre al rinon. 

arteriola Vaso que transporta la sangre entre 
una arteria y un lecho capilar. 
arteriola aferente Vaso sanguineo que aporta 
sangre a la nefrona. 

arteriola eferente Vaso sanguineo que drena una 
nefrona. 

artropodo Celomado segmentado con un exoes- 
queleto quitinoso, apendices articulados, y 
un cuerpo formado por diferentes grupos de 
segmentos. 

asa de Henle Asa de gran longitud, contorneada 
en forma de horquilla, con una rama des- 
cendente y otra ascendente, de los tubulos 
renales en el rinon de los vertebrados; tiene 
funciones en la reabsorcion de agua y sales, 
asco Capsula de esporas en forma de bolsa lo- 
calizada en la punta de una hifa dicariotica 
de un ascomiceto. 

ascocarpo Cuerpo con fruto de un hongo con 
bolsa. 

ascomiceto Vease hongo con bolsa. 
aspartato Aminoacido que funciona como un 
neurotransmisor del SNC. 
aster Distribucion radial de microtubules cortos 
que se extiende de cada centrosoma hacia la 
membrana plasmatica de la celula en la que 
se esta produciendo la mitosis, 
astrocito Celula de la glia que proporciona so- 
porte estructural y metabolico a las neuro- 
nas. 

ateroesclerosis Enfermedad cardiovascular en la 
que las denominadas placas ateroscleroticas 
se desarrollan y crecen en la pared interna 
de las arterias, reduciendo sus diametros in- 
ternos. 

atomo La unidad mas pequena de la materia que 
conserva las propiedades de un elemento. 

ATP (adenosina trifosfato) Nucleosido trifosfato 
que contiene adenina, que libera energia li- 
bre cuando se hidrolizan sus enlaces fosfato. 
Esta energia se utiliza para impulsar reaccio- 
nes endergonicas en las celulas. 

ATP sintasa Grupo de varias proteinas de mem¬ 
brana que se encuentran en las crestas de las 
mitocondrias (y en la membrana plasmatica 
de las bacterias), que actuan mediante un 
mecanismo quimiosmotico junto con las ca- 
denas de transporte de electrones adyacen- 
tes, utilizando la energia de un gradiente de 
concentracion de iones hidrogeno para pro- 
ducir ATP. La ATP sintasa proporciona una 
entrada a traves de la cual los iones de hi¬ 
drogeno se difunden dentro de la matriz de 
una mitocondria. 

auricula Camara que recibe la sangre de retorno 
al corazon en los vertebrados. 

autoincompatibilidad Capacidad de una planta 


con semilla de rechazar su propio polen y 
algunas veces el polen de individuos estre- 
chamente emparentados. 
autopoliploide Individuo que tiene mas de dos 
juegos de cromosomas, todos derivados de 
una unica especie. 

autosoma Cromosoma que no participa directa- 
mente en la determination del sexo, en opo- 
sicion a los cromosomas sexuales. 
autotrofo Organismo que obtiene su alimento 
de moleculas organicas sin necesidad de ali- 
mentarse de otros organismos o sustancias 
derivadas de otros organismos. Los autotro- 
fos utilizan la energia del sol o de la oxida¬ 
tion de sustancias inorganicas para sintetizar 
moleculas organicas a partir de las inorgani¬ 
cas. 

auxina Termino que se refiere primariamente al 
acido indolacetico (ALA), una hormona ve¬ 
getal natural que tiene una variedad de efec- 
tos, entre ellos la elongacion celular, la for- 
macion de la raiz, el crecimiento secundario 
y el crecimiento del fruto. 
avirulento Termino que describe a un agente 
patogeno que puede danar solo moderada- 
mente, pero no matar, a la planta huesped. 
ax6n Prolongacion o extension caracteristica- 
mente larga de una neurona, que conduce 
los impulsos nerviosos alejandose del cuer¬ 
po celular en direccion a las celulas diana. 
bacteria Uno de los dos dominios procarioticos, 
siendo el otro Archaea. 

bacterias fijadoras de nitrogeno Microorganis- 
mos que reabastacen los minerales nitroge- 
nados en el suelo transformando el nitroge¬ 
no en amonio. 

bacteriofago Virus que infecta bacterias; tam¬ 
bien denominado fago. 

bacteroides Forma de Rhizobium contenida en 
las vesiculas formadas por las celulas de la 
raiz de un nodulo radical, 
baculo Hueso localizado en el pene de los roe- 
dores, mapaches, morsas, ballenas, y otros 
mamiferos que contribuye a la rigidez del 
pene. 

banda A Region ancha que corresponde a la 
longitud de los filamentos gruesos de las 
miofibrillas. 

banda de Caspary Anillo de cera impermeable 
al agua en las celulas endodermicas de las 
plantas que bloquea el flujo pasivo de agua 
J y solutos hacia la estela por medio de pare- 
• des celulares. 

banda I Area cerca del angulo del sarcomero 
donde hay solamente filamentos delgados. 
banda preprofasica Microtubulos en la corteza 
(citoplasma exterior) de una celula que es- 
tan concentrados formando un anillo. 
barrera hematoencefalica Distribucion capilar 
especializada en el cerebro que restringe el 
pasaje de la mayoria de las sustancias dentro 
del cerebro, impidiendo de esa manera fluc- 
tuaciones dramaticas en el medio ambiente 
cerebral. 

barrera postcigdtica Cualquiera de los varios 
mecanismos aislantes de varias especies que 
impide que los hibridos provenientes de dos 
especies diferentes se desarrollen en adultos 
viables y fertiles. 

barrera precigotica Barrera reproductiva que 
impide el apareamiento entre especies o evi- 
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ta la fecundation de los ovulos si se intenta 
un cruzamiento interespeclfico. 
base Sustancia que reduce la concentration de 
iones hidrogenos de una solucion. 
basidio Apendice reproductive que produce es- 
poras sexuales en las branquias de los hon- 
gos en forma de clava. 

basidiocarpo Elaborado cuerpo fructifero del 
micelio dicariotico de un hongo en forma de 
clava. 

basidiomiceto Vease hongo en forma de clava. 
bastdn Uno de los dos tipos de fotorreceptores 
de la retina de los vertebrados; sensible al 
bianco y negro, posibilita la vision noctuma. 
bentos Comunidad de organismos que viven en 
la zona bentica de un bioma acuatico. 
bienal Planta con {lores que necesita dos anos 
para completar su ciclo de vida. 
bilaterio Miembro del dado Bilateria, animales 
con simetria bilateral. 

bilis Mezcla de sustancias que se produce en el 
htgado, se almacena en la vesicula biliar, y 
actua como detergente en el intestino para 
contribuir a la digestion y absorcion de las 
grasas. 

binomial Nombre latinizado, en dos partes, de 
una especie, que consta del genero y un epl- 
teto espetifico. 

bioenergdtica Flujo de energia a traves de un 
animal, tomando en consideration la energia 
almacenada en los alimentos que consume, 
la energia utilizada para las funciones basi- 
cas, actividad, crecimiento, reproduction y 
regulation, y la energia que se pierde al am- 
biente como calor o en los desechos. 
biogeografia Estudio de la distribution pasada y 
presente de las especies. 
bioinformatica Utilization de la capacidad de 
las computadoras, programas y modelos ma- 
tematicos, para procesar e integral* la infor¬ 
mation biologica de numerosos conjuntos 
de datos. 

biologia Estudio cientifico de la vida. 
biologia de la conservation Estudio integrado 
de la ecologla, biologia evolutiva, fisiologia, 
biologia molecular, genetica y biologia con- 
ductista, en un esfuerzo para mantener la 
diversidad biologica en todos los niveles. 
biologia de sistemas Enfoque para estudiar la 
biologia cuyo objetivo es modelar la con- 
ducta dinamica de todos los sistemas biolo- 
gicos. 

bioma Uno de los principales ecosistemas del 
mundo, clasificado segun la vegetation pre- 
dominante y caracterizado por las adapata- 
ciones de los organismos a dicho ambiente 
particular. 

bioma oceanico pelagico La mayor parte de las 
aguas del oceano alejadas de la costa, cons- 
tantemente mezcladas por las corrientes 
oceanicas. 

biomanipulacidn Tecnica para restaurar los la- 
gos eutroficos que reduce las poblaciones de 
algas mediante la manipulation de los con- 
sumidores de mayor nivel de la comunidad 
en lugar de cambiar los niveles de nutrientes 
o de adicionar tratamientos quimicos. 
biomasa Peso seco de la materia organica que 
comprende un grupo de organismos en un 
habitat particular. 

biopelicula o pelicula biologica Colonia de pro- 


cariontes que recubren una superficie y que 
establecen una cooperation metabolica. 
biorremediacidn Utilization de organismos vi¬ 
vos para desintoxicar y restaurar ecosistemas 
polutos y degradados. 

biosfera Portion total de la Tierra habitada por 
vida; suma de todos los ecosistemas del pla- 
neta. 

biota Todos los organismos que son parte de un 
ecosistema. 

biotecnologia Manipulation de organismos vi¬ 
vos o de sus componentes para la fabrica¬ 
tion de productos utiles, 
biotico Relativo a los organismos vivos del me¬ 
dio ambiente. 

blastocele Cavidad llena de llquido que se for¬ 
ma en el centro de la blastula embrionaria. 
blastocisto Estadio embrionario en los mamlfe- 
ros; formation hueca redondeada de celulas 
que se produce una semana despues de la 
fecundation en los seres humanos. 
blastodermo Capa embrionaria de celulas en di¬ 
vision que se apoyan sobre el vitelo no divi- 
dido de gran tamano. 

blastdmero Pequena celula de un embrion en 
etapa precoz. 

blastoporo Abertura del arquenteron en la gas- 
trula que se desarrolla formando la boca en 
los prostostomas y el ano en los deuterosto- 
mas. 

blastula Formacion hueca redondeada de celu¬ 
las que senala el estadio final de la segmen¬ 
tation durante la etapa initial del desarrollo 
embrionarfo. 

bloqueo lento de la polispermia Formacion de 
la envoltura de fecundacion y otras modifi- 
caciones en la superficie del ovulo que impi- 
den la fusion del ovulo con mas de un es- 
permatozoide. 

bloqueo rapido de la polispermia Despolariza- 
cion de la membrana del ovulo 1 a 3 segun- 
dos despues de que el espermatozoide se 
une a la capa vitelina. La reaction impide 
que espermatozoides adicionales se fusionen 
con la membrana plasmatica del ovulo. 
bolo Bola lubricada de alimento ya masticado. 
bomba de protones Mecanismo de transporte 
activo en las membranas celulares que utili- 
za ATP para forzar la salida de iones hidro- 
geno de una celula, generando un potential 
de membrana en dicho proceso. 
bomba de sodio-potasio Protelna de transporte 
especial en la membrana plasmatica de las 
celulas animales que transporta el sodio 
afuera de la celula y el potasio adentro de la 
celula, en contra de sus gradientes de con¬ 
centration. 

bomba electrogena Protelna de transporte ioni- 
co que genera un voltaje a traves de una 
membrana. 

bosque de conlferas Bioma terrestre caracteriza¬ 
do por inviernos largos y frios, dominado 
por conlferas. 

bosque templado deciduo, bosque templado 
caducifolio Bioma localizado en regiones de 
altitud media donde hay suficiente humedad 
para sostener el crecimiento de grandes ar- 
boles deciduos, de hojas anchas. 
bdveda o dosel Capa superior de vegetation en 
un bioma terrestre. 

branquia Extension localizada de la superficie 


corporal de varios animales acuaticos, 
especializada para el intercambio de 
gases. 

braquidpodo Lofoforado marino con una con¬ 
cha dividida en una mitad dorsal y ventral. 
Los braquiopodos son denominados tam- 
bien conchas lampara. 

brasinoesteroides Hormonas esteroideas de las 
plantas que tienen una variedad de acciones, 
que incluyen el alargamiento celular, el re- 
traso de la abscision de las hojas, y la pro¬ 
motion de la diferenciacion del xilema. 
briofita Un musgo 6 hepatica; una planta no 
vascular que habita en la tierra pero carece 
de muchas de las adaptaciones terrestres de 
las plantas vasculares. 

bronquio Uno de los dos tubos respiratorios 
que se ramifican desde la traquea hacia los 
pulmones. 

bronqulolo Una de las ramas delgadas de los 
bronquios que transporta el aire a los alveo- 
los. 

buffer Sustancia que se presenta en sus formas 
acida y basica en una solucion y que mini- 
miza los cambios en el pH cuando se agre- 
gan acidos o bases extranos a la solucion. 
bulbo raquldeo La parte mas inferior del cere- 
bro de los vertebrados, comunmente deno- 
minada medula oblongada; ensanchamiento 
del cerebro posterior, dorsal al cordon espi- 
nal anterior, que controla las funciones auto¬ 
nomas, homeostaticas, entre ellas la respira¬ 
tion, la actividad de corazon y los vasos 
sangulneos, la deglucion, la digestion y los 
vomitos. 

cadena alimentaria Ruta a lo largo de la cual los 
alimentos son transferidos desde un nivel 
trofico hacia otro nivel trofico, comenzando 
con los productores de alimentos. 
cadena de transporte de electrones Secuencia 
de moleculas (proteinas de membrana) 
transportadoras de electrones por las que se 
impulsan electrones durante las reacciones 
redox que liberan energia utilizada para sin- 
tetizar ATP 

cadena liviana Uno de los dos tipos de cadenas 
polipeptldicas que constituyen la molecula 
de anticuerpo y la del receptor de celulas B, 
que consta de una region variable, que for- 
f ma parte del sitio de union del antlgeno, y 
' una region constante. 

cadena molde Cadena de DNA que proporcio- 
na el molde para ordenar la secuencia de 
nucleotidos en un transcrito de RNA. 
cadena pesada Una de los dos tipos de cadenas 
polipeptldicas que constituyen una molecula 
de anticuerpo y una celula B receptora; 
consta de una region variable, que contribu- 
ye al sitio de union con el antlgeno, y una 
region constante. 

cadherinas Importante clase de moleculas de 
adhesion celula a celula. 
caja homedtica (homeo box) Secuencia de 180 
nucleotidos dentro de genes homedticos y 
algunos otros genes del desarrollo que esta 
ampliamente conservada en los animales. 
Secuencias similares se encuentranen las 
plantas y en los procariontes. 
caja TATA Secuencia promotora de DNA esen- 
cial para formar el complejo de initiation de 
la transcription. 






calcitonina Hormona segregada por la glandula 
tiroides que disminuye los niveles de calcio 
en la sangre, promoviendo el deposito de 
calcio en el hueso y la excretion de calcio 
en los rinones. 

caliptra Capa protectora de tejido gametofltico 
que recubre total o parcialmente una capsu- 
la inmadura en numerosos musgos. 
calor Cantidad total de energia cinetica causada 
por el movimiento molecular en un cuerpo 
de materia. El calor es energia en su forma 
mas azarosa. 

calor de vaporization Cantidad de calor que un 
llquido debe absorber para que 1 g de llqui- 
do sea transformado al estado gaseoso. 
calor especlfico Cantidad de calor que debe ser 
absorbida o perdida para que 1 g de sustan- 
cia modifique su temperatura en 1 °C. 
calorfa (cal) Cantidad de energia calorica nece- 
saria para aumentar la temperatura de 1 g 
de agua en 1 °C. La Caloria (con una C ma- 
yuscula), habitualmente utilizada para indi¬ 
car el contenido de energia de un alimento, 
es una kilocalorla. 

callo Una masa de ctiulas indiferenciadas en di¬ 
vision, en el extremo cortado de un brote. 
cambio de fase Desplazamiento de una fase de 
desarrollo a otra. 

cambium de corcho Cilindro de tejido meriste- 
matico en plantas madereras que reemplaza 
la epidermis con celulas de corcho mas 
gruesas y duras. 

cambium vascular Cilindro de tejido meriste- 
matico en las plantas lenosas que anade ca- 
pas de tejido vascular secundario denomina- 
do xilema secundario (madera) y floema se¬ 
cundario. 

canal alimentario Tracto digestivo que consiste 
en un tubo que se extiende desde la boca 
hasta el ano. 

canal iOnico regulado por ligando Poro proteico 
en la membrana plasmatica que se abre o se 
cierra en respuesta a una serial qulmica, per- 
mitiendo o bloqueando el flujo de iones es- 
peclficos. 

canal idnico regulado por voltaje Canal ionico 
especializado que se abre o cierra en res¬ 
puesta a cambios en el potencial de mem¬ 
brana. 

canal iOnico Canal proteico en la membrana de 
una celula que permite el pasaje de iones es- 
peclficos a favor de su gradiente de concen¬ 
tration. 

canal idnico regulado Canal regulado para un 
ion especlfico. Cuando los canales ionicos se 
abren o se cierran, el potencial de membra¬ 
na de la celula se altera, 
canal regulado Canal proteico en la membrana 
celular que se abre o cierra en respuesta a 
un estlmulo particular. 

canales iOnicos mecanosensitivos Poro proteico 
en la membrana plasmatica de una celula 
que se abre cuando la membrana se deforma 
mecanicamente, permitiendo el pasaje de 
ciertos iones. 

capa de hidrataciOn Esfera de moleculas de 
agua alrededor de cada ion disuelto. 
capa de Valencia Capa de energia mas externa 
de un atomo, que contiene los electrones de 
Valencia que participan de las reacciones 
qulmicas del atomo. 


capa superficial del suelo Mezcla de partlculas 
derivadas de rocas, organismos vivos y hu¬ 
mus. 

capacidad de carga Tamano maximo de la po- 
blacion que puede ser soportado por los re- 
cursos disponibles, simbolizado como K. 
capacidad ecologica Base actual de recursos de 
un pals. 5 

capacidad vital Maxima cantidad de aire que un 
sistema respiratorio puede inhalar y exhalar. 
capas germinales Las tres principals capas que 
forman los diferentes tejidos y organos del 
cuerpo de un animal. 

capilar Vaso sangulneo microscopico que pene- 
tra en los tejidos y esta constituido por una 
unica capa de celulas endoteliales que per¬ 
mite el intercambio entre la sangre y el ll¬ 
quido intersticial. 

capilares peritubulares Red de vasos sangulneos 
delgados que rodea a los tubulos proximales 
y distales del rinon. 

c£pside Cubierta proteica que encierra el geno- 
ma viral. Puede tener forma de baston, po- 
liedrica, o formas aun mas complejas. 
capsula de Bowman Receptaculo en forma de 
copa en el rinon de los vertebrados que es el 
segmento inicial expandido de la nefrona, 
donde ingresa el filtrado desde la sangre. 
c&psula (1) Capa adherente que rodea las pare- 
des celulares de algunos procariontes, prote- 
giendo la superficie celular y algunas veces 
contribuyendo a adherir las celulas a la su¬ 
perficie. (2) Esporangio de una briofita 
(musgos y hepaticas). 

caracter Caracterlstica hereditaria observable, 
car&cter cuantitativo Caracterlstica hereditaria 
que varla continuamente a lo largo de un 
rango, mas que de una manera cualitativa (o 
esto, o aquello). 

caracter derivado compartido Novedad evoluti- 
va que se desarrolla en un clado particular, 
caracter primitivo compartido Caracter que se 
presenta en especies afuera de un taxon par¬ 
ticular. 

carga critica Cantidad de nutriente agregado, 
generalmente nitrogeno o fosforo, que pue¬ 
de ser absorbido por las plantas sin danar la 
integridad del ecosistema. 
cariogamia Fusion de nucleos de dos celulas, 
como parte de la singamia. 
cariotipo Presentation de los pares de cromoso- 
mas de una celula ordenados por tamano y 
forma. 

camlvoro Un animal, como el tiburon, el hal- 
con o la arana, que come a otros animales. 
carotenoide Pigmento accesorio, amarillo o ana- 
ranjado, presente en el cloroplasto de las 
plantas. Absorbiendo las longitudes de onda 
de la luz que no puede absorber la clorofila, 
los carotenoides ampllan el espectro de co¬ 
lores que pueden promover la fotosintesis. 
carpelo Organo reproductor de una flor que 
produce el ovulo, formado por el estigma, el 
estilo y el ovario. 

cartilago Tipo de tejido conectivo flexible con 
abundancia de hbras de colageno embebidas 
en condroitin sulfato. 

casquete 5’ Extremo 5’ de una molecula de pre- 
mRNA modificada mediante la adicion de 
un casquete de nucleotido de guanina. 
catalizador Agente quimico que modifica la ve- 


• locidad de una reaccion sin ser consumido 
por la reaccion. 

catastrofismo Ehpotesis de Georges Cuvier por 
la que cada frontera entre estratos corres- 
ponde temporalmente a una catastrofe, co¬ 
mo una inundation o sequia, que destruyo 
muchas de las especies que vivian all! en ese 
momento. 

catecolamina Cualquiera de una clase de com- 
puestos, incluyendo la adrenalina y noradre- 
nalina, que son sintetizados a partir del ami- 
noacido tirosina. 

catiOn Un ion con carga positiva, producido 
por la perdida de uno o mas electrones. 
causa proxima o causalidad inmediata En la 
conducta animal, una pregunta focalizada en 
los estimulos del medio ambiente, si es que 
hay alguno, que desencadenan un acto de 
comportamiento particular, as! como tam- 
bien en los mecanismos geneticos, fisiologi- 
cos y anatomicos subyacentes a dicho com¬ 
portamiento. 

causalidad final En la conducta animal, una 
pregunta que se focaliza en la signification 
evolutiva de un acto de comportamiento. 
cavidad abdominal Cavidad corporal en los ma- 
miferos que alberga principalmente partes 
de los sistemas digestivo, excretor y repro¬ 
ductor. Esta separada de la cavidad toracica 
por el diafragma. 

cavidad corporal Espacio que contiene llquido en¬ 
tre el tracto digestivo y la pared del cuerpo. 
cavidad del manto Camara llena de agua donde 
se encuentran las branquias, el ano y los po- 
ros excretores de un molusco. 
cavidad gastrovascular Extensa bolsa que sirve 
como sitio de digestion extracelular y via de 
pasaje para dispersar materiales a traves de 
la mayor parte del cuerpo de un animal, 
cavidad oral La boca de un animal, 
cavidad toracica Cavidad corporal en los mami- 
feros que alberga los pulmones y el corazon. 
Esta rodeada en parte por las costillas y se¬ 
parada de la cavidad abdominal inferior por 
el diafragma. 

CD4 Protelna de superficie, presente en la ma- 
yoria de las celulas T helper, que se une a 
las moleculas ME1C de clase II en las celulas 
presentadoras de antlgeno, facilitando la in¬ 
teraction entre el linfocito T y la celula pre- 
sentadora de antlgeno. 

CD8 Protelna de superficie, presente en la ma- 
yoria de las celulas citotoxicas, que se une a 
las moleculas MHC de clase I en las celulas 
bianco, facilitando la interaction entre los 
linfocitos T y la celula bianco, 
cebador Polinucleotido con un extremo 3’ libre, 
unido mediante apareamiento complemen- 
tarios de bases a la cadena del molde, que es 
elongado durante la replication del DNA. 
cefalizacion Tendencia evolutiva hacia la con¬ 
centration del equipamiento sensorial en el 
extremo anterior del cuerpo. 
celoma Cavidad del cuerpo completamente re- 
cubierta por el mesodermo. 
celomado Animal que posee un celoma verda- 
dero (cavidad corporal llena de llquido recu- 
bierta por tejido completamente derivado 
del mesodermo). 

ctiula Unidad estructural y funcional funda¬ 
mental de la vida. 
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celula acompanante Tipo de celula vegetal que 
esta conectada a un miembro del tubo cri- 
boso por medio de varies plasmodesmos y 
cuyo nucleo y ribosomas pueden servir para 
uno o mas de los miembros del tubo criboso 
adyacentes. 

ctiula amacrina Neurona de la retina que con- 
tribuye a integrar la informacion antes de 
enviarla al cerebro. 

ctiula bipolar Neurona que hace sinapsis con el 
axon de un bastoncillo o de un cono en la 
retina del ojo. 

celula de la vaina fascicular Tipo de celula fotosin- 
tetica distribuida en vainas estrechamente em- 
paquetadas alrededor de las venas de una hoja. 
ctiula de Leydig Celula que produce testostero- 
na y otros androgenos y esta situada entre 
los tubulos seminiferos del testlculo. 
celula de memoria Uno de un cion de linfocitos 
de larga vida, formados durante la respuesta 
inmunitaria primaria, que permanece en un 
organo linfoide hasta que es activado por la 
exposition al mismo antigeno que desenca- 
deno su formation. Las celulas de memoria 
activadas generan la respuesta inmunitaria 
secundaria. 

ctiula de Schwann Tipo de celula glial que for¬ 
ma vainas aislantes de mielina alrededor de 
los axones de las neuronas en el sistema 
nervioso periferico. 

celula de transference placentaria Celula vege¬ 
tal que facilita la transference de nutrientes 
desde el progenitor al embrion. 
ctiula de transference Celula acompanante con 
numerosas invaginaciones de su pared, lo 
que incrementa la superficie celular y facilita 
la transference de solutos entre el apoplasto 
y el simplasto. 

celula del col£nquima Tipo de celula vegetal 
flexible que forma hebras o cilindros que 
sostienen las partes jdvenes de la planta sin 
restringir su crecimiento. 
celula dendritica Celula presentadora de antige- 
nos, localizada principalmente en los tejidos 
linfaticos y en la piel, que es particularmen- 
te eficiente en presentar antigenos a las celu¬ 
las T helper virgenes, iniciando de esa ma- 
nera una respuesta inmunitaria primaria. 
ctiula diploide Celula que contiene dos juegos 
de cromosomas (2n), cada juego heredado 
de uno de los progenitores. 
ctiula efectora Celula muscular o glandular que 
lleva a cabo las respuestas del cuerpo a los 
estlmulos; responde a senales del cerebro o 
de otro centra de procesamiento del sistema 
nervioso. 

celula esclerenquimatica Tipo de celula vegetal 
rlgida, de soporte, que generalmente carece 
de protoplasms y posee paredes secundarias 
gruesas fortalecidas por lignina en su madu- 
rez. 

celula eucarionte Tipo de celula con un nucleo 
y organulos delimitados por membranas, 
presente en protistas, plantas, hongos y ani- 
males; tambien denominada eucariota. 
ctiula ganglionar Tipo de neurona en la retina 
que hace sinapsis con las celulas bipolares y 
transmite los potenciales de action al cere¬ 
bro por los axones del nervio optico. 
ctiula haploide Celula que contiene solamente 
un juego de cromosomas (n). 


celula horizontal Neurona de la retina que con- 
tribuye a integrar informacion antes de en¬ 
viarla al cerebro. 

ctiula madre Cualquier celula relativamente no 
especializada que puede dividirse mediante 
una division simple en una celula hija iden- 
tica y un celula hija mas especializada, que 
puede experimentar una diferenciacion adi- 
cional. 

ctiula mesdfila Celula fotosintetica distribuida 
laxamente, localizada entre la vaina fascicu¬ 
lar y la superficie de la hoja. 
ctiula natural killer (NK) Tipo de globulo bian¬ 
co que puede matar celulas tumorales y ce¬ 
lulas infectadas por virus; un importante 
componente de la inmunidad innata. 
celula neurosecretora Celula nerviosa especiali¬ 
zada que libera una hormona en la corriente 
sanguinea en respuesta a senales provenien- 
tes de otras celulas nerviosas; localizada en 
el hipotalamo y en la medula suprarrenal. 
celula parenquimatosa Tipo de celula vegetal 
relativamente poco especializada, que lleva 
a cabo la mayor parte del metabolismo, 
sintetiza y almacena productos organicos, y 
se desarrolla en un tipo celular mas dife- 
renciado. 

celula pilosa o pilorica Tipo de mecanorrecep- 
tor que detecta ondas de sonido y otras for¬ 
mas de movimiento en el agua o en el aire. 
celula plasmatica Celula efectora de la inmuni¬ 
dad humoral que secreta anticuerpos; se ori- 
giana en linfocitos B estimulados por antige¬ 
nos. 

celula postsinaptica La celula diana en una si¬ 
napsis. 

celula presentadora del antigeno Celula que in- 
giere bacterias y virus y los destruye, produ- 
ciendo fragmentos peptldicos que se unen a 
las moleculas del MHC clase II y son subsi- 
guientemente presentados en la superficie 
de la celula a las celulas T helper. Los ma- 
crofagos, las celulas dendriticas y las celulas 
B son las principales celulas presentadoras 
de antigenos. 

ctiula presinaptica Celula transmisora en una 
sinapsis. 

c£lula procarionte Tipo de celula que carece de 
un nucleo y de organulos rodeados por 
membrana; se encuentra solamente en los 
dominios Bacteria y Archaea. 
celula som&tica Cualquier celula de un organis- 
mo multicelular excepto un espermatozoide 
o un ovulo. 

celula T citotoxica Tipo de linfocito que, al acti¬ 
vate, mata las celulas infectadas, las celulas 
cancerosas y las celulas trasplantadas. 
celula T helper Tipo de celula T que, cuando es 
activada, secreta citocinas que promueven la 
respuesta de las celulas B (respuesta humo¬ 
ral) y de las celulas T citotoxicas (respuesta 
mediada por celulas) a los antigenos. 
celulas derivadas Celulas nuevas que son des- 
plazadas de un meristema apical y conti- 
nuan dmdiendose hasta que las celulas que 
producen se toman especializadas. 
celulas guardianas Las dos celulas que flan- 
quean el poro estomatico y regulan la aber- 
tura y cierre del poro. 

celulosa Polisacarido estructural de las paredes 
celulares, constituido por monomeros de 


glucosa unidos por enlaces glucosidicos b- 
1,4. 

cenocltico Se refiere a una condition multinu- 
cleada que resulta de la division repetida de 
los nucleos sin division citoplasmatica. 
centrlolo Estmctura de la celula animal com- 
puesta por cilindros de tripletes de micro tu¬ 
bulos distribuidos en un patron 9 + 0. Una 
celula animal tiene habitualmente un par de 
centriolos que participan en la division celu¬ 
lar. 

centra de reaction Complejo de proteinas aso- 
ciadas con dos moleculas de clorofila a espe¬ 
cial y un aceptor primario de electrones. Lo- 
calizado en la region central de un fotosiste- 
ma, este complejo desencadena las reaccio- 
nes luminosas de la fotoslntesis. Excitada 
por la energia de la luz, una de las molecu¬ 
las de clorofila cede un electron al aceptor 
primario de electrones, que a su vez trans- 
fiere un electron a la cadena de transporte 
de electrones. 

centra respiratorio Centro cerebral que dirige la 
actividad de los organos que participan en la 
respiration. 

centrdmero Region centralizada que une a las 
dos cromatidas hijas. 

centrosoma Material presente en el citoplasma 
de todas las celulas eucariontes, importante 
durante la division celular; centra organiza- 
dor de los microtubulos. 
cerebelo Parte del encefalo posterior de los ver- 
tebrados, localizado en la region dorsal; sus 
funciones son la coordination de los movi- 
mientos involuntarios y el equilibrio. 
cerebro Portion dorsal del encefalo anterior de 
los vertebrados, compuesto por los hemisfe- 
rios derecho e izquierdo; centra integrador 
de la memoria, el aprendizaje, las emociones 
y otras funciones altamente complejas del 
sistema nervioso central, 
cerebro anterior Una de las tres regiones ances- 
trales y embrionarias del cerebro de los ver¬ 
tebrados; se desarrolla para formar el tala- 
mo, el hipotalamo y el cerebro. 
cerebro medio Uno de las tres regiones ances- 
trales y embrionarias del cerebro de los ver¬ 
tebrados; se desarrolla en los centros de re- 
^ transmision e integration sensorial que en- 
4 vian la informacion sensorial al cerebro. 
cerebro posterior Una de las tres regiones an- 
' cestrales y embriologicas del cerebro de los 
vertebrados; se desarrolla formando el bulbo 
raquldeo, el puente o protuberancia y el ce¬ 
rebelo. 

cervix Cueilo del utero, que se abre dentro de 
la vagina. 

ciclina Protelna reguladora cuya concentration 
fluctua clclicamente. 

ciclo biogeoqulmico Uno de los varios circuitos 
nutritivos, en el que participan tanto com- 
ponentes bioticos como abioticos de los eco- 
sistemas. 

ciclo cardlaco Alternancia de contracciones y 
relajaciones del corazon. 
ciclo celular Secuencia ordenada de eventos en 
una celula eucarionte, desde su origen en la 
division de una celula progenitora hasta su 
propia division en dos celulas, compuesto 
de las fases M, G,, S y G 2 . 
ciclo de Calvin La segunda de las dos etapas 




principales de la fotoslntesis (a continuation 
de las reacciones luminosas), que implica la 
fijacion del C0 2 atmosferico y la reduction 
del carbono fijado en hidrato de carbono. 
ticio del acido titrico Ciclo quimico que com- 
prende ocho pasos en el que se completa la 
degradation metabolica de las moleculas de 
glucosa en dioxido de carbono; se produce 
dentro de la mitocondria; constituye la segun- 
da etapa importante en la respiration celular. 
ciclo estral Tipo de ciclo reproductivo en todas 
las hembras de mamlferos excepto en los 
primates superiores, en el cual el endome- 
trio no prenado es reabsorbido en lugar de 
ser eliminado, y la respuesta sexual se pro¬ 
duce solamente durante la mitad del ciclo 
en el estro. 

ciclo lisogenico Ciclo de replication de un fago 
en el cual el genoma viral se incorpora en 
los cromosomas bacterianos del huesped co- 
mo un profago, y no mata al huesped. 
ciclo litico Tipo de ciclo de replication viral (fa- 
go) por el que se liberan nuevos fagos por 
lisis (y muerte) de la celula huesped. 
ciclo menstrual Tipo de ciclo reproductivo de 
las hembras de los primates superiores, en el 
cual el endometrio no prenado se elimina en 
forma de descarga sanguinolenta a traves del 
cuello uterino dentro de la vagina, 
ciclo ovarico Repetition clclica de la fase foiicu- 
lar, ovulation y fase luteinica en el ovario de 
los mamlferos, reguladas por medio de hor- 
monas. 

ciclo uterino Cambios que se producen en el 
utero durante el ciclo reproductivo de la 
mujer; tambien denominado ciclo mens¬ 
trual. 

ciclo vital Secuencia de estados en la historia 
reproductiva de un organismo que se produ¬ 
cen de generation en generation, 
ciego Evaginacion ciega de un organo hueco 
como el intestino. 

ciencia del descubrimiento Proceso de inquisi- 
toria cientlfica que se focaliza en la descrip¬ 
tion de la naturaleza. 

cigoto Producto diploide de la union de los ga- 
metos haploides durante la conception; 
ovulo fecundado. 

ciliado Tipo de protozoo que se mueve median- 
te un cilio. 

cilmdrica Forma de columna de un tipo de ce¬ 
lula epitelial. 

cilindro vascular Cilindro central de tejido vas¬ 
cular en una ralz. 

cilio Pequeno apendice celular especializado 
en la locomotion, formado por un nucleo 
de nueve dobletes de microtubulos exter- 
nos y dos microtubulos unicos internos en- 
vueltos en una extension de la membrana 
plasmatica. 

cinasa dependiente de ciclina (Cdk) Proteinci- 
nasa que se activa•solamente cuando se une 
a una ciclina particular. 

cinesis Cambio en la velocidad de la actividad o 
direction en respuesta a un estimulo. 
cinetocoro Region especializada en el centrome- 
ro que une a cada cromatida hija con el hu¬ 
so mitotico. 

cinetopl&stido Un protista, como Trypanosoma , 
que tiene una unica mitocondria de gran ta- 
mano que contiene DNA extranuclear. 


circuito pulmocutaneo Ruta circulatoria que di- 
rige la sangre hacia la piel y los pulmones. 
circuito pulmonar Rama del sistema circulato- 
rio que perfunde a los pulmones. 
circuito sistemico Rama del sistema circulatorio 
que perfunde a todos los organos del cuerpo 
y luego regresa con la sangre pobre en oxl- 
geno a la auricula derecha mediante las ve- 
nas. i 

circulation branquial Flujo de la sangre a traves 
de las branquias. 

circulation doble Esquema de circulation con 
circuitos pulmonares y sistemicos separados, 
que asegura un flujo sangulneo vigoroso pa¬ 
ra todos los organos. 

circulation sistemica systemic circulation Movi- 
miento de la sangre a traves del circuito sis¬ 
temico. 

cis Distribution de dos atomos distintos al car¬ 
bono, cada uno de los cuales se une a uno 
de los carbonos por un doble enlace carbo- 
no-carbono, en el cual los dos atomos dis¬ 
tintos al carbono estan del mismo lado en 
relation con el doble enlace, 
citocina Cualquiera de un grupo de proteinas 
• segregadas por numerosos tipos de celulas, 
incluyendo macrOfagos y celulas T helper, 
que regulan la funcion de los linfocitos y 
otras celulas del sistema inmunitario. 
citocinesis Division del citoplasma para formar 
dos celulas hijas separadas, inmediatamente 
despues de la mitosis. 

citocininas Clase de hormonas relacionadas con 
las plantas que retardan el envejecimiento y 
actuan junto con la auxina para estimular la 
division celular, influenciar las vlas de dife- 
renciacion y controlar la dominancia apical, 
citocromo Proteina que contiene hierro, com- 
ponente de las cadenas de transporte de 
electrones en las mitocondrias y los cloro- 
plastos. 

citoesqueleto Red de microtubulos, microfila- 
mentos y filamentos intermedios que se ra- 
mifican a traves de todo el citoplasma y tie- 
nen una variedad de funciones mecanicas y 
de transporte. 

citoplasma Todo el contenido de la celula, ex- 
cluyendo al nucleo, limitado por la mem¬ 
brana plasmatica. 

citosol Portion semifluida del citoplasma. 
cladlstica Analisis acerca de como las especies 
pueden ser agrupadas en dados, 
dado Grupo de especies que incluye una espe- 
cie ancestral y sus descendientes. 
cladograma Diagrama que presenta patrones de 
caracteristicas compartidas entre diferentes 
especies. 

clase En la clasificacion, categoria taxonOmica 
por encima del orden. 

clima Condiciones predominantes del tiempo 
en una localidad. 

climOgrafo Representation grafica de la tempe- 
ratura y las precipitaciones en una region 
particular. 

clina o gradiente Variation graduada en un ras- 
go en forma paralela a un gradiente en el 
ambiente. 

clitoris Organo en la mujer que se llena de san¬ 
gre y se pone erecto durante la excitation 
sexual. 

cloaca Abertura comun de los tractos digestivo, 


urinario y reproductivo que se encuentra en 
muchos vertebrados no mamlferos, pero en 
algunos pocos mamlferos. 
cion (1) Linaje de individuos o celulas geneti- 
camente identicas. (2) En un uso popular, 
un unico organismo individual que es gene- 
ticamente identico a otro individuo. (3) Go- 
mo verbo (clonar), hacer una o mas replicas 
geneticas de una celula o individuo. Vease 
tambien donation genica. 
donation gOnica Production de multiples co- 
pias de un gen. 

donation Utilization de una celula somatica de 
un organismo multicelular para producir 
uno o mas individuos geneticamente identi- 
cos. 

clorofila Pigmento verde localizado en los clo- 
roplastos de las plantas. La clorofila a puede 
participar directamente de las reacciones lu¬ 
minosas, que transforman la energla solar en 
energla qulmica. 

clorofila a Tipo de pigmento fotosintetico azul 
verdoso que participa directamente en las 
reacciones luminosas. 

clorofila b Tipo de pigmento fostosintetico acce- 
sorio amarillo verdoso que transfiere la ener- 
gia a la clorofila a. 

cloroplasto Organulo que se encuentra sola¬ 
mente en las plantas y en protistas fotosinte- 
ticos, que absorbe la luz del sol y la utiliza 
para impulsar la slntesis de compuestos or- 
ganicos a partir de dioxido de carbono y 
agua. 

cnidocito Celula especializada a partir de la 
cual se ha denominado al filo Cnidaria; pre¬ 
senta una capsula que contiene un delgado 
filamento enrollado, que cuando se descar¬ 
ga, funciona como defensa y captura de la 
presa. 

coanocito Celula alimentaria flagelada que se 
encuentra en las esponjas. Tiene un anillo 
en forma de collar que atrapa las particulas 
de alimento alrededor de la base de su flage- 
lo. 

cdclea Organo espiral complejo de la audition, 
que contiene al organo de Corti. 
cddigo de tripletes Conjunto de palabras de tres 
nucleotidos de largo que especifican los 
aminoacidos para las cadenas polipeptldicas. 

? codominancia Situation en la que los fenotipos 
4 de los dos alelos son exhibidos en el hetero- 
cigota. 

coddn Secuencia de tres nucleotidos de DNA o 
mRNA que especifica un aminoacido parti¬ 
cular o una serial de termination; unidad 
basica del codigo genetico. 
coeficiente de parentesco Probabilidad de que 
un gen particular presente en un individuo 
sea tambien heredado de un progenitor o 
ancestro comun en un segundo individuo. 
coenzima Molecula organica que sirve como co¬ 
factor. La mayorla de las vitaminas funcio- 
nan como coenzimas en reacciones metabo- 
licas importantes. 

coevolucidn Influencia evolutiva mutua entre 
dos especies diferentes que interactuan entre 
si y que reclprocamente influyen en las 
adaptaciones de la otra. 
cofactor Cualquier molecula no proteica o ion 
necesario para el funcionamiento apropiado 
de una enzima. Los cofactores pueden estar 
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permanentemente unidos al sitio activo de 
la enzima o se pueden unir laxamente con el 
sustrato durante la catalisis. 
cofia de la ralz o caliptra Cono de celulas en el 
extremo de la ralz de una planta que protege 
al meristema apical. 

cognicibn Capacidad del sistema nervioso de 
un animal de percibir, almacenar, procesar y 
utilizar la informacibn obtenida mediante 
sus receptores sensitivos. 
cohesibn Union de moleculas semejantes que 
permanecen juntas, frecuentemente median¬ 
te puentes de hidrogeno. 
cohorte Grupo de individuos de la misma edad, 
desde que nace hasta que todos mueren. 
coito Introduccion del pene en la vagina, tam- 
bien denominado acto sexual, 
cola de poliadenilato (cola de poli-A) Extremo 
y modificado de una molecula de RNA que 
consiste en la adicion de 50 a 250 nucleoti- 
dos de adenina. 

col&geno Glucoprotelna de la matriz extracelu- 
lar de las celulas animales que forma fibras 
resistentes, que se encuentran extensamente 
en el tejido conectivo y el hueso; es la pro- 
telna mas abundante en el reino animal, 
colebptilo Cubierta del brote joven del embrion 
de una semilla de gramlnea. 
coleorriza Cubierta de la ralz joven del embrion 
de una semilla de gramlnea. 
colesterol Esteroide que es un componente 
esencial de las membranas de las celulas ani- 
males y que actua como molecula precurso- 
ra para la slntesis de otros esteroides de im- 
portancia biologica. 

coloide Mezcla de llquido y partlculas que (de- 
bido a su mayor tamano) permanecen sus- 
pendidas en ese llquido. 
colon Vease intestino grueso. 
colonia Coleccion de celulas de la misma espe- 
cie replicadas en forma autonoma, 
coloracibn aposematica Coloracibn brillante de 
los animales con defensas flsicas o qulmicas 
efectivas, que actua como una advertencia 
para los predadores. 

coloracibn crlptica Camuflaje, que hace que 
una presa potencial se vuelve diflcil distin- 
guir contra la coloracion del fondo. 
comensalismo Reiacion simbiotica en la que un 
organismo se beneficia pero el otro ni se be- 
neficiado ni se perjudica. 
competencia interespeclfica Competencia por 
los recursos entre las plantas, entre los ani¬ 
males, o entre descomponedores, cuando 
hay escasez de recursos. 
complejo captador de luz Complejo de protel- 
nas asociado con moleculas de pigmentos 
(incluyendo clorofila a, clorofila b, y carote- 
noides) que captura la energla de la luz y la 
transfiere a los pigmentos del centro de 
reaccion de un fotosistema. 
complejo de ataque a la membrana (MAC) 
Complejo molecular que consiste en un 
conjunto de proteinas del complemento que 
forma un poro en la membrana de las celu¬ 
las bacterianas y trasplantadas, ocasionando 
la muerte celular por lisis. 
complejo de iniciacibn de la transcripcibn En- 
samblaje completo de los factores de la 
transcripcibn y la RNA polimerasa unidos al 
promotor. 


complejo enzima-sustrato Complejo temporario 
formado cuando una enzima se une a su(s) 
molecula(s) de sustrato(s). 
complejo mayor de histocompatibilidad (MHC) 
Familia de genes que codifican un conjunto 
grande de proteinas de superficie de las ce¬ 
lulas denominadas moleculas MHC. Las mo- 
leculas MHC de clase I y clase II tienen fun- 
ciones en la presentacion del antlgeno a los 
linfocitos T. Las moleculas MHC extranas, 
de tejidos trasplantados, pueden desencade- 
nar una respuesta de los linfocitos T que lie- 
van al rechazo del trasplante. 
complejo troponina Proteinas reguladoras que 
controlan la posicion de la tropomiosina en 
el filamento delgado. 

comportamiento innato Comportamiento que es- 
ta fijo en el desarrollo y bajo un control gene- 
tico estricto. El comportamiento innato se ex- 
hibe en virtualmente la misma forma en todos 
los individuos de una poblacion, a pesar de 
diferencias ambientales intemas y extemas 
durante el desarrollo y a lo largo de su vida. 
compuesto Sustancia que consta de dos o mas 
elementos en una proporcion fija. 
compuesto ibnico Compuesto que resulta de la 
formacion de un enlace ibnico; tambien de¬ 
nominado sal. 

comunicacibn Comportamiento animal que im- 
plica la transmision y recepcion de senales, 
y respuestas a ellas. 

comunidad Todos los organismos que habitan 
un area particular; un conjunto de poblacio- 
nes de especies diferentes que viven juntas, 
lo suficientemente cerca como para estable- 
cer interacciones potenciales. 
concepcion Fecundacion de un ovulo por un 
espermatozoide en los seres humanos. 
concepto biolbgico de especies Definicion de 
las especies como una poblacion o grupo de 
poblaciones cuyos miembros tienen el po¬ 
tencial de reproducirse en la naturaleza y 
producir descendencia viable y fertil, pero 
que no son capaces de producir descenden¬ 
cia viable y fertil con miembros de otras po¬ 
blaciones. 

concepto ecolbgico de especie Definicion de las 
especies en terminos de sus roles ecologicos 
(nichos). 

concepto morfolbgico de especie Definicion de 
las especies por criterios anatomicos mensu- 
rables. 

concepto paleontolbgico de especie Definicion 
de las especies basada en las diferencias 
morfologicas conocidas solamente a partir 
del registro fosil. 

concha Caparazon dura de ciertos protistas, in¬ 
cluyendo a los foraminlferos y radiolarios, o 
el endoesqueleto rigido de un erizo de mar 
o del dolar de arena. 

condicionamiento cl&sico Tipo de aprendizaje 
asociativo; asociacion de un estlmulo gene- 
ralmente irrelevante con una respuesta fija 
de comportamiento. 

condicionamiento operante Tipo de aprendizaje 
asociativo en el cual un animal aprende a 
asociar uno de sus propios comportamientos 
con una recompensa o castigo y luego tien- 
de a repetir o a evitar dicha conducta; tam¬ 
bien denominado aprendizaje por ensayo y 
error. 


condbn Vaina delgada, de latex o de membrana 
natural, que se adapta sobre el pene para re- 
colectar el semen. 

condrictio Miembro de la clase Chondrichtyes, 
vertebrados con esqueletos constituidos 
principalmente por cartilago, como los tibu- 
rones y las rayas. 

condrocito Celula del cartilago que secreta cola- 
geno y condroitln sulfato. 
conduccibn saltatoria Transmision rapida de un 
impulso nervioso a lo largo de un axon, re- 
sultante del salto del potencial de accion de 
un nodulo de Ranvier al otro, pasando por 
alto las regiones en la vaina de mielina de la 
membrana. 

conduccibn Transference directa de movimien- 
to termico (calor) entre moleculas de objetos 
en contacto directo uno con otro. 
conducta agonistica Tipo de comportamiento 
que incluye cierto tipo de competencia, que 
determina que competidor obtiene el acceso 
al mismo recurso, como alimentos o parejas. 
conducta Todo lo que un animal hace y cbmo 
lo hace, incluyendo actividades musculares 
como la caza de la presa, y ciertos procesos 
no musculares como la secrecion de hormo- 
nas que atraen a la pareja, y el aprendizaje. 
conducto colector Lugar en el rinon donde se 
colecta el filtrado de los tubulos renales; a 
partir de all! se denomina orina a dicho fil¬ 
trado. 

conducto deferente Conducto del sistema re- 
productor masculino por el que se desplaza 
el semen desde el epidldimo hasta la uretra. 
conducto eyaculatorio Seccion mas corta de la 
ruta eyaculatoria en los mamiferos formado 
por la convergencia del conducto deferente 
y el conducto de la vesicula seminal. El con¬ 
ducto eyaculatorio transporta los espermato- 
zoides desde el conducto deferente hasta la 
uretra. 

conductos semicirculares Camara con tres par¬ 
tes del oldo intemo cuya funcion es mante- 
ner el equilibrio. 

conformista Caracterizacion de un animal con 
respecto a las variables ambientales. Un con¬ 
formista permite que algunas condiciones en 
su cuerpo se modifiquen ante ciertos cam- 
bios extemos. 

** Vconidios Esporas asexuales, desnudas, produci- 
« das en los extremos de hifas especializadas 
en los ascomicetos. 

~ conlfera Gimnosperma cuya estructura repro- 
ductiva es el cono. Las coniferas compren- 
des a los pinos, abetos y secuoyas. 
conjugacibn En los procariontes, transferencia 
directa del DNA entre dos celulas que se 
unen temporariamente. En los ciliados, pro- 
ceso sexual por el cual dos celulas intercam- 
bian micronucleos haploides. 
conjuntiva Membrana mucosa que contribuye a 
mantener al ojo humedo; reviste la superfi¬ 
cie interna del parpado y cubre el frente del 
globo ocular, con excepcion de la cornea, 
cono Uno de los tipos de fotorreceptores en el 
ojo de los vertebrados; detecta los colores 
durante el dla. 

cono axbnico Region conica del axon de la neu- 
rona donde se une con el cuerpo celular; la 
region caracteristica donde se generan las 
senales nerviosas. 







cono de crecimiento Region sensible en el ex- 
tremo adelantado de un axon en crecimien¬ 
to. 

conodonte Antiguo linaje de vertebrados sin 
mandibula que aparecieron durante el perio- 
do cambrico. 

conodonto Vertebrado precoz, de cuerpo blan- 
do, con ojos prominentes y elementos den- 
tarios. 

consumidor primario Herbivoro; organismo en 
el nivel trofico de un ecosistema que come 
plantas o algas. 

consumidor secimdario Miembro del nivel tro¬ 
fico de un ecosistema que consiste en cami- 
voros que se alimentan de herbivoros. 
consumidor terciario Miembro del nivel trofico 
de un ecosistema que consiste en camlvoros 
que comen principalmente a otros camlvo¬ 
ros. 

conveccidn Movimiento en masa de aire o 11- 
quido caliente hacia o desde la superficie de 
un cuerpo u objeto. 

cooperatividad Interaction de las subunidades 
constitutivas de una protelna por la cual un 
cambio conformacional en una subunidad 
se transmite a todas las otras. 
cop6podo Perteneciente a un grupo de peque- 
nos crustaceos que son miembros importan- 
tes de las comunidades de plancton marino 
y de agua dulce. 

copia de la eleccidn de pareja Comportamiento 
en el cual los individuos de una poblacion 
copian la election de pareja de otros, apa- 
rentemente como resultado del aprendizaje 
social. 

corazdn Bomba muscular que utiliza la energla 
metabolica para elevar la presion hidrostati- 
ca de la sangre. La sangre fluye entonces a 
favor de un gradiente de presiones a traves 
de los vasos sangulneos por los que even- 
tualmente retorna al corazon. 
corazdn miogtiiico Tipo de corazon, como el 
de los animales vertebrados, en el cual el 
marcapaso esta formado por tejidos muscu- 
lares especializados y localizado dentro del 
mismo corazon. 

corazdn neurogtiiico Tipo de corazon, como el 
de los insectos, en el cual los marcapasos se 
originan en nervios motores que provienen 
del exterior del corazon. 
cordado Miembro del filo Chordata, animales 
que en algun punto de su desarrollo presen- 
tan una notocorda, un cordon nervioso hue- 
co y dorsal, aberturas o hendiduras farin- 
geas, y una cola muscular post anal. 
cord6n nervioso Distribution de neuronas simi¬ 
lar a un cable, caracteristica de animales con 
simetria bilateral y cefalizacion. 
corion La mas externa de las cuatro membranas 
extraembrionarias; contribuye a la forma- 
cion de la placenta en los mamlferos. 
cdmea Porcion frontal transparente de la escle- 
rotica, que admite la entrada de la luz en el 
ojo de los vertebrados. 

coroides Capa interna delgada, pigmentada, del 
ojo de los vertebrados. 

corpusculo de Barr Objeto denso localizado a la 
largo de la cara interna de la envoltura nu¬ 
clear en las celulas femeninas de los mamife- 
ros, que representa un cromosoma X inacti- 
vado. 


corredor de movimiento Series de pequenos fo- 
cos, o una banda estrecha, de habitat de ca- 
lidad (utilizable por organismos), que co- 
necta parches de habitat de calidad que de 
otra manera estaria aislados. 
correpresor Pequena molecula que colabora 
con una protelna repre§ora para desactivar a 
un operon. 

corriente citoplasmatica Flujo circular de cito- 
plasma, en el que participan filamentos de 
actina y miosina, que aceleran la distribu¬ 
cion de los materiales en las celulas. 
corte y empalme altemativo del RNA Tipo de 
regulation a nivel del procesamiento del 
RNA en la que diferentes moleculas de mR- 
NA son producidas a partir del mismo 
transcrito primario, dependiendo de cuales 
segmentos de RNA sean tratados como exo- 
nes y cuales como intrones. 
corte y empalme del RNA Remocion de las por- 
ciones no codificantes (intrones) de la mole¬ 
cula de RNA luego de la slntesis inicial. 
corteza (1) Tejido basal que se encuentra 
entre el tejido vascular y el tejido dermico 
en una ralz o tallo de dicotiledonea. (2) 
Todos los tejidos exteriores al cambium 
vascular, que consisten principalmente en 
el floema secundario y en las capas de la 
peridermis. 

corteza cerebral Superficie del cerebro; la parte 
mas grande y compleja del cerebro de los 
mamiferos, que contiene los cuerpos de las 
celulas nerviosas motoras y sensitivas del ce¬ 
rebro; la parte del encefalo de los vertebra¬ 
dos que mas ha cambiado durante la evolu¬ 
tion. 

corteza renal Porcion mas externa del rinon de 
los vertebrados. 

corteza visual primaria Destino en el lobulo oc¬ 
cipital del cerebro de la mayor parte de los 
axones que provienen de los nucleos geni- 
culados laterales. 

corticosteroide Cualquier hormona esteroide 
producida y secretada por la corteza supra- 
rrenal. 

cotileddn Hoja seminal de un embrion de an- 
giosperma. Algunas especies tienen un coti- 
ledon, otras dos. 

cotransporte Acoplamiento de la difusion 

“cuesta abajo” de una substancia al transpor- 
te “cuesta arriba” de otra contra su propio 
gradiente de concentration, 
craniado Cordado con cabeza. 
crecimiento alomtirico Variation en las tasas re- 
lativas de crecimiento de varias partes del 
cuerpo, que contribuye a la forma del orga¬ 
nismo. 

crecimiento determinado Tipo de crecimiento 
caracteristico de la mayoria de los animales 
y algunos organos de las plantas, en el cual 
el crecimiento se detiene una vez que se al- 
canza cierto tamano. 

crecimiento exponential de la poblacidn Incre¬ 
ment geometrico de una poblacion a medi- 
da que crece en un ambiente ideal, ilimita- 
do. 

crecimiento indeterminado Tipo de crecimiento 
caracteristico de las plantas, en el cual el or¬ 
ganismo continua creciendo mientras vive. 
crecimiento loglstico de la poblaci6n Modelo 
que describe el crecimiento de la poblacion 


que disminuye cuando el tamano de la 
poblacion se aproxima a su capacidad de 
carga. 

crecimiento poblacional cero (CPC) Perlodo de 
estabilidad en el tamano de la poblacion, 
cuando la tasa de natalidad y la tasa de mor- 
talidad son iguales. 

crecimiento primario Crecimiento producido 
por los meristemas apicales, que alargan los 
tallos y las ralces. 

crecimiento secundario Crecimiento producido 
por meristemas laterales, que engrosa las 
ralces y brotes de las plantas lenosas. 

cresta Plegamiento de la membrana interna de 
una mitocondria que contiene la cadena de 
transporte de electrones y las enzimas que 
catalizan la sintesis de ATP. 

cresta neural Banda de celulas a lo largo del 
borde donde el tubo neural se invagina a 
partir del ectodermo. Las celulas migran a 
varias partes del embrion y forman las 
celulas pigmentarias de la piel, los huesos 
del craneo, los dientes. las glandulas supra- 
rrenales, y partes del sistema nervioso peri- 
ferico. 

cristalino Estructura del ojo que focaliza los ra- 
yos de luz en la retina. 

cristalografia de rayos X Tecnica que depende 
de la difraccion de un haz de rayos X por 
los atomos individuates de una molecula pa¬ 
ra estudiar la estructura tridimensional de la 
molecula. 

cromatidas hermanas Formas replicadas de un 
cromosoma unidas entre si por el centrome- 
ro y eventualmente separadas durante la mi¬ 
tosis o la meiosis II. 

cromatina Complejo de DNA y proteinas que 
constituye el cromosoma eucariotico. Cuan¬ 
do la celula no se esta dividiendo la cromati¬ 
na existe en forma de una masa de fibras 
muy delgadas y muy largas, que no es visi¬ 
ble con el microscopio optico. 

cromosoma Estructura en forma de filamento 
que se encuentra en el nucleo y contiene los 
genes. Cada cromosoma consiste en una 
molecula muy larga de DNA con sus protei¬ 
nas asociadas. Vease cromatina. 

--j cromosoma artificial de la levadura Vector que 

* combina lo esencial de un cromosoma euca¬ 
riotico -un origen de la replication del 
DNA, un centromero, y dos telomeros- con 
un DNA extrano. 

cromosoma bacteriano artificial (BAC) Version 
artificial de un cromosoma bacteriano que 
permite insertar segmentos de DNA de 
100 000 a 500 000 pares de bases. 

cromosoma recombinante Cromosoma creado 
cuando el entrecruzamiento combina el 
DNA de dos progenitores en un solo cromo¬ 
soma. 

cromosoma sexual Uno de los pares de cromo- 
somas responsables de la determination del 
sexo de un individuo. 

cromosomas homdlogos Pares de cromosomas 
del mismo largo, position del centromero, y 
patrones de tincion, que contienen genes 
para los mismos caracteres en los loci co- 
rrespondientes. Un cromosoma homologo es 
heredado del organismo del padre, el otro 
de la madre. 

crusticeo Miembro del subfilo de artropodos 
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que incluye a las langostas, cangrejos, cento- 
lias, langostinos y percebes. 
cruzamiento de prueba Cruza de un organismo 
de genotipo desconocido con un individuo 
homocigota recesivo para determinar el ge¬ 
notipo desconocido. La relacion de los feno- 
tipos en la descendencia determina el geno¬ 
tipo desconocido. 

cuadrado de Punnett Diagrama utilizado en el 
estudio de la herencia para mostrar los re- 
sultados de la fecundacion aleatoria en los 
cruzamientos geneticos. 
cuboidea Forma cubica de un tipo de celula 
epitelial. 

cuerda vocal Una de un par de formaciones con 
aspecto de cuerda situadas en la laringe. El 
flujo de aire que pasa a traves de las cuerdas 
vocales tensadas las hace vibrar, producien- 
do sonidos. 

cuerpo basal Organulo de una celula eucarionte 
que consta de una distribution de 9 + 0 tri- 
pletes de microtubulos; puede organizar el 
ensamblaje de microtubulos de un cilio o 
flagelo; estructuralmente es identico al cen- 
triolo. 

cuerpo calloso Banda gruesa de fibras nerviosas 
que conectan los hemisferios cerebrales iz- 
quierdo y derecho en los mamlferos placen- 
tarios, posibilitando que los hemisferios pro- 
cesen juntos la information, 
cuerpo celular Parte de la neurona que alberga 
al nucleo y a otros organulos. 
cuerpo ciliar Portion del ojo de los vertebrados 
asociada con el cristalino. Produce la sustan- 
cia acuosa, clara, denominada humor acuo- 
so, que ocupa la cavidad anterior del ojo. 
cuerpo luteo Tejido secretorio del ovario que se 
forma a partir del foliculo colapsado luego 
de la ovulation y que produce progesterona. 
cuerpo primario de la planta Tejidos produci- 
dos por los meristemas apicales, que alargan 
los tallos y las raices. 

cuerpo secundario de lat planta Tejidos produci- 
dos por el cambium vascular y el cambium 
de corcho, que engrosan el tallo y las raices 
de las plantas lenosas. 

cultivo hidropbnico Metodo por el cual se cul- 
tivan plantas sin suelo, utilizando soluciones 
minerales. 

cultura Ideas, costumbres, habilidades, rituales 
y actividades semej antes de un pueblo o 
grupo que se transmiten a lo largo de suce- 
sivas generaciones. 

curva de disociacion Grafico que muestra las 
cantidades relativas de oxlgeno unido a la 
hemoglobina cuando el pigmento es expues- 
to a soluciones en las que varia su presion 
parcial de oxigeno disuelto, el pH, u otras 
caracterlsticas. 

curva de supervivencia Representation grafica 
del numero de miembros de una cohorte 
que todavla estan vivos en cada edad; una 
manera de representar la mortalidad especi- 
fica de cada edad. 

curva especies-£rea Patron de biodiversidad, 
primeramente observado por Alexander von 
Humboldt, que ilustra que cuando mas 
grande es el area geografica de una comuni- 
dad, mayor es el numero de especies. 
cutlcula (1) Cubierta de cera en la superficie de 
tallos y hojas que actua como una adapta¬ 


tion para prevenir la desecacion en las plan¬ 
tas terrestres. (2) Exoesqueleto de un artro- 
podo, que consiste en capas de protelna y 
quitina modificadas de diversas maneras pa¬ 
ra distintas funciones. (3) Cubierta gruesa 
que cubre el cuerpo de un nematodo. 
chaparral Bioma de tierra achaparrada, con ar- 
bustos de hojas perennes, densos y espino- 
sos, que se encuentra en latitudes medias a 
lo largo de las costas, a cierta distancia de 
las cuales circulan las corrientes frlas oceani- 
cas; caracterizado por inviemos moderados 
y lluviosos y veranos largos, calidos y secos. 
chaperonina Molecula proteica que contribuye 
al plegamiento apropiado de otras proteinas. 
dalton Unidad de medida de la masa de los ato- 
mos y particulas subatomicas. 
datacion radiometrica Metodo que utilizan los 
paleontologos para determinar las edades de 
las rocas y fosiles en una escala de tiempo 
absoluto, basada en la vida media de los iso- 
topos radiactivos. 
datos Observaciones registradas. 
dec&podo Miembro del grupo de los crustaceos 
que incluye a las langostas, centollas, can¬ 
grejos y langostinos. 

delecibn (1) Deficiencia en un cromosoma que 
resulta de la perdida de un fragmento por 
ruptura. (2) Perdida mutacional de uno o 
mas pares de nucleotidos de un gen. 
demografia Estudio de la estadlstica relacionada 
con los nacimientos y muertes en las pobla- 
ciones. 

dendrita Una de las prolongaciones general- 
mente numerosas, cortas, altamente ramifi- 
cadas, de una neurona, que conduce los im- 
pulsos nerviosos hacia el cuerpo celular. 
densidad Numero de individuos por unidad de 
area o volumen. 

dependencia de anclaje La exigencia de que pa¬ 
ra dividirse, una celula debe estar uni da al 
sustrato. 

dependiente de la densidad Referenda a cual- 
quier caracteristica que varie segun un in- 
cremento de la densidad de la poblacion. 
depresion mayor Enfermedad mental depresiva 
caracterizada por experimentar un animo 
disminuido la mayor parte del tiempo. 
deriva genbtica Fluctuaciones impredecibles en 
las frecuencias de alelos entre una genera¬ 
tion y la siguiente, causadas por el tamano 
finito de una poblacion. 
desarrollo del deuterostoma En los animales, 
un tipo de desarrollo que se distingue por la 
formation del ano a partir del blastoporo; 
tambien caracterizado con frecuencia por el 
desarrollo enterocelico de la cavidad del 
cuerpo y la segmentation radial, 
desarrollo del protostoma En los animales, un 
modo de desarrollo caracterizado por el de¬ 
sarrollo de la boca a partir del blastoporo; 
tambien caracterizado muchas veces por el 
desarrollo esquizocelico de la cavidad cor¬ 
poral y por la segmentacion helicoidal. 
desarrollo sostenible o sustentable Prosperidad 
a largo plazo de las sociedades humanas y 
los ecosistemas que las sostienen. 
descendencia con modificacibn Frase inicial de 
Darwin para el proceso general de evolu¬ 
tion. 

descomponedor Cualquiera de los hongos sa- 


profitas y procariontes que absorbe nutrien- 
tes de material organico muerto tal como ca- 
daveres, hojarasca y desechos de organismos 
vivientes, y los convierten en formas inorga- 
nicas. 

desetiolacibn Modifications que experimenta 
el vastago de una planta en respuesta a la 
luz solar; tambien conocido informalmente 
como “enverdecimiento”. 
desierto Bioma terrestre caracterizado por pre- 
cipitaciones muy escasas. 
desmosoma Tipo de union intercelular en las 
celulas animales que funciona como anclaje. 
desnaturalizacibn En las proteinas, el proceso 
por el cual una protelna se desenrolla y pier- 
de su conformation nativa, convirtiendose 
de esta manera en biologicamente inactiva. 
En el DNA, la separation de las dos cadenas 
de la doble helice. La desnaturalizacibn se 
produce bajo condiciones extremas de pH, 
concentracion salina y temperatura. 
desnutricibn calbrica Dieta cronicamente defici- 
taria en calorias. 

desnutrido Referenda a un animal en cuya die¬ 
ta esta faltando uno o mas de los nutrientes 
esenciales. 

desoxirribosa Azucar componente del DNA, 
que tiene un grupo hidroxilo menos que la 
ribosa, el azucar componente del RNA. 
desplazamiento de caracteres Tendencia de las 
caracteristicas a ser mas divergentes en las 
poblaciones simpatricas de dos especies que 
en las poblaciones alopatricas de las mismas 
dos especies. 

despolarizacion Estado electrico en una celula 
excitable durante el cual el interior de la ce¬ 
lula se vuelve menos negativo con respecto 
al exterior, comparado con el potencial de 
membrana de reposo. Una membrana neu¬ 
ronal esta despolarizada si un estimulo dis- 
minuye su voltaje desde el potencial de re¬ 
poso de -70 mV en direccion al voltaje cero. 
determinacibn Restriccion progresiva al poten¬ 
cial de desarrollo, que ocasiona que el desti- 
no posible de cada cdula se vuelve mas li- 
mitado a medida que el embrion se desarro- 
11a. 

determinantes citoplasmaticos Sustancias ma- 
temas en el ovulo que influyen en el curso 
del desarrollo temprano por medio de la re- 
gulacion de la expresion de genes que afec- 
tan el destino del desarrollo de las celulas. 
detritlvoro Consumidor que obtiene su energla 
a partir del material organico sin vida; un 
descomponedor. 
detrito Materia organica muerta. 
deuteromiceto Clasificacion tradicional para un 
hongo con estadio sexual no conocido. 
Cuando se descubre un estadio sexual de un 
supuesto deuteromiceto, la especie esse asig- 
na a un filo. Tambien se lo llama hongo im- 
perfecto. 

diabetes mellitus Desorden endocrino caracteri¬ 
zado por la incapacidad de mantener la ho¬ 
meostasis de la glucosa. La diabetes tipo I es 
el resultado de la destmccion autoinmune 
de las celulas secretoras de insulina; el trata- 
miento generalmente requiere inyecciones 
de insulina varias veces al dia. El tipo II re¬ 
sulta mas comunmente de una respuesta re- 
ducida de las celulas diana a la insulina; la 







obesidad y la falta de ejercicio son factores 
de riesgo. 

diacilglicerol (DAG) Segundo mensajero produ- 
cido por la escicion de cierta clase de fosfo- 
llpido en la membrana plasmatica. 
diafragma (1) Capa de musculos que forma la 
pared inferior de la cavidad toracica en los 
mamiferos; participa en la ventilacion de los 
pulmones. (2) Membrana de goma con for¬ 
ma de cupula que se coloca en la parte su¬ 
perior de la vagina antes del acto sexual. 
Constituye una barrera flsica para bloquear 
el paso de los espermatozoides. 
di&psido Miembro de un clado amniota caracte- 
rizado por un par de orificios en cada lado 
del craneo, incluyendo lepidosaurios y arco- 
saurios. 

diastole Etapa del ciclo cardiaco durante el cual 
el musculo cardiaco se relaja, permitiendo 
que las camaras cardiacas se llenen con san- 
gre. 

diatomea Alga fotosintetica unicelular con una 
unica pared celular vitrea que contiene 
silice. 

dicaribtico Referenda a un micelio de un hongo 
con dos nucleos haploides por celula, cada 
uno proveniente de uno de los progenitores. 
dicotiledbneas Termino tradicionalmente utili- 
zado para referirse a plantas con flores que 
tienen dos hojas embrionarias en las semi- 
lias, o cotiledones. Evidencia molecular re- 
ciente indica que las dicotiledbneas no for- 
man un clado (vease eucotiledoneas). 
diferenciacion celular Divergencia estructural y 
funcional de las celulas a medida que se van 
especializando, durante el desarrollo de un 
organismo multicelular; depende del control 
de la expresion del gen. 

difusibn Tendencia espontanea de una sustancia 
a moverse a favor de su gradiente de con¬ 
centration, desde una zona de mayor con¬ 
centration a una de menor concentration, 
difusibn facilitada Pasaje espontaneo de iones y 
moleculas, unidos a proteinas transportado- 
ras especificas, a traves de una membrana 
biolbgica, a favor de sus gradientes de con¬ 
centracion. 

digestibn Proceso de degradar los alimentos en 
moleculas suficientemente pequenas para 
que el cuerpo las absorba. 
digestion extracelular Degradacion de los ali¬ 
mentos fuera de las celulas. 
digestibn intracelular Union de vacuolas ali- 
mentarias y lisosomas que permiten que se 
produzca la digestibn quimica en el citoplas- 
ma de una celula. 

dihibrido Organismo heterocigota con respecto 
a dos genes de interes. Toda la descendencia 
de una cruza entre progenitores doblemente 
homocigotas para diferentes alelos son dihi- 
bridos. Por ejemplo, padres con los genoti- 
pos AABB y aabb proclucen un dihibrido con 
genotipo AaBb. 

dimorfismo sexual Caso especial de polimorfis- 
mo basado en la distincion de las caracteris- 
ticas sexuales secundarias de los machos y 
las hembras. 

dinamica de la poblacibn Estudio de como las 
interacciones complejas entre los factores 
bibticos y abioticos influyen en las variacio- 
nes del tamano de una poblacibn. 


dinelna Proteina contractil de gran tamano for- 
mada por los brazos laterales de los dobletes 
de microtubulos en los cilios y flagelos. 
dinoflagelado Miembro de un grupo de algas 
fotosinteticas predominantemente unicelula- 
res con dos flagelos situados en surcos per- 
pendiculares en las placas de celulosa que 
recubren la celula. 

dinosaurio Miembro de un grupo extremada- 
mente diverso de antiguos reptiles, que va- 
rian en la forma del cuerpo, tamano y habi¬ 
tat. 

dioica Termino tipicamente utilizado para des- 
cribir especies de angiospermas en las cuales 
las flores con carpelos y estambres estan en 
plantas separadas. 

diploblastico Que tiene dos capas germinales. 
diplomonado Protista que tiene mitocondrias 
modificadas, dos nucleos de igual tamano, y 
multiples flagelos. 

disac£rido Azucar doble, que consiste en dos 
monosacaridos unidos por reaccion de des- 
hidratacion. 

discos intercalares Union especial entre las ce¬ 
lulas musculares cardiacas que permite un 
acoplamiento electrico directo entre las celu¬ 
las. 

distribucibn Distribucion geografica de indivi- 
duos dentro de los limites geograficos de 
una poblacibn. 

distribucibn en mosaico (en parches) Variacibn 
localizada en las condiciones ambientales en 
un ecosistema, ordenado espacialmente en 
un complejo de areas discretas que pueden 
estar caracterizadas por grupos diferentes de 
especies o procesos del ecosistema. 
distribucibn etaria Numero relativo de indivi- 
duos de cada edad en una poblacibn. 
distribucibn poblacional Patron de espacia- 
miento de los indmduos dentro de los limi¬ 
tes geograficos de una poblacibn. 
distrofia muscular de Duchenne Enfermedad 
genetica humana causada por un alelo rece- 
sivo ligado al sexo; se caracteriza por debili- 
dad progresiva y perdida de tejido muscular, 
diversidad de especies Numero y abundancia 
relativa de especies en una comunidad bio- 
logica. 

division celular Reproduccion de las celulas. 
division enterica Redes complejas de neuronas f 
en el tracto digestivo, pancreas y vesicula bi- 4 
liar, normalmente reguladas por las divisio- 
nes simpatica y parasimpatica del sistema 
nervioso autonomo. 

divisibn parasimpatica Una de las tres divisio- 
nes del sistema nervioso autonomo; general- 
mente facilita las actividades del cuerpo que 
obtienen y conservan energia, como la di¬ 
gestibn y la reduccion de la frecuencia car- 
dlaca. 

divisibn simpatica Una de las tres divisiones del 
sistema nervioso autonomo de los vertebra- 
dos; generalmente incrementa el gas to de 
energia j prepara el cuerpo para la accion. 
DNA complementario (cDNA) Molecula de 
DNA sintetizada in vitro utilizando mRNA 
como molde y la enzima transcriptasa inver- 
sa. Una molecula de cDNA corresponde por 
lo tanto a un gen, pero carece de los intro- 
nes presentes en el DNA del genoma. 

DNA ligasa Enzima de union esencial para la 


replicacion del DNA; cataliza el enlace cova- 
lente del extreme 3’ de un fragmento nuevo 
de DNA con el extremo 5’ de una cadena en 
crecimiento. 

DNA polimerasa Enzima que cataliza el alarga- 
miento del nuevo DNA en la horquilla de 
replicacion mediante la adicion de nucleoti- 
dos a la cadena existente. 

DNA recombinante Molecula de DNA sintetiza¬ 
da in vitro con segmentos de fuentes diferen¬ 
tes. 

DNA repetitivo Secuencias nucleotidicas, gene¬ 
ralmente no codificantes, que estan presen¬ 
tes en muchas copias en un genoma euca- 
riotico. Las unidades repetidas pueden ser 
cortas y distribuidas en tandem (en serie) o 
largas y dispersadas en el genoma. 
doble hblice Forma que adopta el DNA nativo, 
que se refiere a sus dos cadenas de polinu- 
cleotidos adyacentes unidas en forma heli- 
coidal. 

dominancia apical Concentracion del creci¬ 
miento en el extremo de un brote vegetal, 
donde una yema terminal inhibe parcial- 
mente el crecimiento de la yema lateral, 
dominancia completa Situacion en la que los 
fenotipos del heterocigota y del homocigota 
dominante son indistinguibles. 
dominancia incompleta Situacion en la cual el 
fenotipo de los heterocigotas es intermedio 
entre los fenotipos de individuos homocigo¬ 
tas para algun alelo. 

dominio (1) Categoria taxonomica por encima 
del nivel de reino. Los tres dominios son Ar- 
chaea, Bacteria y Eukarya. (2) Parte de una 
proteina que se pliega independientemente. 
dopamina Amina biogena estrechamente rela- 
cionada con la adrenalina y noradrenalina. 
dormancia o estado latente Condicion caracteri- 
zada por una tasa metabolica extremada- 
mente baja y una detencibn del crecimiento 
y del desarrollo. 

dorsal Concerniente al dorso (parte superior) 
de un animal con simetria bilateral, 
duodeno Primera seccion del intestino delgado, 
donde el quimo acido del estomago se mez- 
cla con los jugos digestivos del pancreas, hl- 
gado, vesicula biliar y celulas glandulares de 
la pared intestinal. 

duplicacibn Aberracion en la estructura cromo- 
somica debida a la fusion con un fragmento 
proveniente de un cromosoma homologo, 
dicha porcion del cromosoma esta duplica- 
da. 

duramen Capas mas antiguas del xilema secun- 
dario, cercanas al centro del tallo o de la 
raiz, que ya no transportan la savia del xile¬ 
ma. 

eedisona liormona esteroidea, secretada por las 
glandulas prototoracicas, que desencadena 
la muda (eedisis) en los artropodos. 
eedisozoo Miembro de un grupo de filos ani- 
males con desarrollo de protostoma que al- 
gunos taxonomos sostienen la hipbtesis de 
que forman un clado, que incluye muchos 
animales que realizan el proceso de muda o 
eedisis. 

ecologia Estudio de como interactuan los orga¬ 
nism os con su medio ambiente. 
ecologia conductista Estudio cientifico del com- 
portamiento animal, incluido su control, de- 
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sarrollo, evolution y como contribuye al exi- 
to reproductive y de supervivencia. 
ecologla de la comunidad Estudio de como las 
interacciones entre las especies afectan la es- 
tructura y organization de la comunidad. 
ecologia de poblaciones Estudio de las pobla- 
ciones en relation a su medio ambiente, in- 
cluyendo las influencias ambientales en la 
densidad y distribution de la poblacion, es- 
tructura etaria, y variaciones en el tamano 
de la poblacion. 

ecologla de restauracibn Ciencia orientada a ob- 
jetivos que aplica los principios ecologicos 
en un esfuerzo de que los ecosistemas de- 
gradados retornen a las condiciones mas si- 
milares posibles a su estado natural antes de 
la degradation. 

ecologla del ecosistema Estudio del flujo de 
energla y el ciclo de los compuestos quimi- 
cos entre los diversos factores bioticos y 
abioticos de un ecosistema. 
ecologla del organismo Rama de la ecologla que 
se ocupa de las maneras morfologicas, fisio- 
logicas, y conductuales en las cuales los or- 
ganismos individuates superan los desafios 
que les presentan sus ambientes biotico y 
abiotico. 

ecologla del paisaje Estudio del uso de los pa- 
trones del paisaje en el pasado, el presente y 
el futuro, as! como tambien el manejo de un 
ecosistema y la biodiversidad de ecosistemas 
interactuantes. 

ecosistema Todos los organismos en un area de- 
terminada, as! como tambien los factores 
abioticos con los que ellos interactuan; una 
comunidad y su ambiente fisico. 
ecotono Transition de un tipo de habitat o eco¬ 
sistema a otro, como la transition de un sel¬ 
va a una pradera. 

ectodermo La mas externa de las tres capas ger¬ 
minates primarias de los embriones anima¬ 
tes; origina la cubiefta exterior y, en algunos 
filos, el sistema nervioso, el oldo interno y el 
cristalino del ojo. 

ectomicorriza Tipo de micorriza en la cual el 
micelio forma una densa vaina, o manto, so- 
bre la superficie de la ralz. Las hifas se ex- 
tienden desde el manto hacia el suelo, au- 
mentando considerablemente la superficie 
para la absorcion de agua y minerales. 
ectoparasito Parasito que se alimenta sobre la 
superficie externa del huesped. 
ectoprocto Lofoforado colonial sesil, llamado 
comunmente briozoario. 
ectotbrmico Referencia a organismos que no 
producen suficiente calor metabolico como 
para tener un efecto en la temperatura cor¬ 
poral. 

ectotermo Un animal como por ejemplo un 
reptil (excluyendo las aves), un pez o un an- 
fibio, que debe utilizar la energia del am¬ 
biente y adaptaciones de su comportamiento 
para regular su temperatura corporal, 
efecto Bohr Diminution en la afinidad de la 
hemoglobina por el oxlgeno, ocasionada por 
un descenso del pH; facilita la liberation del 
oxlgeno a partir de la hemoglobina en la 
proximidad de tejidos activos. 
efecto cuello de botella Deriva genetica resul- 
tante de la reduction de una poblacion, tlpi- 
camente por un desastre natural, de manera 


que la poblacion sobreviviente ya no es mas 
geneticamente representativa de la poblacion 
original. 

efecto fundador Deriva genetica que se produce 
cuando unos pocos individuos quedan aisla- 
dos de una poblacion mas grande, con el re- 
sultado de que el acervo genico de la nueva 
poblacion no refleja a la poblacion original, 
efecto invemadero Calentamiento del planeta 
Tierra causado por la acumulacion atmosfe- 
rica de dioxido de carbono, que absorbe la 
radiation infrarroja reflejada y refleja parte 
de ella de regreso a la Tierra. 
eficiencia de production Fraction de energla al- 
macenada en los alimentos que no es utiliza- 
da para la respiration. 

eficiencia trbfica Porcentaje de la production 
transferida desde un nivel trofico al proxi¬ 
mo. 

electrocardiograma (ECG) Registro de los im- 
pulsos electricos que se desplazan a traves 
del musculo cardlaco durante el ciclo car- 
dlaco. 

electroforesis en gel Separation de acidos nu- 
cleicos o protelnas, en base a su tamano y 
carga electrica, mediante la medicion de la 
velocidad de desplazamiento a traves de un 
campo electrico en un gel. 
electrbn Partlcula subatomica con una unica 
carga negativa. Uno o mas electrones se 
mueven alrededor del nucleo del atomo. 
electrbn de Valencia Electron en el orbital mas 
extemo. 

electronegatividad Atraccion de un atomo por 
los electrones de un enlace covalente. 
electroporacibn Tecnica para introducir DNA 
recombinante dentro de las celulas aplican- 
do un breve pulso electrico a una solution 
que contiene celulas. La electricidad crea 
orificios temporaries en las membranas plas- 
maticas de las celulas, a traves de los cuales 
puede entrar el DNA. 

elemento Cualquier sustancia que no puede ser 
degradada a ninguna otra sustancia. 
elemento de control Segmento del DNA no co- 
dificante que contribuye a regular la trans¬ 
cription de un gen mediante la union a pro- 
telnas denominadas factores de transcrip¬ 
tion. 

elemento de vaso Celula corta, ancha, que 
transporta agua, y se encuentra en el xilema 
de la mayoria de las angiospermas y en unas 
pocas plantas vasculares que no florecen. 
Muertos al alcanzar la madurez, los elemen- 
tos de vaso se alinean en forma termino-ter- 
minal para formar conductos denominados 
vasos. 

elemento esencial En las plantas, un elemento 
quimico necesario para el crecimiento de la 
planta a partir de una semilla hasta corriple- 
tar su ciclo de vida, produciendo otra gene¬ 
ration de semillas. 

elemento transponible Segmento de DNA que 

puede moverse dentro del genoma de una 
celula por medio de un intermediary de 
DNA o de RNA 

eliminacibn Pasaje de material no digerido 
afuera del compartimiento digestivo. 
embarazo Condition en la cual se lleva uno o 
mas embriones dentro del utero. 
embriofito Otro nombre para las plantas terres- 


tres, que reconoce que las plantas terrestres 
comparten un rasgo comun derivado de un 
embrion dependiente multicelular. 
embribn Nuevo individuo en desarrollo. 
emigration Movimiento de los individuos afue¬ 
ra de una poblacion. 

empalmosoma o espliceosoma Complejo de en- 
samblaje complejo que interactua con los 
extremos de un intron de RNA durante el 
corte y empalme del RNA, liberando el in- 
tron y uniendo los dos exones adyacentes. 
enantibmero Una de dos moleculas que son 
imagenes especulares una de la otra. 
endocitosis Captation celular de macromolecu- 
las y otras sustancias formadas por particu- 
las mediante regiones localizadas de la 
membrana plasmatica que rodean a la sus¬ 
tancia y se invaginan para formar una vesi- 
cula intracelular. 

endocitosis mediada por receptor Movimiento 
de moleculas espetificas dentro de la celula 
mediante la invagination de veslculas mem- 
branosas que contienen proteinas con sitios 
receptores especlficos de las moleculas que 
estan incorporando; permite a una celula 
adquirir cantidades en masa de sustancias 
espetificas. 

endodermis La capa mas interna de la corteza 
en las raices de las plantas; un cilindro de 
grosor igual a una celula que forma los llmi- 
tes entre la corteza y el cilindro vascular, 
endodermo La mas interna de las tres capas 
germinates primarias en el embribn animal; 
recubre al arquenteron y da origen al higa- 
do, el pancreas, los pulmones y el revesti- 
miento interno del tubo digestivo. 
endoesqueleto Esqueleto duro, oculto entre los 
tejidos blandos de un animal, como las espi- 
culas de las esponjas, las placas de los equi- 
nodermos, y los esqueletos oseos de los ver- 
tebrados. 

endometrio Revestimiento interno del utero, 
que esta ricamente nutrido por vasos san- 
guineos. 

endomicorriza Tipo de micorriza que, a dife- 
rencia de la ectomicorriza, no tiene un man¬ 
to denso envainando la ralz. En cambio, las 
hifas microscopicas del hongo se extienden 
desde la ralz dentro del suelo. 
endoparasito Parasito que vive dentro de un 
huesped. 

endorfina Cualquiera de varias hormonas pro- 
ducidas en el cerebro y la hipofisis anterior 
que inhiben la perception del dolor, 
endosimbiosis en serie Modelo del origen de 
los eucariontes que consiste en una secuen- 
cia de eventos endosimbioticos por el cual 
las motocondrias, los cloroplastos, y tal vez 
otras estructuras celulares se derivan de pro- 
cariontes pequenos que han sido engullidos 
por celulas de mayor tamano. 
endosimbiosis secundaria Proceso en la evolu¬ 
tion eucarionte por la cual una celula euca- 
riotica heterotrofica engulle una celula euca- 
riotica fotosintetica, la cual sobrevive en una 
relation simbiotica dentro de la celula hete- 
rotrofica. 

endospermo Tejido rico en nutrientes formado 
por la union de una celula espermatica con 
dos nude os polares durante una fecunda¬ 
tion doble, que proporciona nutrition al 




embrion en desarrollo en las semillas de las 
angiospermas. 

endospora Celula resistente, con una gruesa cu- 
bierta, producida en una celula bacteriana 
expuesta a condiciones desfavorables. 
endotelio La capa mas interna de celulas esca- 
mosas simples que revisten a los vasos san- 
guineos; la unica estructura constituyente de 
los capilares. 

endot6rmico Referenda a organismos con cuer- 
pos que se calientan por el calor que genera 
el metabolismo. Este calor se utiliza habi- 
tualmente para mantener una temperatura 
corporal relativamente estable, mas elevada 
que la del ambiente extemo. 
endotermo Un animal, como un ave o un ma- 
mlfero, que utiliza el calor metabolico para 
regular la temperatura del cuerpo. 
endotoxina Componente toxico de la membra- 
na externa de ciertas bacterias gramnegativas 
que se libera solamente cuando la bacteria 
muere. 

energia Capacidad de realizar un trabajo (mo¬ 
ver materia en contra de una fuerza que se 
opone). 

energia cin£tica Energia del movimiento, que 
esta directamente relacionada con la veloci- 
dad de dicho movimiento. La materia que se 
mueve realiza un trabajo impartiendo el mo¬ 
vimiento a otra materia, 
energia de activacidn Vease energia libre de ac¬ 
tivation. 

energia libre de activacion Cantidad de energia 
que los reactivos deben absorber antes de 
que comience una reaccion qulmica; tam- 
bien denominada energia de activacion. 
energia libre Portion de energia de un sistema 
que puede realizar un trabajo cuando la 
temperatura y la presion son uniformes en 
la totalidad del sistema. La variation en la 
energia libre de un sistema se calcula me¬ 
diante la ecuacion D Q = DH - IDS, donde 
T es la temperatura absoluta. 
energia potencial Energia almacenada por la 
materia como resultado de su ubicaeion u 
ordenamiento espacial. 
energia quimica Energia almacenada en las 
uniones quimicas de las mol£culas; una for¬ 
ma de energia potencial. 
energia tdrmica Vease calor. 
enfermedad autoinmunitaria Trastomo inmuno- 
logico en el cual el sistema inmunitario reac- 
ciona contra si mismo. 

enfermedad cardiovascular Enfermedades del 
corazon y de los vasos sanguineos. 
enfermedad de Alzheimer Demencia asociada 
con la edad (deterioro mental) caracterizado 
por confusion, perdida de memoria y o.tros 
sintomas. 

enfermedad de Huntington Enfermedad geneti- 
ca humana causada por un alelo dominante; 
caracterizada por movimientos no controla- 
dos del cuerpo y degeneracion del sistema 
nervioso; habitualmente fatal 10 a 20 anos 
despues del comienzo de los sintomas. 
enfermedad de Parkinson Trastorno motor cau- 
sado por una enfermedad cerebral progresi- 
va y caracterizado por la dificultad en iniciar 
los movimientos, lentitud en el movimiento, 
y rigidez. 

enfermedad de Tay-Sachs Enfermedad genetica 


humana causada por un alelo recesivo para 
una enzima disfuncional, que produce la 
acumulacion de ciertos lipidos en el cerebro. 
Generalmente se manifiestan convulsiones, 
ceguera y degeneracion del rendimiento mo¬ 
tor y mental a los pocos meses despues del 
nacimiento. 

enfriamiento por evaporacidn Propiedad de un 
liquido por la cual la superficie se torna mas 
fria durante la evaporation, a causa de una 
perdida de moleculas altamente cineticas ha- 
cia el estado gaseoso. 

enlace covalente Tipo de enlace quimico fuerte 
por el cual dos atomos comparten uno o 
mas electrones de Valencia, 
enlace covalente no polar Tipo de enlace cova¬ 
lente en el cual los electrones son comparti- 
dos equitativamente entre dos atomos de 
electronegatividad similar, 
enlace covalente polar Enlace covalente entre 
atomos que difieren en su electronegativi¬ 
dad. Los electrones compartidos son atral- 
dos mas cerca del atomo mas electronegati¬ 
ve, haciendolo mas ligeramente negativo y 
al otro atomo ligeramente positivo. 
enlace de hidrdgeno Tipo de enlace quimico 
debil formado cuando el atomo de hidroge- 
no levemente positivo de un enlace covalen¬ 
te polar en una molecula es atraido hacia el 
atomo levemente negativo de un enlace co¬ 
valente polar de otra molecula. 
enlace glucosidico Enlace covalente formado 
entre dos monosacaridos mediante una reac¬ 
cion de deshidratacion. 

enlace ionico Enlace quimico que resulta de la 
atraccion entre iones con cargas opuestas. 
enlace peptidico Enlace covalente entre dos 
unidades de aminoacidos, que se forma me¬ 
diante una reaccion de deshidratacion. 
enlace quimico Atraccion entre dos atomos, 
que resulta de compartir electrones de sus 
orbitas mas externas, o de la presencia de 
cargas opuestas en ambos atomos. Los ato¬ 
mos unidos consiguen completar los electro¬ 
nes de sus orbitales mas extemos. 
ensayo de micromatrices de DNA Metodo para 
detectar y medir la expresion de miles de 
genes al mismo tiempo. Minusculas cantida- 
des de una gran cantidad de fragmentos de 
DNA de cadena simple, que representan di- 
ferentes genes, se fijan a un portaobjetos de 
vidrio. Estos fragmentos, que idealmente re¬ 
presentan todos los genes de un organismo, 
son analizados mediante hibridacion con va- 
rias muestras de moleculas de cDNA. 
enterocelo Patron de formation de la cavidad 
del cuerpo comun en el desarrollo del deu- 
terostoma, en el cual el mesodermo se desa- 
rrolla a partir de la pared del arquenteron y 
se ahueca, formando la cavidad del cuerpo. 
entrecruzamiento Intercambio reciproco de ma¬ 
terial genetico entre cromatidas no herma- 
nas durante la profase 1 de la meiosis. 
entropla Medicion cuantitativa del desorden o 
aleatoridad, simbolizada con una 5. 
envoltura nuclear Membrana en los eucariontes 
que encierra al nucleo, separandolo del cito- 
plasma. 

envoltura o cubierta vitelina Hinchazon de la 
capa vitelina por afuera de la membrana 
plasmatica. 


envoltura viral Membrana que recubre la capsi- 
de que a su vez encierra al genoma viral, 
enzima Proteina que actua como catalizador, un 
agente quimico que modifica la velocidad de 
una reaccion sin ser consumida por la reac¬ 
cion. 

enzima de restriction Enzima de degradation 
que reconoce y corta el DNA (inclusive el de 
ciertos fagos) que es extrano a la bacteria, 
eosindfilo Tipo de globulo bianco con baja acti- 
vidad fagocitaria que se piensa que desem- 
pena un papel en la defensa contra gusanos 
parasitos liberando enzimas toxicas para es¬ 
tos invasores. 

eptiidimo Cavidad estrecha en el centro de la 
medula espinal que se continua con los ven- 
triculos cerebrales llenos de liquido cefalo- 
rraquideo. 

epiedtilo En el embrion de una angiosperma, el 
eje embrionario por arriba del punto de 
union del cotiledon (o de los cotiledones). 
epidermis (1) Sistema de tejido dermico de las 
plantas no madereras, que habitualmente 
consiste en una capa simple de celulas estre- 
chamente compactadas. (2) La cubierta ex¬ 
terna de los animales. 

epididimo Tubulo enrollado localizado en la 
adyacencia del testiculo donde se almacenan 
los espermatozoides. 

epifita Planta que se alimenta a si misma, pero 
que crece en la superficie de otra planta que 
la sostiene, generalmente en las ramas o 
troncos de los arboles tropicales. 
epiglotis Hoja cartilaginosa que bloquea el te- 
cho de la faringe, la glotis, durante la deglu- 
cion, lo que impide la entrada de alimentos 
o liquidos en el sistema respiratorio. 
episoma Elemento genetico que puede existir 
como plasmido o como una parte del cro- 
mosoma bacteriano. 

epistasis Tipo de interaction genetica por la 
cual un gen altera los efectos fenotipicos de 
otro gen que es heredado independiente- 
mente. 

epitalamo Region del cerebro, derivada del 
diencefalo, que contiene varias agrupaciones 
de capilares que producen liquido cefalorra- 
quideo. 

epiteho de transporte Una o mas capas de celu¬ 
las epiteliales especializadas que regulan los 

* movimientos de los solutos. 

* epitelio estratificado Epitelio que consiste en 

mas de una capa de celulas en el cual algu- 
nas, pero no todas las celulas, estan en con- 
tacto con la lamina basal, 
epitelio glandular Epitelio que absorbe o secreta 
soluciones quimicas. 

epiteho simple Epitelio que consiste de una 
unica capa de celulas que se apoyan todas 
en la lamina basal. 

epiteto especlfico Segunda parte de un bino- 
mio, que se refiere a la especie dentro de un 
genero. 

epltopo Pequena region accesible de un antige- 
no a la cual se une un receptor antigenico o 
anticuerpo; tambien se denomina determi- 
nante antigenico. 

equilibrio de Hardy-Weinberg Condicion que 
describe una poblacion que no evoluciona 
(una que esta en equilibrio genetico). 
equilibrio puntual En la teoria evolutiva, perio- 
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dos prolongados de aparente estasis (sin 
cambios) interrumpidos por peiiodos relati- 
vamente breves de cambio subito. 
equilibrio qulmico En una reaccion quimica re¬ 
versible, el punto en el cual la velocidad de 
la reaccion directa es igual a la velocidad de 
la reaccion inversa. 

equinodermo Deuterostoma marino de movi- 
miento lento o sesil con un sistema vascular 
de agua y, en los adultos, anatomia radial. 
Los equinodermos incluyen estrellas de mar, 
estrellas serpiente, erizos de mar, estrellas de 
plumas, y pepinos de mar. 
eritrocito Globulo rojo que contiene hemoglo- 
bina, cuya funcibn es el transporte de oxige- 
no en el sistema circulatorio. 
eritropoyetina (EPO) Hormona producida en el 
rinon cuando los tejidos del cuerpo no reci- 
ben suficiente oxlgeno. Esta hormona esti- 
mula la produccion de eritrocitos. 
escala de Celsius Escala de temperatura (°C) 
igual a 5/9 (°F - 32) que mide el punto de 
congelation del agua a 0 °C y el punto de 
ebullition del agua a 100 °C. 
escamosa Forma aplanada, semejante a una te- 
ja, de un tipo de celula epitelial. 
escarcha permanente Estrato permanentemente 
congelado por debajo de la tundra artica. 
esclereida Celula esclerenquimatica corta e irre¬ 
gular, que se encuentra en la cascara de las 
nueces y en la testa de las semillas, dispersa a 
lo largo del parenquima de algunas plantas. 
esclerbtica Capa de tejido conectivo mas exter¬ 
na, blanca y resistente, que forma el globo 
del ojo en los vertebrados. 
escroto Bolsa de piel por afuera del abdomen que 
alberga al testiculo; su funcibn es enfriar los 
espermatozoides, manteniendolos viables. 
escutelo Tipo especial de cotiledon que se en¬ 
cuentra en la familia de las hierbas. 
esfinter Valvula en forma de anillo constituida 
por musculos modificados en un tubo mus¬ 
cular, como el tracto digestivo; cierra el tubo 
como un nudo corredizo. 
esfinter pilbrico En el tracto digestivo de los 
vertebrados, un anillo muscular que regula 
el pasaje del alimento desde el estomago ha- 
cia el intestino delgado. 

esbfago Canal que conduce la comida, median- 
te peristalsis, desde la faringe al estomago. 
especiacion Origen de nuevas especies en la 
evolution. 

especiacibn alop£trica Una forma de especia¬ 
cibn inducida que se produce cuando una 
poblacion ancestral resulta segregada por 
una barrera geografica, o cuando es dividida 
en dos o mas subplobaciones aisladas geo- 
graficamente. 

especiacibn simpatrica Modo de especiacion 
que se produce como resultado de un cam¬ 
bio radical en el genoma de una subpobla- 
cion, aislando reproductivamente a la sub- 
poblacion de la poblacion progenitora. 
especie Grupo cuyos miembros poseen caracte- 
rfsticas anatomicas similares y tienen la ca- 
pacidad de cruzarse. 

especie clave Especie que no es necesariamente 
abundante en una comunidad, pero que 
ejerce un fuerte control de la estructura de 
la comunidad por la naturaleza de su papel 
o nicho ecologico. 


especie en peligro Especie que esta en peligro 
de extincion en la totalidad o en una por- 
cion significativa de su rango. 
especie introducida Especie trasladada por el 
ser humano, tanto intencionalmente como 
accidentalmente, de su localizacion original 
a una nueva region geografica; tambien de- 
nominada especie exotica, 
especie invasora Especie que se desarrolla y 
mantiene afuera de su rango original; gene- 
ralmente introducida por el ser humano. 
especies amenazadas Especies que se considera 
que estaran en peligro en un futuro predeci- 
ble. 

especies dominantes Aquellas especies en una 
comunidad que tienen la mayor abundancia 
o la biomasa mas elevada. Estas especies 
ejercen un control poderoso sobre la apari- 
cion y distribucion de las otras especies. 
especies endemicas Especies confinadas a un 
area geografica especifica, relativamente pe- 
quena. 

espectro de absorcion El rango de la capacidad 
de un pigmento para absorber varias longi¬ 
tudes de onda de la luz. 
espectro de accibn Grafico que ilustra la efica- 
cia relativa de diferentes longitudes de onda 
de radiacion para impulsar un proceso parti¬ 
cular. 

espectro electromagnbtico Espectro de radia- 
cibn completo que abarca desde longitudes 
menores a un nanometro hasta mas de un 
kilbmetro. 

espectrofotbmetro Instrumento que mide las 
proporciones de luz de diferentes longitudes 
de onda absorbidas y transmitidas por un 
solucion de pigmento. 

espermatogbnesis Produccion continua y proll- 
fica de espermatozoides maduros en los tes- 
tlculos. 

espermatogonia Celulas madre que dan origen 
al espermatozoide. 
espermatozoide Game to masculino. 
espermoteca Saco del sistema reproducer fe- 
menino donde son almacenados los esper¬ 
matozoides. 

espongocele Cavidad central de una esponja. 
espora En el ciclo vital de una planta o alga que 
experimenta una alternancia de generacio- 
nes, la celula haploide producida meiotica- 
mente que se divide por mitosis y genera un 
individuo multicelular, el gametofito, sin fu- 
sionarse con otra celula. 
esporangio Capsula en los hongos y plantas en 
la cual se produce la meiosis y se desarrollan 
esporas haploides. 

esporocito Celula diploide, tambien conocida 
como celula madre de las esporas, que se di¬ 
vide por meiosis y genera esporas haploides. 
esporofilo Hoja especializada en la reproduc- 
cion. 

esporofito En organismos que experimentan 
una alternancia de generaciones, la forma 
diploide multicelular que resulta de la union 
de gametos y las esporas haploides produci- 
das meioticamente que crece en la genera- 
cion del gametofito. 

esporopolenina Poltmero duradero que recubre 
los cigotos expuestos de las algas caroficeas 
y forma paredes de esporas vegetales, impi- 
diendoles que se sequen. 


esporozoito Celula infecciosa diminuta que re- 
presenta una etapa del ciclo de vida del api- 
complexo. 

esqueleto hidrost&tico Sistema esqueletico com- 
puesto de liquido mantenido bajo presion en 
un compartimiento corporal cerrado; el es¬ 
queleto principal de la mayoria de los cnida- 
rios, gusanos pianos, nematodos y anelidos. 
esquizocelia Patron de formacion de la cavidad 
del cuerpo comun en el desarrollo de los 
protostomas, por el cual inicialmente se se- 
paran masas solidas de mesodermo, forman- 
do la cavidad del cuerpo. 
esquizofrenia Trastorno mental severo caracteri- 
zado por episodios psicoticos en los cuales 
los paciente pierden la capacidad de distin- 
guir la realidad de las alucinaciones. 
estambre Organo reproductive productor de 
polen de una flor, que consta de una antera 
y un filamento. 

estatocisto Tipo de mecanorreceptor cuya fun- 
cion es el equilibrio de los invertebrados por 
medio del uso de estatolitos, que estimulan 
celulas pilosas en relacion con la gravedad. 
estatolito (1) En las plantas, un plastido espe- 
cializado que contiene densos granos de al- 
midon y que puede desempenar un papel 
en la deteccion de la gravedad. (2) En los 
invertebrados, un grano u otros granulos 
densos que se establecen en respuesta a la 
gravedad, y que se encuentran en organos 
sensoriales cuya funcion es el equilibrio. 
estela Tejido vascular de un tallo o raiz. 
estenohalino Referenda a organismos que no 
pueden tolerar cambios sustanciales en la 
osmolaridad externa. 

esteroide Tipo de llpido caracterizado por un 
esqueleto de carbono que consiste en cuatro 
anillos con varios grupos funcionales uni- 
dos. 

estigma Parte pegajosa del carpelo de una flor, 
que atrapa los granos de polen. 
estilo El tronco del carpelo de una flor, con el 
ovario en la base y el estigma en el extremo 
superior. 

estlmulo signo Estimulo sensorial externo que 
desencadena un patron de accibn fijo. 
estlpite Estructura similar a un tallo en un alga 
marina. 

estirpe celular Los ancestros de una celula. 

*** estivacibn Sopor de verano; un estado fisiolbgi- 
4 co que se caracteriza por un metabolismo 
lento e inactividad, y que permite la super- 
vivencia durante largos peiiodos de tempe¬ 
ratura elevada y disminucion del aporte de 
agua. 

estoma Poro microscopico rodeado por celulas 
guardianas en la epidermis de las hojas y ta- 
llos que permite el intercambio gaseoso en- 
tre el medio ambiente y el interior de la 
planta. 

estbmago Organo del sistema digestivo que al- 
macena alimentos y realiza los pasos preli- 
minares de la digestion, 
estrfa primitiva Depresion en la superficie de 
un embrion de ave temprano, a lo largo del 
futuro eje longitudinal del cuerpo. 
estribo El tercero de los tres huesecillos del oi- 
do medio. 

estro Perlodo de actividad sexual asociado con 
la ovulacion. 








estr6bilos Termino tecnico para agrupaciones 
de esporofilos conocidas comunmente como 
conos, que se encuentran en la mayoria de 
las gimnospermas y en algunas plantas vas- 
cuiares sin semillas. 

estrdgeno Cualquier hormona esteroidea, como 
el estradiol, que estimula el desarrollo y 
mantenimiento del sistema reproductor fe- 
menino y las caracterfsticas sexuales secun- 
darias. 

estroma Llquido de los cloroplastos rodeado 
por la membrana tilacoidal; participa en la 
sintesis de moleculas organicas a partir de 
dioxido de carbono y agua. 

estromatolito Estructura semejante a una roca 
compuesta de capas de procariontes y sedi- 
mento. 

estructura cuatemaria Forma particular de un 
complejo definida por el ordenamiento tri¬ 
dimensional caracteristico de sus unidades 
constituyentes, cada uno de ellos un poli- 
peptido. 

estructura primaria Nivel de la estructura de 
una protelna que se refiere a la secuencia es- 
pecifica de aminoacidos. 

estructura secundaria Enrollamiento o plega- 
miento localizado, repetitivo, del esqueleto 
polipeptldico de una proteina causado por 
la formation de puentes de hidrogeno entre 
las uniones peptidicas. 

estructura terciaria Disposition tridimensional 
de una molecula proteica producida por in- 
teracciones de cadenas laterales que partici- 
pan en interacciones hidrofobas, enlaces io- 
nicos, enlaces de hidrogeno, y puentes di- 
sulfuro. 

estructura trdfica Relaciones diferentes de ali¬ 
mentation en un ecosistema, que determi- 
nan la ruta del flujo de energia y el patron 
de ciclado quimico. 

estructuras homologas-Estructuras en diferentes 
especies que son similares a causa de ances- 
tros comunes. 

estuario Area donde una corriente de agua fres- 
ca o no se mezcla con el oceano. 

etileno La unica hormona vegetal gaseosa. Entre 
sus varios efectos se encuentra la respuesta 
al estres mecanico, la muerte celular progra- 
mada, la abscision de las hojas y la madura- 
cion del fruto. 

etiolation Adaptaciones morfologicas de las 
plantas para crecer en la oscuridad. 

etologia Estudio del comportamiento animal en 
condiciones naturales. 

etologia cognitiva Estudio cientlfico de la cogni¬ 
tion; estudio de la conexion entre el proce- 
samiento de datos por el sistema nervioso y 
la conducta del animal. 

eucromatina La forma mas abierta, desenrollada 
de la cromatina eucariotica que esta disponi- 
ble para la transcripcion. 

eudicotiledOneas Clado constituido por la gran 
mayoria de las plantas con flores que tienen 
dos hojas embrionarias de las semillas, o co- 
tiledones. 

eugl6nido Protista, como Euglena o sus parien- 
tes, caracterizado por un bolsillo anterior, o 
camara, desde la cual emergen uno o dos 
flagelos. 

Eukarya Dominio que incluye todos los orga- 
nismos eucariontes. 


eumetazoario Miembro del clado Eumatozoa, 
animales con tejidos verdaderos (todos los 
animales, excepto las esponjas). 
eurihalino Referenda a los organismos que pue- 
den tolerar cambios sustanciales en la osmo- 
laridad externa. 

euript£rido Camlvoro extincto queliceriforme 
tambien denominado escorpion de agua. 
euterio Mamifero placentario cuyas crias com- 
pletan su desarrollo embrionario dentro del 
utero, unidos a la madre a traves de la pla¬ 
centa. 

eutroficacidn Proceso por el cual los nutrientes, 
particularmente el fosforo y el nitrogeno, se 
toman altamente concentrados en un cuer- 
po de agua, lo que conduce a un elevado 
crecimiento de organismos como las algas. 

La eutroficacion cultural se refiere a situa- 
ciones donde los nutrientes agregados al 
cuerpo de agua se originan principalmente 
de fuentes humanas, como el drenaje o al- 
cantarillado agricola. 

evaporation Elimination de la energia calorica 
de la superficie de un llquido que esta per- 
diendo algunas de sus moleculas. 
evapotranspiracidn real Cantidad de agua trans- 
pirada anualmente por las plantas y evapo- 
rada del suelo, generalmente medida en mi- 
llmetros. 

evapotranspiracion Evaporation de agua desde 
el suelo mas la transpiration de agua por las 
plantas. 

evolucion Todos los cambios que han transfor- 
mado la vida en la Tierra desde sus comien- 
zos mas tempranos hasta la diversidad que 
la caracteriza hoy en dla. 
evolution en mosaico Evolucion de diferentes 
caracterfsticas de organismos a diferentes ve- 
locidades. 

exclusidn competitiva Concepto de que cuando 
las poblaciones de dos especies similares 
compiten por los mismos recursos limita- 
dos, una poblacion utilizara los recursos 
mas eficientemente y tendra una ventaja re- 
productiva que eventualmente la conducira 
a la eliminacion de la otra poblacion. 
excrecidn Eliminacion de productos de desecho 
del metabolismo que contienen nitrogeno. 
exocitosis Secrecion celular de macromoleculas 
mediante la fusion de veslculas con la mem- 
brana plasmatica. * 

exoenzima Enzima hidrolitica poderosa secreta- 
da por un hongo fuera de su cuerpo para di- 
gerir el alimento. 

exoesqueleto Recubrimiento duro en la superfi¬ 
cie de un animal, como la concha de un 
molusco o la cuticula de un artrOpodo, que 
proporciona protection y puntos de inser¬ 
tion para los musculos. 

exbn Region codificante de un gen eucariotico. 

Los exones, que tienen expresiOn, estan se- 
parados unos de otros por medio de intro- 
nes. 

exotoxina Protelna toxica que es secretada por 
un procarionte y que produce sintomas es- 
peclficos aun en la ausencia del procarionte. 
expansinas Enzimas vegetales que rompen los 
enlaces cruzados (enlaces de hidrogeno) en¬ 
tre las miofibrillas de celulosa y otros consti¬ 
tuyentes de la pared celular, haciendo mas 
laxa la estructura de la pared. 


expectativa de vida al nacer Prediction de la 
duration promedio de la vida al nacer. 
experimento controlado Experimento en el cual 
un grupo experimental se compara con un 
grupo control que se diferencia solamente 
en el factor que se esta estudiando. 
explosion c£mbrica Estallido de origen evoluti- 
vo cuando la mayoria de los principales pla¬ 
nes corporales de los animales aparecieron 
en un tiempo relativamente breve de la his- 
toria geologica; se produjo en el registro fo- 
sil hace aproximadamente 542 a 525 millo- 
nes de anos. 

expresidn g6nica diferencial Expresion de dife¬ 
rentes conjuntos de genes por celulas con el 
mismo genoma. 

extension convergente Mecanismo de desplaza- 
miento celular en el cual las celulas de una 
capa de tejido se redistribuyen de manera 
tal que la capa de celulas se torna mas del- 
gada y al mismo tiempo mas larga. 
exteroceptor Receptor sensorial que detecta es- 
tlmulos situados afuera del cuerpo, como el 
calor, la luz, la presion, y los compuestos 
qulmicos. 

extremo cohesivo o pegajoso Extremo monoca- 
tenario de un fragmento de restriccion del 
DNA de doble cadena. 

extremdfilo Procarionte que vive en un ambien- 
te extremo. Los extremofilos incluyen a los 
metanogenos, los halofilos extremes y los 
termofilos extremos. 

eyaculacidn Propulsion del semen desde el epi- 
didimo por medio de la musculatura del 
conducto deferente, conducto eyaculatorio y 
uretra. 

facilitador Especie que tiene un efecto positivo 
en la supervivencia y reproduccion de otras 
especies en una comunidad y que contribu- 
ye a la estructura de la comunidad. 
factor de crecimiento Protelna que debe estar 
presente en el medio ambiente extracelular 
(medio de cultivo o cuerpo de un animal) 
para el crecimiento y desarrollo normal de 
ciertos tipos de celulas; un regulador local 
que actua en las celulas de las proximidades 
estimulando la proliferacion y diferenciacion 
celular. 

factor de crecimiento sunil insulina Hormona 
producida por el hlgado cuya secrecion es 
estimulada por la hormona de crecimiento. 
Estimula directamente el crecimiento del 
hueso y el cartllago. 

factor de transcripcidn Protelna reguladora que 
se une al DNA y estimula la transcripcion de 
genes especlficos. 

factor F Factor de fertilidad en las bacterias; 
segmento del DNA que confiere la capaci- 
dad de formar pili para la conjugacion y 
funciones relacionadas necesarias para la 
transferencia del DNA del donante al recep¬ 
tor. Puede existir como plasmido o estar in- 
tegrado al cromosoma bacteriano. 
factor natriur£tico auricular (FNA) Hormona 
peptldica que se opone al sistema renina-an- 
giotensina-aldosterona (SRAA). 
factor Rh Antlgeno proteico de la superficie de 
los globulos rojos designado Rh positivo. Si 
una madre Rh negativa es expuesta a sangre 
de un feto Rh positivo, produce anticuerpos 
anti-Rh de la clase IgG. 


Glosario 
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fago Virus que in feet a una bacteria; tambien de- 
nominado bacteriofago. 
fago templado Fago que es capaz de reprodu- 
cirse mediante ciclo litico como lisogenico. 
fago virulento Fago que se reproduce solamente 
mediante un ciclo litico. 
fagocitosis Tipo de endocitosis de sustancias de 
gran tamano, formadas por partlculas, lleva- 
da a cabo principalmente por macrofagos, 
neutrofilos y celulas dendrlticas. 
familia En la clasificacion, la categoria taxono- 
mica por encima de gbnero. 
familia multigbnica Coleccion de genes con se- 
cuencias identicas o similares, presumible- 
mente de origen comun. 
faringe Area de la garganta de los vertebrados 
por donde pasa el aire y los alimentos; en 
los gusanos aplanados, el tubo muscular que 
protruye desde la cara ventral del gusano y 
termina en la boca. 

fasclculo vascular Banda de tejidos vasculares 
(tanto xilema como floema) en el tallo o en 
la hoja. 

fase de flujo menstrual Porcion del ciclo uterino 
(menstrual) cuando se produce el sangrado 
menstrual. 

fase folicular Parte del ciclo ovarico durante el 
cual los follculos crecen y los ovocitos ma- 
duran. 

fase G 0 Estadlo donde no se produce division 
celular, de una celula que acaba de abando- 
nar el ciclo celular. 

fase Gj Primera fase de crecimiento del ciclo ce¬ 
lular, que consiste en la porcion de la inter- 
fase antes de que comience la sintesis de 
DNA. 

fase G 2 Segunda fase de crecimiento del ciclo 
celular, que consiste en la porcion de la in- 
terfase luego de que se produzca la sintesis 
de DNA. 

fase luteinica Parte del ciclo ovarico durante el 
cual celulas endocrinas del cuerpo luteo se- 
cretan hormonas femeninas. 
fase M Vease fase mitotica (fase M). 
fase mitotica (fase M) Fase del ciclo celular que 
incluye la mitosis y la citocinesis. 
fase prollferativa Porcion del ciclo uterino 

(menstrual) en la cual el endometrio se rege¬ 
nera y se engrosa. 

fase S Fase de sintesis del ciclo celular; la por- 
cibn de la interfase durante la cual se replica 
el DNA. 

fase secretora Aquella porcion del ciclo uterino 
(menstrual) en la que el endometrio conti- 
nua engrosandose, se hace mas vasculariza- 
do, y se desarrollan glandulas que segregan 
un liquido rico en glucogeno. 
fauna de Ediacara Fosiles animales generalmen- 
te aceptados como los mas precoces, que 
datan aproximadamente de 575 millones de 
anos. 

fecundacibn Union de los gametos haploides 
para producir un cigoto diploide. 
fecundacibn doble Mecanismo de fecundidad 
en las angiospermas, por el cual dos game¬ 
tos masculinos se unen con dos celulas en el 
saco embrionario para formar el cigoto y el 
endospermo. 

fecundacibn externa Fusion de los gametos que 
los padres han descargado en el ambiente. 
fecundacibn interna Reproduccion en la cual 


los espermatozoides se depositan cerca o 
dentro del tracto reproductive femenino y la 
fecundacibn se produce dentro de dicho 
tracto. 

fenotipo Rasgos flsicos y psicologicos de un or- 
ganismo, que estan determinados por su 
constitucion genetica. 

fermentacibn Proceso catabolico que produce 
una cantidad limitada de ATP a partir de la 
glucosa, sin una cadena de transporte de 
electrones, y que produce un producto final 
caracteristico, como el etilalcohol o acido 
lactico. 

fermentacibn &cida lictica Transformacion de 
piruvato en lactato sin liberacion de dioxido 
de carbono. 

fermentacibn alcohblica Conversion del piruva¬ 
to en dioxido de carbono y alcohol etllico. 
feromona En los animales y los hongos, un pe- 
queno compuesto qulmico volatil que tiene 
funciones en la comunicacion, y que en los 
animales actua en forma bastante similar a 
una hormona influyendo en la fisiologia y la 
conducta. 

fertilizacibn in vitro Fecundacibn de ovulos en 
recipientes de laboratorio seguida de la im- 
plantacion artificial del embrion temprano 
en el utero de la madre. 
feto Ser humano en desarrollo desde la novena 
semana de gestacion hasta el nacimiento; 
tiene todas las estructuras principales de un 
adulto. 

fibra Tipo de celula lignificada que refuerza el 
xilema de las angiospermas y que tiene fun¬ 
ciones de soporte mecanico; una celula es- 
clerenquimatica delgada, aguzada en los ex- 
tremos, que generalmente se presenta for- 
mando fasclculos. 

fibra colagena Fibra resistente de la matriz ex- 
tracelular. Las fibras colagenas estan hechas 
de colageno, no son elasticas, y no se desga- 
rran facilmente cuando son estiradas a lo 
largo. 

fibra elastica Flebra alargada constituida por la 
proteina elastina. Las fibras elasticas propor- 
cionan una cualidad elastica a la matriz ex- 
tracelular que se complementa con la fuerza 
no elastica de las fibras colagenas. 
fibra reticular Fibra de colageno muy delgada y 
ramificada. Las fibras reticulares forman un 
apretado tejido que se continua con las fi¬ 
bras colagenas de la matriz extracelular. 
fibras musculares lentas Celulas musculares que 
pueden sostener largas contracciones. 
fibras rapidas o fibras musculares r&pidas Celu¬ 
las musculares utilizadas para las contraccio¬ 
nes rapidas y poderosas. 
fibrina Forma activada de la proteina de la coa- 
gulacion fibrinogeno, que se agrega en he- 
bras que forman la trama del coagulo. 
fibrinogeno Forma inactiva de una proteina 
plasmatica que es transformada en su forma 
activa fibrina, que se agrega en hebras que 
forman la estructura subyacente del coagulo 
sangulneo. 

fibroblasto Tipo de celula en el tejido conectivo 
laxo que secreta los ingredientes proteicos 
de las fibras extracelulares. 
fibronectina Glucoprotelna que contribuye a la 
adherencia de las celulas a la matriz extrace¬ 
lular. 


fibrosis qulstica Desorden genetico del ser hu¬ 
mano causado por un alelo recesivo para 
una proteina del canal de cloruro; se carac- 
teriza por una secrecion excesiva de moco y 
una consecuente vulnerabilidad a las infec- 
ciones; sin tratamiento es fatal, 
fijacibn de nitrbgeno Asimilacion del nitrogeno 
atmosferico por ciertos procariontes para 
formar compuestos nitrogenados que pue¬ 
den ser utilizados directamente por las plan- 
tas. 

fijacibn del carbono Incorporacion de carbono 
a partir del C0 2 en un compuesto organico 
por un organismo autotrofo (una planta, 
otro organismo fotosintetico, o un proca- 
rionte quimioautotrofo). 
filamento Tallo de un estambre. 
filamento delgado El mas pequeno de los dos 
miofilamentos que consiste en dos cadenas 
de actina y dos cadenas de proteina regula¬ 
tors enrolladas una alrededor de la otra. 
filamento grueso Filamento compuesto por una 
distribucion escalonada de moleculas de 
miosina; componente de las miofibrillas en 
las fibras musculares. 

filamento intermedio Componente del citoes- 
queleto que incluye a todos los filamentos 
de un tamano intermedio entre los microtu- 
bulos y los microfilamentos. 
filo En la clasificacion, la categoria taxonomica 
por encima de la clase, 

filogenia Flistoria evolutiva de una especie o de 
un grupo de especies relacionadas. 
ffiograma Arbol filogenetico en el cual la longi- 
tud de las ramas refleja el ntimero de cam- 
bios geneticos que se han producido en una 
secuencia particular del DNA o del RNA en 
los diferentes linajes. 

filtracibn Extraccion de agua y pequenos solu- 
tos, incluyendo desechos metabolicos, de los 
llquidos corporales, en el sistema excretor. 
filtrado Liquido extraldo por el sistema excretor 
de los fluldos corporales. El sistema excretor 
produce orina a partir del filtrado, luego de 
extraer del filtrado los solutos valiosos y 
concentrarlo. 

fimbria Apendice corto procariotico, semejante 
a un pelo, con funciones de adherencia a un 
% sustrato o a otras celulas. 

' 4 fisiologia Estudio de las funciones de un orga¬ 
nismo. 

fisibn Separacion de un progenitor en dos o 
mas individuos de aproximadamente igual 
tamano. 

fisibn binaria Tipo de division celular por la 
cual los procariontes se reproducen. Cada 
celula hija dividida recibe una copia del uni- 
co cromosoma parental, 
fitoalexina Antibiotico producido por las plan- 
tas, que destruye los microorganismos o in- 
hibe su crecimiento. 

fitocromos Una clase de receptores.de luz en las 
plantas. Absorben principalmente luz roja, 
estos fotorreceptores regulan muchas res- 
puestas vegetales, incluyendo la germinacion 
de las semillas y la evitacion de la sombra. 
fitoplancton Algas y bacterias fotosinteticas que 
derivan pasivamente en la zona pelagica de 
un medio ambiente acuatico. 
fitorremediacibn Tecnologla emergente no des- 
tructiva que busca recuperar a bajo costo las 







areas contaminadas aprovechando la notable 
capacidad de ciertas especies vegetales de 
extraer del suelo metales pesados y otros 
contaminante y de concentrarlos en porcio- 
nes facilmente recolectables de la planta. 

fl&ccida Una pared celular es flaccida con res- 
pecto a sus alrededores cuando no hay ten- 
dencia del agua a ingresar. 

flagelo Apendice celular largo especializado en 
la locomocion. Los flagelos de los procarion- 
tes y eucariontes difieren tanto en su estruc- 
tura como en su funcibn. 

floema Tejido de las plantas vasculares que 
consiste en celulas vivas dispuestas en tubos 
alargados que transportan hidratos de car- 
bono y otros nutrientes organicos a traves 
de la planta. 

flor En una angiosperma, un tallo corto con 
hasta cuatro conjuntos de hojas modifica- 
das, que poseen las estructuras para las fun- 
ciones de la reproduccion sexual. 

flor completa Flor que posee los cuatro organos 
florales basicos: sepalos, petalos, estambres 
y carpelos. 

flor incompleta Flor en la cual uno o mas de 
los cuatro organos florales basicos (sepalos, 
petalos, estambres o carpelos) estan ausentes 
o no son funcionantes. 

florigeno Serial de florecimiento, no identificada 
todavia qulmicamente, que podria ser una 
hormona o podria tratarse de una modifica¬ 
tion de las concentraciones relativas de mul¬ 
tiples hormonas. 

fluidofago Animal que se alimenta de los liqui- 
dos ricos en nutrientes de otro organismo 
vivo. 

flujo ciclico de electrones Recorrido del flujo de 
electrones durante las reacciones luminosas 
de la fotosintesis que involucra solamente al 
fotosistema I y que produce ATP pero no 
NADH u oxigeno. , 

flujo de masa o de presibn Movimiento del 
agua debido a una diferencia de presiones 
entre dos localidades. 

flujo electrbnico no ciclico Ruta del flujo de 
electrones durante las reacciones de la fase 
luminosa de la fotosintesis en el que partici- 
pan ambos fotosistemas y produce ATP, 
NADPH y oxigeno. FI flujo electrbnico neto 
es desde el agua hasta el NADP + . 

flujo gbnico Adiciones o sustracciones geneticas 
a una poblacion que resultan del movimien¬ 
to de gametos o individuos fertiles. 

follculo Estructura microscopica en el ovario 
que contiene el ovulo en desarrollo y secreta 
estrogenos. 

foraminlfero Protista acuatico que secreta una 
concha dura que contiene carbonato de cal- 
cio y que extiende seudopodos a traves de 
poros en la concha. 

formacibn reticular Sistema de neuronas, que 
contiene mas de 90 nucleos independientes, 
que atraviesa la parte central del tallo cere¬ 
bral. 

formula estructural Tipo de notation molecular 
en la cual los atomos constituyentes estan 
unidos por lineas que representan los enla¬ 
ces covalentes. 

formula molecular Tipo de notacion molecular 
que indica solamente la cantidad de los ato¬ 
mos constituyentes. 


forbnidos Un lofoforado marino que habita en 
un tubo. 

forrajear Conducta necesaria para reconocer, 
buscar, capturar y consumir el alimento. 
fosfoenolpiruvato (PEP) carboxilasa Enzima que 
anade dioxido de carbono al fosfoenolpiru¬ 
vato (PEP) para formar oxalacetato. 
fosfolipido Molecula constituyente de la bicapa 
interna de las membrarfas biologicas, que 
tiene una cabeza polar, hidrofila, y una cola 
no polar, hidrofoba. 

fosforilatibn a nivel de sustrato Formacibn de 
ATP mediante la transferencia directa de un 
grupo fosfato al ADP a partir de un sustrato 
intermedio en el catabolismo. 
fosforilatibn oxidativa Production de ATP utili- 
zando la energia derivada de las reacciones 
redox de la cadena de transporte de electro¬ 
nes. 

fosforilada Referenda a una molecula que ha 
recibido un grupo fosfato. 
fosil Remanente preservado o impresion de un 
organismo que vivib en el pasado. 
fotoautrbtofo Organismo que aprovecha la 
energia de la luz para impulsar la sintesis de 
compuestos organicos a partir del dioxido 
de carbono. 

fotofosforilatibn Proceso de generation de ATP 
a partir del ADP mediante una fuerza motriz 
protonica producida por la membrana tila- 
coidal del cloroplasto durante las reacciones 
de la fase luminosa de la fotosintesis. 
fotoheterotrbtofo Organismo que utiliza la luz 
para generar ATP pero que debe obtener 
carbono en forma organica. 
fotomorfogbnesis Efectos de la luz en la morfo- 
logia de las plantas. 

foton Un cuanto, o cantidad discreta, de ener¬ 
gia luminosa. 

fotoperiodismo Respuesta fisiolbgica al fotope- 
riodo, la duration relativa de la noche y el 
dia. Un ejemplo de fotoperiodismo es la flo- 
racion. 

fotopsina Uno de la familia de pigmentos visua- 
les de los conos del ojo de los vertebrados, 
que absorbe luz brillante y coloreada. 
fotorreceptor Receptor electromagnetico que 
detecta la radiation conocida como luz visi¬ 
ble. 

fotorreceptores de luz azul Una clase de foto- 
rreceptores en las plantas. La luz azul desen- 
cadena una variedad de respuestas, como el 
fototropismo y retrasa el alargamiento del 
hipocotilo. 

fotorrespiracibn Via metabolica que consume 
oxigeno, libera dioxido de carbono, no ge¬ 
nera ATP, y disminuye la produccion foto- 
sintetica; se produce generalmente en dias 
calidos, secos y brillantes, cuando los esto- 
mas se cierran y la concentration de oxige¬ 
no en las hojas supera la del dioxido de car¬ 
bono. 

fotosintesis Transformation de la energia de la 
luz en energia quimica que es almacenada 
como glucosa u otros compuestos organicos; 
se produce en las plantas, algas y ciertos 
procariontes. 

fotosistema Unidad de captation de la luz loca- 
lizada en la membrana tilacoidal del cloro¬ 
plasto, constituida por un centro de reac¬ 
tion rodeado por numerosos complejos co- 


lectores de la luz. Hay dos tipos de fotosiste¬ 
mas, I y II; cada uno de ellos absorbe mejor 
la luz a diferentes longitudes de onda. 
fotosistema I Una de las dos unidades de capta¬ 
cion de la luz localizada en la membrana ti¬ 
lacoidal del cloroplasto; tiene dos moleculas 
de clorofila a P700 como centro de reaction, 
fotosistema II Una de las dos unidades de cap¬ 
tacion de la luz localizada en la membrana 
tilacoidal del cloroplasto; tiene dos molecu¬ 
las de clorofila a P680 como centro de reac¬ 
cion. 

fototropismo Crecimiento del vastago de una 
planta acercandose o alejandose de la luz. 
fovea Centro de la focalizacion del ojo y lugar 
de la retina donde los fotorreceptores estan 
altamente concentrados. 

FPM Factor promotor de la maduracion (factor 
promotor de la fase M); complejo proteico 
requerido para que una celula progrese de la 
interfase tardia a la mitosis. La forma activa 
consiste en una ciclina y una proteincinasa. 
fraccionamiento celular Ruptura de la celula y 
separation de sus organulos mediante cen¬ 
trifugation. 

fragmentacibn Medio de reproduccion asexual 
por el cual un progenitor unico se divide en 
partes que se regeneran en nuevos indivi¬ 
duos completos. 

fragmento de Okazaki Pequeno segmento de 
DNA sintetizado sobre la cadena molde du¬ 
rante la replicacion del DNA. Varios frag- 
mentos de Okazaki constituyen la hebra re- 
trasada del DNA recientemente sintetizado. 
fragmento de restriction Segmento del DNA 
que resulta del corte del DNA por una enzi¬ 
ma de restriccion. 

fragmoplasto Alineacibn de elementos del ci- 
toesqueleto y veslculas derivadas del aparato 
de Golgi a traves de la llnea media de una 
celula vegetal en division, 
frecuencia cardiaca Frecuencia de la contrac¬ 
tion cardiaca. 

fruto Ovario maduro de una flor que protege 
semillas en estado latente o dormancia y 
contribuye a su diseminacion. 
fruto agregado Fruto derivado de una unica flor 
que tiene mas de un carpelo. 
fruto multiple Fruto derivado de una inflores- 
cencia, grupo de flores estrechamente agru- 
4 padas. 

fruto simple Fruto derivado de un unico carpe¬ 
lo o varios carpelos fusionados. 
fuente de hidratos de carbono Organo vegetal 
en el cual los hidratos de carbono se produ- 
cen por fotosintesis o por degradacion del 
almidon. Las hojas maduras son la fuente 
primaria de hidratos de carbono de las plan¬ 
tas. 

fuerza motriz protonica Energia potencial alma¬ 
cenada en forma de un gradiente electroqui- 
mico, generado por el bombeo de iones hi- 
drogeno a traves de las membranas biologi¬ 
cas durante la quimioosmosis. 

Fungi Reino eucariotico que incluye organis- 
mos que absorben nutrientes luego de des- 
componer material organico. 
fusibn de protoplastos Fusion de dos protoplas¬ 
ms de diferentes especies vegetales que de 
otra manera serian reproductivamente in¬ 
compatibles. 


Glosario 
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gametangio Estructuras vegetales multicelulares 
en las cuales se forman los gametos. Los ga- 
metangios femeninos se denominan arque- 
gonios, y los garaetangios masculinos se de- 
nominan anteridlos. 

gameto Celula haploide, como un ovulo o un 
espermatozoide. Los gametos se unen du¬ 
rante la reproduction sexual para producir 
un cigoto diploide. 

gametofito En los organismos que experimen- 
tan una altemancia de generaciones, forma 
haploide multicelular que produce mitotica- 
mente gametos haploides que se unen y ere- 
cen en la generation del esporofito. 

gametoforo Estructura madura, productora de 
gametos, del cuerpo del gametofito de un 
musgo. 

gametogbnesis Proceso por el cual se producen 
los gametos en cuerpo de los mamlferos. 

ganglio Agrupacion (grupo funcional) de cuer- 
pos de celulas nerviosos en un sistema ner- 
vioso centralizado. 

ganglio linfatico Organo localizado en el trayec- 
to de un vaso linfatico. Los ganglios linfati- 
cos filtran la linfa y contribuyen a atacar a 
los virus y bacterias. 

gasto cardiaco Volumen de sangre bombeada 
por minuto por el ventriculo izquierdo del 
corazon. 

g&strula Estado embrionario de tres capas, con 
forma de copa. 

gastrulacibn Formacion de la gastrula a partir 
de la blastula. 

gemacibn Medio asexual de propagacion por el 
cual se forman excrecencias del progenitor 
que se desprenden para vivir independiente- 
mente, otras permanecen adheridas para 
formar eventualmente extensas colonias. 

gen Unidad discreta de information hereditaria 
que consiste en una secuencia de nucleoti- 
dos especlfica en et DNA (o en el RNA, en 
algunos virus). 

gen de efecto matemo Gen que cuando muta 
en la madre, produce un fenotipo mutante 
en la descendencia, independientemente del 
genotipo. 

gen de identidad del meristema Gen vegetal 
que promueve el cambio del crecimiento ve- 
getativo a la floracibn. 

gen de polaridad del huevo Otro nombre para 
un gen de efecto matemo, que contribuye a 
controlar la orientation (polaridad) del 
huevo. 

gen de segmentacibn Gen del embrion que diri- 
ge la formacion efectiva de los segmentos 
luego de que los ejes del embrion estan defi- 
nidos. 

gen homeotico Cualquiera de los genes que 
controlan el plan corporal general de los 
animates y plantas, controlando el destino 
de desarrollo de grupos de celulas. 

gen ligado al sexo Gen localizado en un cromo- 
soma sexual. 

gen p53 El “angel guardian del genoma”, un 
gen que se expresa cuando el DNA de una 
celula se dana. Su producto, la protelna 
p53, funciona como factor de transcripcion 
para varios genes. 

gen ras Gen que codifica la proteina Ras, una 
protelna G que desencadena una serial de 
crecimiento a partir de un receptor del fac¬ 


tor de crecimiento en la membrana plasma- 
tica produciendo una cascada de proteinci- 
nasas que finalmente produce la estimula- 
cion del ciclo celular. Muchos oncongenes 
ras tienen una mutacion puntual que produ¬ 
ce una version hiperactiva de la protelna Ras 
que puede conducir a una division celular 
excesiva. 5 

gen regulador Gen que codifica una protelna, 
como por ejemplo un represor, que controla 
la transcripcion de otro gen o grupo de ge¬ 
nes. 

gen supresor de tumores Gen cuyos productos 
proteicos inhiben la division celular, impi- 
diendo de esa manera el crecimiento celular 
descontrolado (cancer), 
generacion ¥ l La primera generacion filial, o 
hlbrida, en la descendencia de una serie de 
cmzamientos geneticos. 
generacion F 2 Descendencia obtenida por el 
cruzamiento de la generacion hlbrida F r 
generacion P Individuos progenitores de los 
cuales deriva la descendencia en estudios de 
la herencia; P proviene del ingles parental o 
progenitor. 

genero Categoria taxonbmica por encima del 
nivel de las especies, designada por la pri¬ 
mera palabra del nombre cientlfico de una 
especie expresado mediante dos palabras. 
genes de identidad de los brganos Genes ho- 
meoticos de las plantas que utilizan la infor- 
macion posicional para determinar cuales 
hojas emergentes se desarrollan en cual tipo 
de brganos florales. 

genes ligados Genes localizados suficientemente 
cerca dentro de un cromosoma como para 
ser heredados en conjunto. 
genes ortologos Genes homologos que se trans- 
miten en llnea recta de una generacion a la 
proxima, pero que terminan en diferentes 
acervos genicos debido a la especiacion. 
genes parllogos Genes homologos que se en- 
cuentran en el mismo genoma debido a la 
duplicacion de genes. 

genetica Estudio cientlfico de la herencia y de 
las variaciones hereditarias. 
genetica de poblaciones Estudio de como las 
poblaciones se modifican geneticamente en 
el curso del tiempo. 

genoma Conjunto completo de los genes de un * 
organismo; material genetico de un organis- 
mo. 

genomica Estudio del conjunto total de los ge¬ 
nes y sus interacciones. 

genoteca de cDNA Biblioteca limitada de genes 
que utiliza DNA complementario. La geno¬ 
teca contiene solamente los genes que fue- 
ron transcritos en las celulas examinadas. 
genoteca genbmica Conjunto de miles de seg¬ 
mentos de DNA de un genoma, cada uno 
transportado por un plasmido, fago, u otro 
vector de clonacion. 

genotipo Constitucion genetica, o conjunto de 
alelos, de un organismo. 
gestacibn Embarazo; estado de portacion del 
hijo en desarrollo dentro del tracto repro¬ 
ducer femenino. 

giberelinas Clase de hormonas vegetales relacio- 
nadas que estimulan el crecimiento del tallo 
y las hojas, desencadenan la germinacion de 
las semillas y la interrupcibn del estado la- 


tente o dormancia de la yema, y estimulan 
el desarrollo del fruto junto con la auxina. 
gimnosperma Planta vascular que posee semi¬ 
llas desnudas, estos es, semillas no encerra- 
das en una camara especializada. 
glande del pene Extremo superior del pene. 
glandula bulbouretral Una de un par de glan- 
dulas ubicadas cerca de la base del pene en 
el hombre que segregan un llquido que lu- 
brica y neutraliza los acidos en la uretra du¬ 
rante la excitacion sexual, 
glandula endocrina Glandula sin conductos que 
secreta hormonas directamente al del llqui¬ 
do intersticial, a partir del cual difunden ha- 
cia el torrente sangulneo. 
glandula paratiroides Una de las cuatro peque- 
nas glandulas endocrinas, embebidas en la 
superficie de la glandula tiroides, que secre- 
tan la hormona paratiroidea. 
glandula pineal Pequena glandula localizada en 
la superficie dorsal del cerebro anterior de 
los vertebrados que secreta la hormona me- 
latonina. 

glandula prostatica Glandula en el hombre que 
secreta un componente neutralizante del aci- 
do en el semen. 

glandula suprarrenal Una de las dos glandulas 
endocrinas localizadas en la adyacencia de 
los rinones en los mamlferos. Las celulas en¬ 
docrinas en la porcion externa (corteza) res- 
ponden al estimulo de la ACTH segregando 
hormonas esteroides que mantienen la ho¬ 
meostasis durante el estres prolongado. Las 
celulas neurosecretoras de la porcion central 
(medula) segregan adrenalina y noradrenali- 
na en respuesta a impulsos nerviosos desen- 
cadenados por el estres de corto plazo. 
glandula tiroides Glandula endocrina, situada 
en la superficie ventral de la traquea, que se¬ 
creta dos hormonas que contienen yodo, la 
triyodotironina (T 3 ) y la tiroxina (T 4 ), y la 
calcitonina. 

glandulas de Bartholin Glandulas proximas a la 
abertura vaginal de una mujer que segregan 
un llquido lubricante durante la excitacion 
sexual. 

glandulas mamarias Glandulas exocrinas que 
segregan leche para alinientar al lactante. Es- 
tas glandulas son caracteristicas de los ma¬ 
mlferos. 

glandulas salivares Glandulas exocrinas asocia- 
das con la cavidad oral. Las secreciones de 
las glandulas salivales contienen sustancias 
para lubricar el alimento, adherir las porcio- 
nes masticadas en un bolo alimentario, y co- 
menzar el proceso de la digestion qulmica. 
glia radial En un embrion, celulas de soporte 
que forman gulas a lo largo de los cuales las 
neuronas reci£n formadas migran desde el 
tubo neural; pueden actuar tambien como 
celulas madre que dan origen a las neuronas 
y otras celulas de la glia, 
glia Celulas de sosten que son esenciales para la 
integridad estructural del sistema nervioso y 
para el funcionamiento normal de las neuro¬ 
nas. 

gliceraldehldo-3-fosfato (G3P) Hidrato de car- 
bono producido directamente a partir del ci¬ 
clo de Calvin. 

glicina Aminoacido que tiene funciones de neu- 
rotransmisor en el SNC. 






gldbulo bianco Celula sangumea cuya funcion 
es la defensa del cuerpo contra las infeccio- 
nes y las celulas cancerosas; tambien se la 
denomina leucocito. 

gldbulo rojo Celula sangumea que contiene he- 
moglobina, que transporta el 0 2 ; tambien 
denominada eritrocito. 
glomeromiceto Miembro del filo de bongos 
Glomeromycota, caracterizado por formar 
un tipo de ramification diferente de endo- 
micorrizas (relaciones simbioticas con las 
ralces de las plantas) denominadas micorri- 
zas arbusculares. 

glom£rulo Bola de capilares rodeados por la 
capsula de Bowman en la nefrona y que sir- 
ve como sitio de filtration en el rinon de los 
vertebrados. 

glucagdn Hormona secretada por las celulas alfa 
del pancreas que aumenta los niveles de glu- 
cosa en sangre. Promueve la degradacion del 
glucogeno y la liberation de glucosa por 
parte del hlgado. 

glucocorticoide Hormona esteroidea secretada 
por la corteza suprarrenal que influye en el 
metabolismo de la glucosa y en la funcion 
inmunitaria. 

glucdgeno Polisacarido de almacenamiento de 
la glucosa extensamente ramificado que se 
encuentra en el hlgado y en el musculo de 
los animales; el equivalente animal del almi- 
don. 

glucollpido Llpido unido en forma covalente a 
un hidrato de carbono. 

gluc6lisis Degradacion de la glucosa en piruva- 
to. La glucolisis es la unica via metabolica 
que se produce en todas las celulas vivas, 
sirviendo de punto inicial para la fermenta¬ 
tion o la respiration aerobica. 
glucoprotelna Protelna unida en forma cova¬ 
lente a un hidrato de carbono. 
glutamato Aminoacido que tiene funciones de 
neurotransmisor en el SNC. 
gnatostoma Miembro del subgrupo de vertebra¬ 
dos que poseen mandlbulas. 
ghnadas Organos sexuales masculinos y femeni- 
nos; organos que producen los gametos en 
la mayoria de los animales. 
gonadotrofina coridnica humana (HCG) Hor¬ 
mona secretada por el corion que mantiene 
el cuerpo luteo del ovario durante los pri- 
meros tres meses del embarazo. 
gonadotrofina Hormona que estimula las activi- 
dades del testlculo y los ovarios. La hormo¬ 
na foliculoestimulante y luteinizante son go- 
nadotrofinas. 

gradiente de concentracidn Aumento o dimi¬ 
nution de la densidad de una sustancia qul- 
mica en un area. Las celulas generalmente 
mantienen gradientes de concentracion de 
iones a traves de sus membranas. Cuando 
existe un gradiente, los iones u otras sustan- 
cias qulmicas implicadas tienden a moverse 
desde donde se encuentran mas concentra- 
das hacia donde estan menos concentradas. 
gradiente electroqulmico Gradiente de difusion 
de un ion, que representa un tipo de energla 
potencial que considera tanto la diferencia 
de concentracion del ion a traves de la 
membrana como su tendencia a desplazarse 
en relation al potencial de membrana. 
grado Grupo de especies animales que compar- 


ten el mismo nivel de complejidad de orga¬ 
nization. 

gradualismo Vision de la historia de la Tierra 
que atribuye los cambios profundos como el 
producto acumulativo de procesos lentos 
pero continuos. 

gramnegativas Descripcion de un grupo de bac- 
terias con una pared celular que es estructu- 
ralmente mas compleja y contiene menos 
peptidoglucanos que la pared de las bacte- 
rias grampositivas. Las bacterias gramnegati¬ 
vas son con frecuencia mas toxicas que las 
grampositivas. 

grampdn o sistema de anclaje Estructura seme- 
jante a una raiz que ancla a un alga marina. 

grampositivas Descripcion de un grupo de bac¬ 
terias con una pared celular que es estructu- 
ralmente menos compleja y contiene mas 
peptidoglucanos que la pared de las bacte¬ 
rias gramnegativas. Las bacterias grampositi¬ 
vas son con frecuencia menos toxicas que 
las gramnegativas. 

granos de polen Estructuras que contienen el 
gameto masculino de las plantas con semi- 
lias. 

granulos corticales Vesiculas localizadas inme- 
diatamente por debajo de la membrana plas- 
matica de un ovulo que sufre exocitosis du¬ 
rante una reaccion cortical. 

granum (plural, grana) Portion apilada de la 
membrana tilacoidal en el cloroplasto. Los 
grana funcionan en las reacciones de la fase 
luminosa de la fotosintesis. 

grasa (triacilglicerol) Compuesto biologico que 
consiste en tres acidos grasos unidos a una 
molecula de glicerol. 

grasa parda En algunos mamiferos, tejido loca- 
lizado en el cuello y entre los hombros, que 
esta especializado para una production rapi- 
da de calor. 

gravitropismo Respuesta de una planta o ani¬ 
mal a la gravedad. 

grupo amino Grupo funcional que consiste en 
un atomo de nitrogeno unido a dos atomos 
de hidrogeno. 

grupo carbonilo Grupo funcional presente en 
los aldehldos y cetonas que consiste en un 
atomo de carbono unido mediante un doble 
enlace a un atomo de oxigeno. 

grupo carboxilo Grupo funcional presente en 
los acidos organicos que consiste en un uni- 
co atomo de carbono unido mediante un 
doble enlace a un atomo de oxigeno y unido 
tambien a un grupo hidroxilo. 

grupo extemo Especie o grupo de especies que 
estan estrechamente relacionadas con el gru¬ 
po de especies en estudio, pero que clara- 
mente no estan tan estrechamente relaciona¬ 
das como lo estan uno con el otro cualquie- 
ra de los miembros de los grupos de estu¬ 
dio. 

grupo fosfato Grupo funcional importante en la 
transferencia de energla. 

grupo funcional Configuration especifica de 
atomos generalmente unidos al esqueleto de 
carbono de moleculas organicas y que parti- 
cipan habitualmente en las reacciones qui- 
micas. 

grupo hidroxilo Grupo funcional que consiste 
en un atomo de hidrogeno unido a un ato¬ 
mo de oxigeno por un enlace covalente po¬ 


lar. Las moleculas que poseen este grupo 
son solubles en agua y se denominan alco- 
holes. 

grupo intemo En un estudio cladistico de las 
relaciones evolutivas entre los taxones de or- 
ganismos, el grupo de taxones que esta sien- 
do analizado actualmente. 
grupo sulfhidrilo Grupo funcional que consiste 
en un atomo de azufre unido a un atomo de 
hidrogeno (-SH). 

grupos sangulneos ABO Clases de sangre huma¬ 
na determinadas geneticamente que se ba- 
san en la presencia o ausencia de los hidra- 
tos de carbono A y B en la superficie de los 
globulos rojos. Los fenotipos de los grupos 
sanguineos ABO, tambien denominados ti- 
pos de sangre, son A, B, AB y 0. 
gutacidn Exudation de gotitas de agua, causada 
por la presion de la raiz en ciertas plantas. 
habituacidn Tipo muy simple de aprendizaje 
que implica una perdida de la respuesta a 
los estimulos que proporcionan poca o nin- 
guna information. 

halOfilo extremo Procarionte que vive en un 
medio altamente salino, como el Gran Lago 
Salado (Great Salk Lake) o el Mar Muerto. 
haustorio En ciertos hongos simbioticos, hifas 
especializadas que pueden penetrar los teji- 
dos de los organismos hu6sped. 
hebra adelantada Nueva cadena continua de 
DNA complementary sintetizada a lo largo 
de la cadena que le sirve de molde en la di¬ 
rection obligatoria 5' JE 3’. 
hebra retrasada Cadena de DNA sintetizada en 
forma discontinua que se alarga en una di¬ 
rection que se aleja de la horquilla de repli¬ 
cation. 

heces Desechos del tracto digestive, 
helicasa Enzima que desenrolla la doble helice 
del DNA en las horquillas de replication, 
helice alfa (helice a) Formation helicoidal que 
constituye una forma de la estructura secun¬ 
daria de las proteinas, que se origina en una 
estructura especifica de un enlace de hidro¬ 
geno. 

hemisferio cerebral El lado derecho o izquierdo 
del cerebro de los vertebrados. 
hemocianina Tipo de pigmento respiratorio que 
utiliza cobre como su componente de union 
al oxigeno. La hemocianina se encuentra en 
% la hemolinfa de los artropodos y muchos 
* moluscos. 

hemofilia Enfeimedad genetica humana causa¬ 
da por un alelo recesivo ligado al sexo; ca- 
racterizada por un sangrado excesivo luego 
de una herida. 

hemoglobina Proteina que contiene hierro, lo- 
calizada en los globulos rojos, que se une al 
oxigeno de manera reversible, 
hemolinfa En los invertebrados con un sistema 
circulatorio abierto, el liquido corporal que 
bana los tejidos. 

hendidura sinaptica Espacio estrecho que sepa- 
ra el boton sinaptico de una neurona trans- 
misora del la neurona receptora o celula 
efectora. 

hendiduras faringeas En los embriones de cor- 
dados, surcos que separan una serie de bol- 
sas a lo largo de los lados de la faringe, y 
que pueden desarrollarse en las aberturas fa- 
ringeas. 
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hep&tica Pequena planta no vascular, herbacea, 
que es un miembro del filo Hepatophyta. 
herb£ceo Referenda a plantas no lenosas. 
herbivoro Animal heterotrofo que se alimenta 
de plantas. 

herencia Transmision de rasgos de una genera¬ 
tion a la otra. 

herencia epigenetica Herencia de rasgos trans- 
mitidos por mecanismos que no implican 
directamente a la secuencia de nucleotidos. 
herencia poligdnica Efecto aditivo de dos o mas 
loci geneticos sobre un solo caracter fenoti- 
pico. 

hermafrodita Individuo que funciona como ma¬ 
cho y como hembra en la reproduccion se¬ 
xual, produciendo tanto espermatozoides 
como dvulos. 

hermafroditismo Condicion en la que un indi¬ 
viduo presenta ambas gonadas, masculina y 
femenina, y funciona como macho y como 
hembra en la reproduccion sexual, produ¬ 
ciendo tanto espermatozoides como ovulos. 
hermafroditismo secuencial Patron reproducti¬ 
ve por el cual un individuo cambia de sexo 
durante su vida. 

herviborismo Interaction por la cual un herbi¬ 
voro come partes de una planta o un alga, 
heterocarion Micelio fungico formado por la fu¬ 
sion de dos hifas que tienen geneticamente 
dife rentes nucleos. 

heterocigosidad promedio Porcentaje promedio 
de los loci que son heterocigotas en los 
miembros de la poblacion. 
heterocigota Que tiene dos alelos diferentes pa¬ 
ra un mismo gen. 

heterocisto Celula especializada que participan 
de la fijacion de nitrogeno en algunas ciano- 
bacterias filamentosas. 
heterocromatina Cromatina eucariotica no 
transcripta que es tan altamente compacta 
que es visible con un microscopio optico 
durante la interfase. 

heterocronla Cambio evolutivo en el desarrollo 
temporal o en la velocidad de desarrollo de 
un organismo. 

heteromorfas Referenda a una condicion en el 
ciclo de vida de todas las plantas vivientes y 
ciertas algas en la que las generaciones de 
esporofitos y gametofitos se diferencian en 
su morfologla. 

heterospdrica Termino que se refiere a una es- 
pecie vegetal que tiene dos clases de espo- 
ras: microesporas que se desarrollan en ga¬ 
metofitos masculinos y megaesporas que se 
desarrollan en gametofitos femeninos. 
heterdtrofo Organismo que obtiene las molecu- 
las de alimento organico por medio de la in¬ 
gestion de otros organismos o a sus produc¬ 
es intermedios. 

hex&podo Insecto o artropodo de seis patas y 
sin alas estrechamente relacionado. 
hibemacidn Estado fisiologico que pennite la 
supervivencia durante largos perfodos de 
temperaturas frias y reduction de los apor- 
tes alimentarios, por el cual el metabolismo 
disminuye, el sistema respiratorio y el cora- 
zon se enlentecen, y la temperatura corporal 
se mantiene a un nivel inferior al normal, 
hibridacidn En genetica, el apareamiento, o 
cruzamiento, de dos variedades diferentes. 
hibridacidn de 6cido nucleico Apareamiento de 


bases entre un gen y una secuencia comple¬ 
mentary en otra molecula de acido nucleico. 
hibridacibn genetica Production de un nuevo 
genoma por medio de la transferencia de 
parte del genoma de un organismo a otro 
organismo. 

hidrato de carbono Azucar (monosacarido) o 
alguno de sus dlmeros"(disacaridos) o poli- 
meros (polisacaridos). 

hidrocarburo Molecula organica que contiene 
solamente carbono e hidrogeno. 
hidrbfilo Que tiene afinidad por el agua. 
hidrdfobo Que tiene aversion por el agua; con 
tendencia a coalescer y formar gotitas en el 
agua. 

hidrblisis Proceso qulmico que rompe, o escin- 
de, moleculas mediante la adicion de agua. 
hidrblisis enzimatica Proceso de la digestion 
que escinde macromoleculas de los alimen- 
tos mediante la adicion enzimatica de agua. 
hifa Filamento que colectivamente constituye el 
cuerpo de un hongo. 

higado El organo de mayor tamano en el cuer¬ 
po de los vertebrados. El higado tiene diver- 
sas funciones, como producir la bilis, prepa- 
rar los residuos nitrogenados para su elimi¬ 
nation y desintoxicar a la sangre de los toxi- 
cos quimicos. 

himen Membrana que cubre parcialmente la 
abertura vaginal en la mujer. El himen se 
rompe por la relation sexual o por otra acti- 
vidad vigorosa. 

hiperpolarizacidn Estado electrico en el cual el 
interior de la celula es mas negativo en rela¬ 
cion con el exterior, comparado con el po- 
tencial de membrana en reposo. Una mem¬ 
brana neuronal esta hiperpolarizada si un 
estimulo incrementa su voltaje desde el po¬ 
tential de reposo de -70 mV, disminuyendo 
la posibilidad de que la neurona transmita 
un impulso nervioso. 

hipertensidn Presion arterial elevada cronica. 
hipertdnica Al comparar dos soluciones, se re¬ 
fiere a aquella que tiene mayor concentra¬ 
tion de solutos. 

hipoedtilo En un embrion de angiosperma, el 
eje embrionario por debajo del punto de in¬ 
sertion del cotiledon (de los cotiledones) y 
por encima de la radicula. 
hipdfisis Glandula endocrina situada en la base 
del hipotalamo; consta de un lobulo poste¬ 
rior (neurohipofisis), que almacena y libera 
dos hormonas producidas por el hipotala¬ 
mo, y un lobulo anterior (adenohipofisis), 
que produce y secreta varias hormonas que 
regulan diversas funciones corporales. 
hipbfisis anterior Tambien denominada adenohi¬ 
pofisis; portion de la hipofisis que se desarro- 
11a a partir de tejido no nervioso; esta formada 
por celulas endocrinas que sintetizan y secre- 
tan varias hormonas troficas y no troficas. 
hipdfisis posterior Tambien denominada neuro¬ 
hipofisis; una extension del hipotalamo 
compuesta de tejido nervioso que secreta 
oxitocina y hormona antidiuretica produci¬ 
das en el hipotalamo; un sitio de almacena- 
miento temporario para estas hormonas. 
hipotalamo Parte ventral del cerebro anterior de 
los vertebrados; tiene como funciones man- 
tener la homeostasis, especialmente coordi- 
nando los sistemas endocrino y nervioso; se¬ 


creta hormonas de la hipofisis posterior y 
los factores liberadores que regulan la hipo¬ 
fisis anterior. 

hipdtesis Respuesta tentativa a un pregunta 
bien encuadrada. 

hipdtesis de “Tierra bola de nieve” Hipotesis se- 
gun la cual los glaciares cubrieron las masas 
de tierra del planeta desde un polo hasta el 
otro, hace 750 a 570 millones de arios, con- 
finando la vida a areas muy limitadas. 
hipdtesis de estabilidad dinamica Idea de que 
las cadenas alimentarias largas son menos 
estables que las cadenas cortas. 
hipdtesis de perturbacidn intermedia Concepto 
que sostiene que los niveles moderados de 
disturbios pueden promover una mayor di- 
versidad de especies que los niveles bajos o 
altos de disturbios. 

hipdtesis de un gen-un poliptiido Premisa que 
postula que un gen es un segmento de DNA 
que codifica para un polipeptido. 
hipot6sis del mundo verde Conjetura de que 
los herbivoros terrestres consumen relativa- 
mente pequenas biomasas de plantas, por- 
que se mantienen bajo control por una va- 
riedad de factores, incluyendo predadores, 
parasitos y enfermedades. 
hipdtesis del remache Concepto propuesto por 
Paul y Anne Ehrlich, por el cual varias o la 
mayoria de las especies de una comunidad 
estan estrechamente asociadas con las otras 
especies en una red de vida. De acuerdo con 
este modelo, un aumento o disminucion en 
una especie de la comunidad afecta a mu- 
chas otras especies. 

hipotesis energetica Concepto de que la longi- 
tud de una cadena alimentaria esta limitada 
por la ineficiencia de la transferencia de 
energia a lo largo de la cadena. 
hipdtesis individualista Concepto propuesto 
por H. A. Gleason, que considera que una 
comunidad vegetal es una agrupacion alea¬ 
tory de especies que se encuentran en la 
misma area simplemente porque tienen los 
mismos requerimientos bioticos. 
hipdtesis integrada Concepto propuesto por E 
E. Clemens, que sostiene que una comuni¬ 
dad es un conjunto de especies estrecha¬ 
mente vinculadas, mantenidas en una aso- 
ciacion por interacciones bioticas mandato- 
rias que causa que la comunidad funcione 
como una unidad integrada, como una espe¬ 
cie de superorganismo. 

hipotonica Comparando dos soluciones, se re¬ 
fiere a aquella que tiene menor concentra¬ 
tion de solutos. 

histamina Sustancia liberada por las celulas 
mastoideas que causa la dilatation de los va- 
sos sanguineos que se vuelven mas permea- 
bles durante una respuesta inflamatoria. 
histona Pequena proteina con una alta propor¬ 
tion de aminoacidos cargados positivamente 
que se unen al DNA cargado negativamente 
y que desemperian un papel clave en la es- 
tructura de la cromatina. 
history de vida Serie de eventos desde el naci- 
miento, pasando por la reproduccion, hasta 
la muerte. 

HIV (virus de la inmunodeficiencia humana) 

Agente infeccioso que causa el SIDA. El HIV 
es un retrovirus. 







hoja Principal organo fotosintetico de las plan- 
tas vasculares. 

hoja plegada beta (P) Una forma de la estructu- 
ra secundaria de las protelnas en la que la 
cadena polipeptidica se pliega hacia adelante 
y hacia atras. Dos regiones de la cadena se 
disponen paralelamente a la otra y se 
mantienen unidas mediante puentes de hi- 
drogeno. 

homeostasis Condition fisiologica del cuerpo 
en estado de equilibrio. 

hominido Especie en la rama humana del arbol 
evolutivo; miembro de la familia Homini- 
dae, incluidos el Homo sapiens y nuestros 
ancestros. 

hominoide Termino que se refiere a los grandes 
simios y seres humanos. 
homocigota Que tiene dos alelos identicos para 
un gen dado. 

homologla Semejanza en las caracteristicas que 
resultan de un ancestro compartido. 
homoplasia Estructura similar (analoga) de una 
secuencia molecular que ha evolucionado 
independientemente en dos especies. 
homospdrica Termino que se refiere a una es¬ 
pecie vegetal que tiene una unica clase de 
espora, que se desarrolla en forma caracte- 
ristica en un gametofito bisexual, 
hongo con bolsa o ascomycetes Miembro del fi- 
lo Ascomycota. Los hongos con bolsa tienen 
un rango de tamano y complejidad que va 
desde las levaduras unicelulares a hongos 
diminutos del tamano de una hoja hasta los 
hongos de seta elaborados y las trufas. Apro- 
ximadamente la mitad de las hongos con 
bolsa viven con algas o cianobacterias en 
asociaciones mutualistas denominadas lique- 
nes. 

hongo ectomicorrizdgeno Hongo que forma ec- 
tomicorrizas con las ralces de las plantas. 
hongo en forma de clava Nombre comun para 
los miembros del filo Basidiomycota. El 
nombre proviene de la forma semejante a 
una clava del basidio. 

hongo endomicorrizhgeno Hongo que forma 
endomicorrizas con las raices de las plantas. 
hongo imperfecto Vease deuteromiceto. 
hongo mucilaginoso celular o moho mucilagi- 
noso Tipo de protista que tiene celulas ami- 
boides unicelulares y cuerpos reproductores 
agregados en su cicio de vida. 
hongo mucilaginoso plasmodial Tipo de protis¬ 
ta que tiene celulas ameboides, celulas flage- 
ladas, y un estado de alimentation plasmo¬ 
dial en su cicio de vida. 
horizonte Una capa particular del suelo, como 
la capa superficial. 

hormona En organismos multicelulares, una de 
las varias clases de senales quimicas circu- 
lantes que se forman en celulas especializa- 
das, viajan en los liquidos corporales, y ac- 
tuan en celulas dianas especificas para mo- 
dificar su funcionamiento. 
hormona antidiur6tica (ADH) Hormona produci- 
da en el hipotalamo y liberada desde la hipofi- 
sis posterior. Promueve la retencion de agua 
por los rinones formando pane de un esque- 
ma elaborado de retroalimentacion que con- 
tribuye a regular la osmolaridad de la sangre. 
hormona cerebral Hormona producida por ce¬ 
lulas neurosecretoras en el cerebro de los in- 


sectos, que promueve el desarrollo al esti- 
mular la secretion de ecdisona por las glan- 
dulas prototoracicas. 

hormona de crecimiento (GH) Hormona pro¬ 
ducida y secretada por la hipofisis anterior 
que tiene efectos tanto directos (no troficos) 
como efectos troficos sobre una gran varie- 
dad de tejidos. 

hormona estimulante de los melanocitos (MSH) 

Hormona producida y secretada por la hipo¬ 
fisis anterior que regula la actividad de las 
celulas que contienen pigmento en la piel de 
algunos vertebrados. 

hormona foliculoestimulante (FSH) Hormona 
trofica producida y secretada por la hipofisis 
anterior que estimula la produccion de ovu- 
los por los ovarios y espermatozoides por 
los testiculos. 

hormona juvenil Hormona de los artropodos, 
secretada por las glandulas de los cuerpos 
alados, que promueve la retencion de las ca¬ 
racteristicas larvarias. 

hormona luteinizante (LH) Hormona trofica 
producida y secretada por la hipofisis ante¬ 
rior que estimula la ovulation en las hem- 
bras y la produccion de androgenos en los 
machos. 

hormona paratiroidea (PTH) Hormona secreta¬ 
da por las glandulas paratiroides que au- 
menta el calcio de la sangre promoviendo la 
liberation de calcio del hueso y la retencion 
de calcio en los rinones. 

hormona trdfica Hormona que tiene como dia- 
na otra glandula endocrina. 

horquilla de replication Region en forma de Y 
de una molecula de DNA que se esta repli- 
cando, donde estan creciendo las nuevas ca- 
denas. 

huella ecoldgica Metodo que utiliza multiples 
restricciones para estimar la capacidad de 
carga de la Tierra, calculando la superficie 
de agua y tierra agregadas en varias catego- 
rias de ecosistemas apropiados para que una 
nation produzca todas los recursos que con¬ 
sume y para que absorba todos los desechos 
que genera. 

huella gentiica Coleccion unica de un indivi- 
duo de fragmentos de restriction de DNA, 
detectada por electroforesis y sondas de aci- 
dos nucleicos. 

hueso Un tipo de tejido conectivo que consiste 
en celulas vivas mantenidas en una matriz 
rigida de fibras de colageno embebidas en 
sales de calcio. 

hu£sped Participante mayor en una relation 
simbiotica, que sirve como hogar y base de 
alimentacidn al simbionte. 

humor acuoso Llquido similar al plasma, locali- 
zado entre el cristalino y la cornea en el ojo 
de los vertebrados; contribuye a mantener la 
forma del ojo, proporciona nutrientes y oxl- 
geno a sus tejidos y elimina los desechos. 

humor vltreo Material de aspecto gelatinoso 
que llena la cavidad posterior del ojo de los 
vertebrados. 

humus Material organico descompuesto que se 
encuentra en la capa superficial del suelo. 

huso mitdtico Ensamblaje de microtubulos y 
protelnas asociadas que interviene en los 
movimientos de los cromosomas durante la 
mitosis. 


huso muscular Mecanorreceptor estimulado por 
la distorsion mecanica. 

impronta Tipo de comportamiento aprendido 
con un componente innato significativo. ad- 
quirido durante un periodo critico limitado. 
impronta gendmica Fenomeno por el cual la 
expresidn de un alelo en la descendencia de- 
pende si el alelo es heredado del padre o de 
la madre. 

incremento bioldgico Enfoque de la ecologla de 
restauracion que utiliza organismos para 
agregar materiales esenciales a un ecosiste- 
ma degradado. 

independiente de la densidad Referenda a cual- 
quier caracteristica que no es afectada por la 
densidad de la poblacion. 
induction Capacidad de un grupo de celulas 
embrionarias de influir en el desarrollo de 
otro grupo de celulas. 

inductor o desencadenante Molecula que indu¬ 
ce un tipo amplio de respuesta defensiva del 
huesped. 

inductor Pequena molecula especlfica que inac- 
tiva al represor en un operon. 
infarto cardiaco Muerte del tejido muscular car- 
dlaco producida por un bloqueo prolongado 
de una o mas arterias coronarias. 
inflorescencia Grupo de flores estrechamente 
agrupadas en conjunto. 

informacidn positional Senales a las cuales res- 
ponden los genes reguladores del desarrollo, 
que indican la localization de una celula en 
relation con otras celulas en una estructura 
embrionaria. 

ingenieria gen£tica Manipulation directa de los 
genes con intenciones practicas. 
ingestion Modo heterotrofico de nutrition en el 
cual otros organismos o detritos son ingeri- 
dos totalmente o en fragmentos. 
inhibicidn dependiente de la densidad Fenome¬ 
no que se observa en celulas animales nor- 
males que causa la detention de la division 
de las mismas cuando entran en contacto 
una con la otra. 

inhibition lateral Proceso que agudiza los bordes 
y aumenta el contraste de una imagen percibi- 
da inhibiendo los receptores ubicados lateral- 
mente a aquellos que respondieron a la luz. 
inhibicidn por retroaiimentacidn Metodo de 

* control metabolico por el cual el product© 

* final de una via metabolica actua como inhi- 
bidor de una enzima de dicha via. 

inhibidor competitivo Sustancia que disminuye 
la actividad de una enzima por ocupar el si- 
tio activo en lugar del sustrato, a cuya es¬ 
tructura se asemeja. 

inhibidor no competitivo Sustancia que reduce 
la actividad de una enzima al unirse a un si- 
tio alejado del sitio activo, cambiando su 
conformation de manera tal que no se pue- 
da unir mas con el sustrato. 
iniciales Celulas que permanecen en un meris- 
tema apical como fuente de nuevas celulas. 
iniciales de los rayos Celulas en el cambium 
vascular que producen los rayos de xilema y 
floema, bias radiales constituidas principal- 
mente por celulas parenquimatosas. 
iniciales fusiformes Celulas del cambium vascu¬ 
lar que producen celulas elongadas como las 
traqueidas, elementos de vaso, fibras, y 
miembros del tubo criboso. 
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injerto La pequena rama terminal injertada en 
el patron cuando se hace un trasplante. 
inmigraciOn Llegada de nuevos individuos de 
otras areas. 

inmunidad activa Inmunidad de larga duration 
conferida por la action de las celulas B y ce- 
lulas T de una persona y la memoria resul- 
tante de las celulas B y celulas T especifica 
para un agente patogeno. La inmunidad ac¬ 
tiva puede desarrollarse como resultado de 
una infection natural o una inmunizacion. 
inmunidad adquirida Tipo de defensa mediada 
por linfocitos B (celulas B) y linfocitos T (celu¬ 
las T). Presenta especificidad, memoria y reco- 
nocimiento de lo propio y lo ajeno. Tambien 
se la denomina inmunidad adaptativa. 
inmumdad innata Clase de defensa que esta me¬ 
diada por celulas fagociticas, proteinas antimi- 
crobianas, respuesta inflamatoria, y celulas na¬ 
tural killer (NK). Esta presente antes de la ex¬ 
position a un agente patogeno y es efectiva 
desde el momento del nacimiento. 
inmunidad pasiva Inmunidad de corto plazo 
conferida por la administration de anticuer- 
pos ya producidos o la transferencia de anti- 
cuerpos maternales al feto a un lactante; du¬ 
ra solamente unas pocas semanas o meses 
porque el sistema inmunitario no ha sido es- 
timulado por los antigenos. 
inmunizacion Proceso de generation de un es- 
tado de inmunidad mediante medios artifi- 
ciales. En la inmunizacion activa, se admi- 
nistra una version no patogena de un micro¬ 
bio normalmente patogeno, que provoca 
respuestas de los linfocitos B y linfocitos T y 
memoria inmunologica. En la inmunizacion 
pasiva, se administran anticuerpos especifi- 
cos de un microbio particular, que confiere 
una protection inmediata pero temporaria. 
Tambien se la denomina vacunacion. 
inmunoglobulina (Ig) Cualquiera de la clase de 
proteinas que funcionan como anticuerpos. 
Las inmunoglobulinas se dividen en cinco 
clases principals que difieren en su distri¬ 
bution en el cuerpo y en las actividades de 
elimination de antigenos. 
inositol trifosfato (IP 3 ) Segundo mensajero que 
funciona como intermediario entre ciertas 
hormonas no esteroideas y un tercer mensa¬ 
jero, el aumento en la concentration de Ca 2+ 
citoplasmatico. 

insertion Mutation que implica la adiciOn de 
uno o mas pares de nucleotidos a un gen. 
insulina Hormona secretada por las celulas beta 
del pancreas que disminuye los niveles de 
glucosa en sangre. Promueve la captation de 
glucosa por la mayoria de las celulas del 
cuerpo y la sintesis y almacenamiento de 
glucogeno en el higado y tambien estimula 
la sintesis de proteinas y de grasas. 
integration Interpretation de senales sensoriales 
en los centros de procesamiento neuronal 
del sistema nervioso central, 
integrina Proteina receptora que forma parte 
constitutiva de la membrana plasmatica que 
interconecta la matriz extracelular y el ci- 
toesqueleto. 

integumento Capa de tejido esporofitico que 
contribuye a la estructura de un Ovula de 
una planta con semilla. 
interaction hidrOfoba Tipo de enlace quimico 


debil formado cuando las moleculas que no 
se mezclan con el agua coalescen para ex- 
cluir al agua. 

interaction interespeclfica Relaciones entre las 
especies de una comunidad. 
interacciones de van der Waals Atracciones de¬ 
biles entre las moleculas o partes de las mo¬ 
leculas que son producidas por fluctuacio- 
nes localizadas de cargas. 
intercambiador de calor contracorriente Dispo¬ 
sition de vasos sanguineos que contribuye a 
atrapar el calor en el centro del cuerpo y es 
importante para reducir la perdida de calor 
en muchos endotermos. 
intercambio contracorriente Flujo opuesto de 
liquidos adyacentes que maximiza las tasas 
de transferencia; por ejemplo, la sangre en 
las branquias fluye en direction opuesta a la 
del agua que las atraviesa, maximizando asi 
la captation de oxigeno y la elimination de 
diOxido de carbono. 

intercambio de cationes Proceso por el cual mi- 
nerales cargados positivamente se toman 
disponibles para una planta cuando los io- 
nes hidrOgeno del suelo desplazan los iones 
minerales de las particulas de arcilla. 
intercambio gaseoso Captation de oxigeno mo¬ 
lecular del ambiente y descarga de diOxido 
de carbono al ambiente. 
interfase Periodo del ciclo celular durante el 
cual la celula no se divide. Durante la inter¬ 
fase, la actividad metabOlica celular es alta, 
los cromosomas y los organulos se duplican, 
y el tamario celular puede aumentar. La in¬ 
terfase constituye el 90% del ciclo celular. 
interferencia del RNA (RNAi) Tecnica para si- 
lenciar la expresiOn de genes seleccionados 
en organismos no mamiferos. El metodo uti- 
liza moleculas sinteticas de RNA de doble 
cadena que concuerdan con la secuencia de 
un gen particular para desencadenar la de¬ 
gradation del RNA mensajero del gen. 
interferon Proteina que tiene funciones antivirales 
o de regulation inmunitaria. El interferon a y 
el interferon b, secretados por las celulas in- 
fectadas por un virus, contribuye a que las ce¬ 
lulas vecinas resistan a la infection viral; el in¬ 
terferon g, secretado por los linfocitos T, con¬ 
tribuye a la activation de los macrOfagos. 
intemeurona Neurona de asociaciOn; celula 
nerviosa en el sistema nervioso central que 
hace sinapsis con las neuronas motoras y 
sensitivas e integra la entrada de impulsos 
sensitivos y la salida de impulsos motores. 
intemudo Segmento del tallo de una planta en¬ 
tre los puntos en los que estan adheridas las 
hojas. 

interoceptor Receptor sensorial que detecta los 
estimulos del propio cuerpo, como la pre- 
siOn sanguinea y la position del cuerpo. 
intestino delgado Section mas larga del canal 
alimentario, sitio principal de la hidrOlisis 
enzimatica de las macromoleculas alimenta- 
rias y de la absorciOn de nutrientes. 
intestino grueso (colon) PorciOn tubular del 
tracto alimentario de los vertebrados, entre 
el instestino delgado y el ano; tiene como 
principales funciones la absorciOn de agua y 
la formation de las heces. 
intrOn Secuencia no codificante intercalada en 
un gen eucarionte. 


invagination Plegamiento hacia adentro de las 
celulas. 

inversion magnOtica Inversion de la polaridad 
del campo magnetico terrestre. 
inversion AberraciOn en la estructura cromosO- 
mica que resulta de una uniOn nueva, en 
una orientation invertida, de un fragmento 
cromosOmico al cromosoma en el cual dicho 
fragmento se originO. 

invertebrado Animal sin columna vertebral. Los 
invertebrados constituyen el 95% de las es¬ 
pecies animates. 

involution Celulas que se desplazan desde el 
borde del labio del blastoporo hacia el inte¬ 
rior del embriOn durante la gastrulaciOn. 
ion Atomo que ha obtenido o perdido electro- 
nes, adquiriendo de esta manera una carga 
electrica. 

ion hidrOgeno Proton unico con una carga de 
1+. La disociaciOn de una molecula de agua 
(H 2 0) conduce a la generaciOn de un ion hi- 
drOxido (OEP) y un ion hidrOgeno (EE), 
ion hidrOxido Molecula de agua que ha perdido 
un protOn; OEP. 

islotes de Langerhans Acumulo de celulas en- 
docrinas en el pancreas que producen y se- 
cretan las hormonas glucagOn (celulas alfa) e 
insulina (celulas beta). 

isOmero estructural Uno de varios compuestos 
organicos que tienen la misma formula mo¬ 
lecular pero que se diferencian en el arreglo 
covalente de sus atomos. 
isOmero geomOtrico Uno de varios compuestos 
organicos que tienen la misma formula mo¬ 
lecular pero que se diferencian en la distri¬ 
bution espacial de sus atomos. 
isOmero Uno de los varios compuestos organi¬ 
cos con la misma formula molecular, pero 
con diferente estructura, y por esa razOn, 
con propiedades diferentes. Los tres tipos de 
isOmeros son isOmeros estructurales, isOme- 
ros geometricos y enantiOmeros. 
isomorfas Referencia a generaciones altemantes 
en las plantas y en ciertas algas, en las cua- 
les los esporofitos y los gametofitos tienen 
un aspecto similar, aunque se diferencian en 
el numero de cromosomas. 
isOpodo Miembro de uno de los mas grandes 
grupos de crustaceos, que incluyen especies 
terrestres, de agua dulce, y marinas. Entre 
los isOpodos terrestres se encuentran las co- 
chinillas o piojos de la madera. 
isotOnico Que tiene la misma concentration de 
solutos que otra soluciOn. 
isOtopo Una de las varias formas atOmicas de 
un elemento, cada una de las cuales con tie¬ 
ne un numero diferente de neutrones, y por 
esa razOn difieren en su masa atOmica. 
isOtopo radiactivo IsOtopo (forma atOmica de 
un elemento quimico) inestable; el nucleo 
decae espontaneamente, liberando particulas 
detectables y energia. 

iteroparidad Historia de vida en la cual los 
adultos producen un gran numero de des- 
cendientes a traves de muchos anos; tam¬ 
bien conocida como reproduction repetida. 
joule 0) Unidad de energia: 1 J = 0,239 cal; 1 
cal = 4,184 J. 

jugo gastrico Liquido digestivo secretado por el 
estOmago. 

kilocaloria (kcal) Mil calorias; la cantidad de 










energla calorica requerida para elevar la 
temperatura de 1 kg de agua en un 1 <x>C. 
labio dorsal Cara dorsal del blastoporo. 
labios mayores Par de gruesos rebordes de gra- 
sa que encierran y protegen los labios meno- 
res y el vestibulo. 

labios menores Par de pliegues cutaneos delga- 
dos que encierran y protegen el vestibulo. 
lactancia Produccion continua de leche. 
lago eutrofico Lago rico en nutrientes y pobre 
en oxigeno, que tiene una alta tasa de pro- 
ductividad. 

lago oligrotrdfico Lago profundo, claro, pobre 
en nutrientes, rico en oxigeno, con poco fi- 
toplancton. 

lamina media Delgada capa de material extrace- 
lular adhesive, primariamente pectinas, que 
se encuentra entre las paredes primarias de 
las celulas vegetales jovenes adyacentes. 
lamina nuclear Distribution en forma de red de 
los filamentos proteicos que mantienen la 
fonna del nucleo. 

l&mina o limbo (1) Estructura semejante a una 
hoja de un alga marina que proporciona la 
mayoria del area de su superficie para la fo- 
tosintesis. (2) Porcion aplanada de una hoja 
tipica que no incluye el peclolo. 
laringe Organo de la voz, que contiene las cuer- 
das voeales. 

larva Forma sexualmente inmadura, de vida in- 
dependiente, en algunos ciclos de vida ani¬ 
mal que puede diferenciarse del adulto en 
su morfologia, nutrition y habitat, 
larva trocdfora Estado larvario distintivo obser- 
vado en ciertos invertebrados, incluyendo 
algunos anelidos y moluscos. 
lateralization Segregacion de funciones en la 
corteza de los hemisferios derecho e izquier- 
do del cerebro. 

lecho capilar Red de capilares que infiltran a to- 
dos los organos y tejidos del cuerpo. 
lenticelas Pequenas areas sobreelevadas en la 
corteza de los troncos y raices que permiten 
del intercambio gaseoso entre las celulas vi¬ 
vas y el aire exterior. 

lepidosaurio Miembro del grupo de reptiles que 
incluye a los lagartos, serpientes, y las dos 
especies de animales de Nueva Zelanda de- 
nominados tuataras. 

letal para el embrion Mutation con un fenotipo 
que lleva a la muerte al embrion o al estado 
larvario. 

leucocito Globulo bianco, tiene funciones ca- 
racteristicas en la inmunidad, como la fago- 
citosis y la produccion de anticuerpos. 
levadura Hongo unicelular que vive en habitats 
liquidos o humedos y que se reproduce ase- 
xualmente mediante division celular simple 
o por gemacion a partir de pequenas yemas 
de una celula progenitora. 
ley de la distribucidn independiente Segunda 
ley de Mendel, que sostiene que cada par de 
alelos se segrega indepenclientemente duran¬ 
te la formacidn de los gametos; se aplica 
cuando los genes de dos caracteres estan io- 
calizados en diferentes pares de cromosomas 
homdlogos. 

ley de la segregacion Primera ley de Mendel, 
que sostiene que cada alelo de un par se se- 
para y se distribuye en un gameto diferente 
durante la formation de los gametos. 


licofita Nombre informal para cualquier miem¬ 
bro del filo Lycophyta, que incluye los mus- 
gos en clava, los musgos en espiga y los he- 
lechos juncales (isoetes). 
ligadura de trompas Metodo de esterilizacion 
por el cual se ligan los dos oviductos (trom¬ 
pas de Falopio) de una mujer para impedir 
que los ovulos alcancen el utero. Se extirpa 
un segmento de cada Oviducto. 
ligamento Tipo de tejido fibroso conectivo que 
une los huesos en las articulaciones. 
ligando Molecula que se une especificamente a 
un sitio receptor de otra moltcula. 
lignina Material duro embebido en la matriz de 
celulosa de las paredes celulares de las plan- 
tas vasculares cuyas funciones son de una 
importante adaptation para el sosten de las 
especies terrestres. 

llnea gentiicamente pura Referencia a las plan- 
tas que producen descendencia de la misma 
variedad cuando son autopolinizadas. 
lineas Z Bordes del sarcomero. 
linfa Liquido incoloro, derivado del liquido in- 
tersticial, que se encuentra en el sistema lin- 
fatico de los animales vertebrados. 
linfocito Tipo de globulo bianco que participa 
en la inmunidad adquirida. Los linfocitos 
que completan su desarrollo en la medula 
osea se denominan celulas B (linfocitos B) y 
los que lo completan en el timo se denomi¬ 
nan celulas T (linfocitos T). 
linfocito B (cdlula B) Un tipo de linfocito que se 
desarrolla hasta la madurez en la medula 
osea. Luego de encontrar un antigeno, las 
celulas B se diferencian en celulas plasmati- 
cas secretoras de anticuerpos y celulas efec- 
toras de la inmunidad humoral, 
linfocito T (celula T) Tipo de linfocito, que in¬ 
cluye las celulas T helper y las celulas T ci- 
totoxicas, que se desarrolla hasta su madu¬ 
rez en el timo. Luego de enfrentarse con el 
antigeno, las celulas T son responsables de 
la inmunidad mediada por celulas. 
llpido Uno de los miembros de una famiiia de 
compuestos, que incluyen las grasas, los fos¬ 
follpidos, y los esteroides, que son insolu¬ 
bles en agua. 

lipoprotema de alta densidad (HDL) Partlcula 
que transporta el colesterol en la sangre, cons- 
tituida por colesterol y otros llpidos rodeados 
por una simple capa de fosfollpidos en la cual 
estan embebidas las protelnas. Una partlcula 
HDL trasporta menos colesterol que la lipo- 
protelna relacionada LDL, y puede tener co¬ 
rrelation con una diminution del riesgo de 
oclusion de vasos sangulneos. 
lipoprotema de baja densidad (LDL) Partlcula 
que transporta el colesterol en la sangre, 
constituida por colesterol y otros llpidos, ro- 
deada por una simple capa de fosfollpidos 
en la cual estan embebidas las protelnas. 

Una partlcula de LDL transporta mas coles¬ 
terol que la lipoprotema relacionada HDL, y 
los niveles elevados de LDL en la sangre tie- 
nen correlation con una tendencia a desa- 
rrollar oclusiones de los vasos sangulneos y 
enfermedad cardlaca. 

liquen Colectivo simbiotico formado por la aso- 
ciacion mutualista entre un hongo y un alga 
fotosintetica o cianobacteria. 

liquido cefalorraquldeo Liquido derivado de la 


sangre que rodea, protege contra las infec- 
ciones, nutre y amortigua mecanicamente ai 
encefalo y la medula espinal. 
liquido interstitial Ambiente intemo de los ver- 
tebrados, constituido por el liquido que Le¬ 
na los espacios entre las celulas. 
lisosoma Saco de enzimas hidrollticas, delimita- 
do por membranas, que se encuentra en el 
citoplasma de las celulas eucariontes. 
lisozima Enzima presente en el sudor, lagrimas 
y saliva que ataca las paredes de las celulas 
bacterianas. 

locomotion Movimiento activo de un sitio a 
otro sitio. 

locus (plural, loci) Sitio especlfico a lo largo de 
la extension de un cromosoma, donde se lo- 
caliza un gen determinado. 
lofoforo Pliegue circular en forma de herradura 
de la pared del cuerpo que posee tentaculos 
ciliados que rodean la boca. 
lofotrocozoo Miembro de un grupo de filos ani¬ 
males con desarrollo del protostoma que al¬ 
gunos taxonomos sostienen la hipotesis de 
que constituye un clado, caracterizado por 
lofoforos o larvas trocoforas. 
longitud de onda Distancia entre las crestas de 
las ondas, como aquellas del espectro elec¬ 
tromagnetic©. 

luz visible Aquella porcion del espectro electro¬ 
magnetic© detectada como varios colores 
por el ojo humano, que abarca un rango 
de longitud de onda desde 380 nm hasta 
750 nm 

macroclima Variaciones del clima a gran escala; 

el clima de una region completa. 
macroevolucidn Cambio evolutivo por encima 
del nivel de las especies, incluyendo la apa- 
ricion de desarrollos evolutivos mayores, co¬ 
mo el vuelo, que se utilizan para definir ta- 
xones mas elevados. 

macrdfago Animal que se alimenta de trozos de 
comida relativamente grandes. 
macrofago Celula fagocitaria presente en mu- 
chos tejidos que tiene funciones en la inmu¬ 
nidad natural destruyendo microbios y en la 
inmunidad adquirida como celula presenta- 
dora de antigeno. 

macromolecula Molecula gigante formada por 
la union de pequenas moleculas, en general 
^ por una reaction de condensation. Los poli- 
sacaridos, las protelnas, y los acidos nuclei- 
cos son macromoleculas. 
macronutriente Sustancia qulmica que debe 
obtener un organismo en cantidades relati¬ 
vamente grandes. Vease tambien micronu- 
triente. 

magmficacion bioldgica Proceso trofico en el 
cual las sustancias retenidas se vuelven mas 
concentradas en cada eslabon de la cadena 
alimentaria. 

magnhlidas Clado de plantas con flores que 
evoluciono mas tarde que las angiospermas 
basales, pero antes que las monocotiledo- 
neas y eucotiledoneas. Ejemplos existentes 
son las magnolias, los laureles, y las plantas 
de pimienta negra. 

mamlfero Miembro de la clase MammaUa, am¬ 
nio tas con glandulas mamarias que produ¬ 
cen leche. 

mandlbula Una del par de apendices de ali¬ 
mentation semejantes a una mordaza que se 
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encuentran en los miriapodos, hexapodos y 
crustaceos. 

manto Pliegue de tejido en los moluscos que ta- 
piza la masa visceral y puede secretar una 
concha. 

mapa citogen£tico Mapa de un cromosoma que 
localiza los genes con respecto a las caracte- 
rfsticas cromosomicas. 

mapa cognitivo Representation en el sistema 
nervioso de las relaciones espaciales entre 
los objetos en el medio ambiente del animal, 
mapa de destino Diagrama territorial del desa- 
rrollo embrionario que revela el desarrollo 
futuro de las celulas y tejidos individuales. 
mapa de ligamiento Mapa genetico basado en 
las frecuencias de recombination entre mar- 
cadores durante el entrecruzamiento de cro- 
mosomas homologos. 

mapa fisico Mapa genetico en el cual estan ex- 
presadas las distancias fisicas reales entre los 
genes u otros marcadores geneticos, general- 
mente como el numero de pares de bases a 
lo largo del DNA. 

mapa genetico Lista ordenada de loci (genes u 
otros marcadores geneticos) a lo largo de un 
cromosoma. 

marca terrestre Punto de referenda para la 
orientation durante la navegacion. 
marcapaso Region especializada de la auricula 
derecha del corazon de los mamiferos que 
controla la frecuencia de la contraction; 
tambien se lo denomina nodo sinoauricular 
(nodo SA). 

marco de lectura Manera en la que la maquina- 
ria celular de traduction del mRNA agrupa 
los nucleotidos de mRNA en codones. 
marchitar La perdida de vigor y lozania de las 
bojas y las plantas que se tornan flacidas. 
marsupial Mamlfero como el coala, el canguro 
o la zarigueya, cuyos hijos completan su de¬ 
sarrollo embrionarip dentro de una bolsa 
materna denominada marsupio. 
martillo El primero de los tres huesecillos del 
oido medio. 

masa atdmica Masa total de un atomo, que es la 
masa en gramos de un mol del atomo. 
masa celular interna Grupo de celulas en un 
blastocisto de mamifero que protruye dentro 
de un extremo de la cavidad y se desarrolla 
posteriormente formando el embrion pro- 
piamente dicho y algunas de las membranas 
extraembrionarias. 

masa molecular Suma de las masas de todos los 
atomos en una molecula; a veces se la deno¬ 
mina peso molecular. 

masa visceral Una de las tres partes principales 
de un molusco, que contiene la mayoria de 
los organos intemos. 

mastocito Celula del cuerpo de un vertebrado 
que produce histamina y otras moleculas 
que desencadenan la respuesta inflamatoria. 
materia Cualquier cosa que ocupa espacio y tie- 
ne masa. 

matriz extracelular (MEC) Sustancia en la cual 
las celulas de los tejidos animales estan em- 
bebidas, consistente en proteinas y polisaca- 
ridos. 

matriz mitocondrial Compartimiento de la mi- 
tocondria delimitado por la membrana in¬ 
terna que contiene enzimas y sustratos para 
el ciclo de Krebs. 


mecanorreceptor Receptor sensorial que detecta 
las deformaciones fisicas en el medio am¬ 
biente corporal relacionadas con la presion, 
el tacto, el estiramiento, el movimiento y el 
sonido. 

medialuna gris Region del citoplasma de color 
gris claro cerca del ecuador del ovulo, en 
la cara opuesta a la que entra el espermato- 
zoide. i 

medio respiratorio Fuente de oxlgeno. Es tlpi- 
camente el aire para los animales terrestres y 
el agua para los organismos acuaticos. 
m6dula renal Portion mas interna del rinon de los 
vertebrados, por debajo de la corteza renal, 
medula Tejido basico por dentro del tejido vas¬ 
cular en un tallo; en varias raices monocoti- 
ledoneas, celulas parenquimatosas que for- 
man el nucleo central del cilindro vascular, 
medusa Version flotante, aplanada, con la boca 
hacia abajo, del plan corporal de los cnida- 
rios. La forma alternativa es el polipo. 
megafilo o macrdfilo Hoja con un sistema vas¬ 
cular altamente ramificado, caracteristico de 
la gran mayoria de las plantas vasculares. 
megapascal (MPa) Unidad de presion equiva- 
lente a una presion de 10 atmosferas. 
megaspora Espora de una especie vegetal hete- 
rosporica que se desarrolla en un gametofito 
femenino. 

meiosis Tipo de division celular en dos etapas, 
en los organismos que se reproducen sexual- 
mente, que produce celulas con la mi tad del 
numero de cromosomas de la celula origi¬ 
nal. 

meiosis I Primera division de un proceso en 
dos etapas, en los organismos que se repro¬ 
ducen sexualmente, que produce celulas 
con la mitad del numero de cromosomas de 
la celula original. 

meiosis II Segunda division de un proceso en 
dos etapas, en los organismos que se repro¬ 
ducen sexualmente, que produce celulas 
con la mitad del numero de cromosomas de 
la celula original. 

melatonina Elormona secretada por la glandula 
pineal que regula las funciones corporales 
relacionadas con la duration estacional del 
dla. 

membrana basal Membrana epitelial sobre la 
cual se apoyan las celulas basales. 
membrana del timpano Otro nombre para el 
tambor del oldo o timpano, 
membrana mucosa Epitelio humedo liso que 
reviste el tracto digestivo y la via que condu¬ 
ce el aire a los pulmones. 
membrana plasm&tica Membrana en los llmites 
de cada celula que actua como una barrera 
selectiva, regulando de esa manera la com¬ 
position qulmica de las celulas. 
membrana vacuolar Membrana que encierra la 
vacuola central en una celula vegetal, sepa- 
rando al citosol del contenido de la vacuola. 
membranas extraembrionarias Cuatro membra¬ 
nas (saco vitelino, amnios, corion y alantoi- 
des) que sostienen al embrion en desarrollo 
en los mamiferos, en las aves y otros repti¬ 
les. 

memoria de corto plazo Capacidad para recu- 
perar informacion, anticipaciones, u objeti- 
vos para un momento y luego dejarlos si se 
transforman en irrelevantes. 


memoria de largo plazo Capacidad de retener, 
asociar y evocar informacion sobre la propia 
vida. 

menopausia Detention de la ovulation y de la 
menstruation. 

menstruacidn Desprendimiento de porciones 
del endometrio durante un ciclo uterino 
(menstrual). 

meristema apical Tejido embrionario vegetal en 
el extremo de las raices y en las yemas de 
los brotes que proporciona celulas para que 
la planta crezca en longitud. 
meristema lateral Meristema que engrosa las 
raices y los brotes de las plantas leriosas. El 
cambium vascular y el cambium de corcho 
son meristemas laterales. 
meristema Tejido vegetal que permanece en es- 
tado embrionario tanto tiempo como vive la 
planta, permitiendo el crecimiento indeter- 
minado. 

mesenterio Membrana que suspende muchos 
de los organos de los vertebrados dentro de 
las cavidades corporales llenas de llquido. 
mesodermo La media de las tres capas germina- 
les primarias de un embrion, que se desarro¬ 
lla formando la notocorda, el revestimiento 
del celoma, los musculos, el esqueleto, las 
gonadas, los rinones, y la mayor parte del 
sistema circulatorio. 

mesdfilo Tejido basal de una hoja, que se inter- 
pone entre la epidermis superior e inferior, y 
que esta especializado para la fotosintesis. 
mesofilo en empalizada Una o mas capas de ce¬ 
lulas fotosinteticas elongadas de la parte su¬ 
perior de una hoja; tambien denominado 
parenquima en empalizada. 
mesofilo esponjoso Celulas fotosinteticas distri- 
buidas laxamente que se localizan por deba¬ 
jo de las celulas mesofilas en empalizada de 
una hoja. 

mesohilo Region gelatinosa entre las dos capas 
de celulas de una esponja. 
metabolismo Totalidad de las reacciones quirni- 
cas de un organismo, que constituyen las 
vias anabolica y catabolica. 
metabolismo basal (MB) Tasa metabolica de un 
endotermo en reposo, en ayunas, y no estre- 
sado. 

metabolismo basal estindar (MBE) Metabolis¬ 
mo de un ectotermo en reposo, en ayunas, y 
no estresado. 

metabolismo del acido crasul&ceo (via CAM) 

Tipo de metabolismo en el cual el dioxido 
de carbono es captado por la noche e incor- 
porado a una variedad de acidos organicos. 
metafase Tercera etapa de la mitosis, en la cual 
se completa el huso y los cromosomas, uni- 
dos a los microtubulos a nivel de sus cineto- 
coros, se alinean en la placa metafasica. 
metamorfosis Resurgimiento o desarrollo de la 
larva de un animal que se transforma en un 
adulto sexualmente maduro. 
metamorfosis completa Transformation de una 
larva en un adulto que tiene un aspecto 
muy diferente, y muchas veces funciona de 
una manera muy diferente a la larva en su 
ambiente. 

metamorfosis incompleta Tipo de desarrollo en 
ciertos insectos, como las langostas, en el 
cual los jovenes (denominados ninfas) se pa- 
recen a los adultos, pero son mas pequenos 





y tienen diferentes proporciones del cuerpo. 
La nlnfa pasa por una serie de mudas, pare- 
ciendose cada vez mas a un adulto, hasta 
que alcanza su tamano completo. 
metanefridio En los gusanos anelidos, un tipo 
de tubulo excretor con aberturas intemas 
llamadas nefrostomas que recolectan los li- 
quidos corporales y aberturas extemas de- 
nominadas nefridioporos. 
metandgeno Microorganlsmo que obtiene ener- 
gia utllizando dioxido de carbono para oxi- 
dar el hidrogeno, produciendo metano co- 
mo un producto de desecho. 
metapoblacidn Poblacion subdivida de una uni- 
ca especie. 

metastasis Diseminacion de celulas cancerosas a 
localizaciones distantes de su sitio original, 
mdtodo de barrera Metodo anticonceptivo que 
se basa en una barrera fisica que impide el 
pasaje de los espermatozoides. Como ejem- 
plos se incluyen los condones y los diafrag- 
mas. 

mdtodo de marcaddn y recaptura Tecnica de ob- 
tencion de una muestra utilizada para estimar 
poblaciones de animales de vida salvaje. 
metodo del ritmo Metodo de anticoncepcion 
que se basa en renunciar a las relaciones se- 
xuales cuando es mas probable que la Con¬ 
cepcion se produzca; tambien denominado 
planeamiento familiar natural, 
micelio Red densamente ramificada de hifas en 
un hongo. 

micorriza arbuscular Tipo distintivo de endo- 
micorriza formada por hongos glomeromice- 
tos, en la que las puntas de las hifas del 
hongo que invaden las raices de la planta se 
ramifican en diminutas estructuras en forma 
de arbol que se denominan arbusculos. 
micorrizas Asociaciones mutualistas de raices 
vegetales y hongos. 

micosis Termino general para una infection por 
hongos. 

micro RNA (miRNA) Pequena molecula de 
RNA monocatenaria que se une a una se- 
cuencia complementary en las moleculas de 
mRNA y dirige las protelnas asociadas a de- 
gradar o impedir la traduction del mRNA 
diana. 

microclima Variaciones del clima a muy peque¬ 
na escala, como por ejemplo las condiciones 
climaticas especificas que existan por debajo 
de un tronco. 

microevolucidn Cambio evolutivo por debajo 
del nivel de las especies; cambio en la cons¬ 
titution genetica de una poblacion de gene¬ 
ration a generation. 

microfilamento Baston solido de proteina actina 
en el citoplasma de casi todas las celulas eu- 
cariontes, que forma parte del citoesqueleto 
y que actua aisladamente o junto con la 
miosina para llevar a cabo la contraccion de 
la celula. 

micrdfilo En las licofitas, una pequena hoja con 
una vena unica no ramificada. 
micronutriente Elemento que un organismo ne- 
cesita en muy pequenas cantidades y que tie- 
ne funciones como componente o cofactor de 
enzimas. Vease tambien macronutriente. 
micrdpilo Poro en el integumento (en los inte- 
gumentos) de un ovulo. 
microscopio electronico (ME) Microscopio que 


focaliza un haz de electrones a traves de una 
pieza, obteniendo un poder de resolution 
mil veces mayor que el microscopio optico. 
Un microscopio electronico de transmision 
(MET) se utiliza para estudiar la estructura 
interna de secciones delgadas de celulas. Un 
microscopio electronico de barrido (MEB) se 
utiliza para estudiar los detalles finos de las 
superficies celulares. « 
microscopio electrdnico de barrido (MEB) Mi¬ 
croscopio que utiliza un haz de electrones 
para barrer o “escanear” la superficie de una 
muestra con el objeto de estudiar detalles de 
su topografla. 

microscopio electrdnico de transmisidn (MET) 

Microscopio que hace pasar un haz de elec¬ 
trones a traves de secciones muy delgadas; 
utilizado principalmente para estudiar la ul- 
traestructura interna de las celulas. 
microscopio optico (MO) Instrumento optico 
con lentes que refractan (desvlan) la luz visi¬ 
ble para magnificar las imagenes de una 
muestra. 

microspora Espora de una especie vegetal hete- 
rosporica que se desarrolla en un gametofito 
masculino. 

microsporidio Parasitos unicelulares de animales 
y protistas que comparaciones moleculares su- 
gieren que podrian estar estrechamente rela- 
cionados con con los hongos zigomicetos. 
microtubulo Baston hueco de proteina tubulina 
en el citoplasma de todas las celulas euca- 
riontes y en los cilios, flagelos y el citoes¬ 
queleto. 

microvellosidad Una de las muchas proyeccio- 
nes en forma de dedos de las celulas epite- 
liales en la luz del intestino delgado que au- 
menta el area de su superficie. 
miembro del tubo criboso Celula viva que con¬ 
duce los azucares y otros nutrientes organi- 
cos en el floema de las angiospermas. For¬ 
man cadenas denominadas tubos cribosos. 
mimetismo batesiano Tipo de mimetismo por el 
cual una especie inofensiva toma un aspecto 
de especie que es venenosa o peligrosa para 
los predadores. 

mimetismo mulleriano Mimetismo mutuo entre 
dos especies nocivas, de sabor desagradable. 
mineral En nutrition, elemento qulmico dife- 
rente al hidrogeno, oxigeno o nitrogeno, 
que un organismo necesita para el funciona- 
miento apropiado del cuerpo. 
mineralocorticoide Hormona esteroidea secreta- 
da por la corteza suprarrenal que regula la 
homeostasis de agua y sal. 
minima poblacidn viable El tamano mas peque- 
no de una poblacion en el que una especie 
es capaz de sostener su numero y sobrevivir. 
miofibrilla Fibrilla colectivamente dispuesta en 
haces longitudinales en las celulas muscula- 
res (fibras); compuesta de filamentos delga- 
dos de actina y una proteina reguladora y fi¬ 
lamentos gruesos de miosina. 
miofilamentos Los filamentos gruesos y delga- 
dos que forman las miofibrillas. 
mioglobina Proteina pigmentada, que almacena 
oxigeno, localizada en las celulas muscula- 
res. 

miosina Tipo de filamento proteico que interac- 
tua con los filamentos de actina para causar 
la contraccion celular. 


miotonla Tension muscular aumentada. 
miriapodo Artropodo terrestre con muchos seg- 
mentos corporales y uno o dos pares de pa- 
tas por segmento. Los milpies y ciempies 
comprenden las dos clases de miriapodos vi- 
vientes. 

mitocondria Organulo en las celulas eucarion- 
tes que tiene la funcion de ser el sitio de la 
respiration celular. 

mitosis Proceso de division nuclear en las celu¬ 
las eucariontes que se divide conventional - 
mente en cinco etapas: profase, prometafase, 
metafase, anafase y telofase. La mitosis con- 
serva el numero de cromosomas distribu- 
yendo equitativamente los cromosomas re- 
plicados en cada uno de los nucleos hijos. 
modelo Representation de una teoria o 
proceso. 

mixdtrofo Organismo que es capaz de tanto la 
fotosintesis como el heterotrofismo. 
modelo ABC Modelo de formacion floral que 
identifica tres clases de genes de identidad 
de organo que dirigen la formacion de cua- 
tro tipos de organos de la flor. 
modelo ascendente Modelo de organizacion de 
una comunidad en el que los nutrientes mi- 
nerales controlan la organizacion de la co¬ 
munidad, porque los nutrientes controlan el 
numero de plantas, que a su vez controla el 
numero de herbivoros, que a su vez controla 
el numero de predadores. 
modelo de los filamentos deslizantes Teoria que 
explica como se contrae el musculo, basada 
en las modificaciones que se producen den- 
tro del sarcomero, la unidad basica de la or¬ 
ganizacion muscular, que sostiene que los fi¬ 
lamentos delgados (actina) se deslizan sobre 
los filamentos gruesos (miosina), acortando 
el sarcomero. El acortamiento de todos los 
sarcomeros de una miofibrilla acorta la mio¬ 
fibrilla en su totalidad. 

modelo de mosaico fluido Modelo actualmente 
aceptado de la estructura de la membrana 
celular, que visualiza la membrana como un 
mosaico de moleculas proteicas individuales 
que se mueven lateralmente en una doble 
capa llquida de fosfolipidos. 
modelo de no equilibrio Modelo de comunida- 
des que subraya que no son estables en el 
curso del tiempo sino que estan cambiando 
constantemente luego de ser afectadas por 
trastornos. 

modelo de redundancia Concepto propuesto 
por Henry Gleason y Brian Walker, segun el 
cual la mayoria de las especies en una co¬ 
munidad no estan estrechamente relaciona- 
das con otra (es decir, la red de la vida es 
muy laxa). De acuerdo con este modelo, un 
aumento o disminucion en una especie de 
una comunidad tiene poco efecto en las 
otras especies, que operan en forma inde- 
pendiente. 

modelo descendente Modelo de organizacion 
de una comunidad en el cual la predacion 
controla la organizacion de la comunidad 
porque los predadores controlan los herbi¬ 
voros, que a su vez controlan las plantas, 
que a su vez controlan el nivel de nutrien¬ 
tes; tambien denominado modelo de casca- 
da trofica. 

modelo semiconservador Tipo de replicacion 
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del DNA por la cual la doble heiice replica- 
da consta de una cadena derivada de la anti- 
gua molecula, y una cadena nueva sintetiza- 
da durante la replication, 
moho Hongo que crece rapidamente y se repro¬ 
duce asexualmente produciendo esporas. 
mol (mol) Numero de gramos de una sustancia 
que equivale a su peso molecular en daltons 
y contiene el numero de Avogrado de mole- 
culas. 

molaridad Medicion comun de la concentration 
de los solutos, que se refiere al numero de 
moles de soluto por litro de solution, 
molecula Dos o mas atomos que se mantienen 
unidos por enlaces covalentes. 
molecula anfipatica Molecula que tiene tanto 
una region hidrofila como una region hidro- 
foba. 

molecula polar Molecula (como por ejemplo el 
ag.ua) con cargas opuestas en lados opues- 
tos. 

moleculas de adhesibn celular (CAM) Gluco- 
proteinas que contribuyen a la migration ce¬ 
lular y a la estabilidad de la estructura de los 
tejidos. 

molbculas MHC de clase I Conjunto de protel- 
nas de la superficie celular, codificadas por 
una familia de genes, denominadas comple- 
jo mayor de histocompatibilidad. Las mole¬ 
culas MHC de clase 1 se encuentran en prac- 
ticamente todas las celulas con nucleo. 
moleculas MHC de clase II Conjunto de protel- 
nas de la superficie celular, codificadas por 
una familia de genes, denominadas comple- 
jo mayor de histocompatibilidad. Las mole¬ 
culas MHC de clase II estan restringidas a 
unos pocos tipos de celulas especializadas, 
llamadas comunmente celulas presentadoras 
de antlgeno (celulas dendriticas, macrbfagos, 
y linfocitos B). 

monocito Tipo de globulo bianco que migra a 
los tejidos y se desarroila en un macrofago. 
monocotiledbneas Clado constituido por plan- 
tas con flores que tienen una hoja embriona- 
ria de la semilla, o cotiledon. 
monofiletico Concerniente a un grupo de espe- 
cies que consisten en especies ancestrales y 
todos sus descendientes; un clado. 
monbgamo Tipo de relation en la cual un ma¬ 
cho tiene como pareja solamente una hem- 
bra. 

monohibrido Organismo heterocigota con res- 
pecto a un unico gen de interes. Toda la 
descendencia de una cruza entre padres ho- 
mocigotas para diferentes alelos son mono- 
hibridos. Por ejemplo, padres con genotipos 
AA y aa producen un monohlbriod con ge- 
notipo Aa. 

monoica Termino tipicamente usado para des¬ 
cribe especies de angiospermas en la que las 
flores carpeladas y estaminadas estan en la 
misma planta. 

monbmero Subunidad que sirve como constitu- 
yente de un polimero. 

monosac£rido El hidrato de carbono mas sim¬ 
ple, activo en forma aislada, o sirviendo co¬ 
mo monbmero para los disacaridos y polisa- 
caridos. Tambien conocidos como azucares 
simples, las formulas moleculares de los mo- 
nosacaridos son generalmente algun multi- 
plo de CH z O. 


monosomica Referencia a una celula que tiene 
solamente una copia de un cromosoma par¬ 
ticular, en lugar de las dos copias habituales. 
monotrema Mamifero que pone huevos, repre- 
sentado por el ornitorrinco y el equidna. 
morfogbnesis Desarrollo de la forma y organiza- 
cion del cuerpo. 

morfogbnica Sustancia, como la proteina Bi¬ 
coid, que proporciona informacion posicio- 
nal en forma de un gradiente de concentra¬ 
cion a lo largo de un eje embrionario. 
mortalidad infantil Numero de ninos muertos 
por cada 1000 nacidos vivos, 
morula Bola solida de blastomeros formados 
por la segmentation temprana. 
muda o bcdisis Proceso en los artropodos por el 
cual el exoesqueleto se desprende a interva- 
los, permitiendo el crecimiento mediante la 
production de un exoesqueleto de mayor ta- 
mano. 

muestreo de vellosidades corionicas (MVC) 

Tecnica de diagnostico prenatal en la que se 
extrae una muesetra pequena de la portion 
fetal de la placenta y se la analiza para de- 
tectar ciertas anomalias geneticas y congeni- 
tas del feto. 

multifactorial Referencia a un caracter fenotipi- 
co que esta influido por genes multiples y 
factores ambientales. 

musculo cardlaco Tipo de musculo que forma 
la pared contractil del corazon. Sus celulas 
estan unidas por discos intercalares que re- 
transmiten cada latido cardiaco. 
musculo esquelbtico Musculo generalmente res- 
ponsable de los movimientos voluntarios del 
cuerpo. 

musculo estriado Vease musculo esqueletico. 
musculo liso Tipo de musculo al que le faltan 
las estriaciones del musculo esqueletico y 
cardlaco debido a la distribution uniforme 
de los filamentos de miosina en la celula, 
responsable de actividades involuntarias del 
cuerpo. 

musgo Pequena planta herbacea no vascular 
que es un miembro del filo Briophyta. 
mutacibn Cambio en el DNA de un gen, que en 
ultima instancia genera diversidad genetica. 
mutation de amino&cido o sentido erroneo El ti¬ 
po mas comun de mutacion, la sustitucion de *** 
un par de bases en la cual el nuevo codon es 4 
todavla codificante para un aminoacido. 
mutacibn del marco de lectura Mutacion que se 
produce cuando el numero de nucleotidos 
insertados o delecionados no es un multiplo 
de tres, resultando en un agrupamiento ina- 
propiado de los siguientes nucleotidos en 
los codones. 

mutacibn puntual Cambio en un gen en un so¬ 
lo par de nucleotidos. 

mutacibn sin sentido o terminadora Mutacion 
que cambia un codon para un aminoacido 
por uno de los tres codones de terminacion, 
dando como resultado una proteina mas 
corta y generalmente no funcional. 
mutagbnesis in vitro Tecnica para descubrir la 
funcion de un gen introduciendo modifica- 
ciones especlficas en la secuencia de un gen 
clonado, reinsertando el gen mutado en una 
celula, y estudiando el fenotipo del mutante. 
mutageno Agente qulmico o ftsico que interac- 
tua con el DNA y produce una mutacion. 


mutualismo Relacion simbiotica en la cual am- 
bos participantes se benefician. 

NAD + Nicotinamida adenina dinucleotido, una 
coenzima presente en todas las celulas que 
colabora con las enzimas que transfieren 
electrones durante las reacciones redox del 
metabolismo. 

NADP + Nicotinamida adenina dinucleotido 
fosfato, un aceptor que temporariamente 
almacena electrones energizados produci- 
dos durante las reacciones de la fase lumi- 
nosa. 

neffona Unidad tubular excretora del rinon de 
los vertebrados. 

nefronas corticales Nefronas localizadas casi 
completamente en la corteza renal. Estas ne¬ 
fronas tienen un asa de Henle reducida. 
nefronas yuxtamedulares Nefronas con asas de 
Henle bien desarrolladas que se extienden 
profundamente en la medula renal, 
nematocisto Organulo punzante, semejante a 
una capsula, en un cnidocito. 
neocorteza En el cerebro de los mamiferos, la 
region mas externa de la corteza cerebral, 
nervio Fasciculo semejante a un cable, formado 
por fibras nerviosas (axones y dendritas), 
empaquetadas estrechamente con tejido co- 
nectivo. 

nervio craneal Nervio que sale del encefalo e 
inerva un organo de la cabeza o de la parte 
superior del cuerpo. 

nervio raquldeo En el sistema nervioso periferi- 
co de los vertebrados, un nervio que trans¬ 
porta senales hacia o desde la medula espi- 
nal. 

neurohipofisis Vease hipofisis posterior, 
neurona Celula nerviosa; la unidad fundamen¬ 
tal del sistema nervioso, que tiene estructura 
y propiedades que le permiten conducir se¬ 
nales aprovechando la carga electrica a tra- 
ves de su membrana celular. 
neurona motora Celula nerviosa que transmite 
las senales desde el cerebro o la medula es- 
pinal a los musculos o las glandulas. 
neurona sensitiva Celula nerviosa que recibe in- 
formacion de los ambientes interno y exter- 
no y transmite las senales al sistema nervio¬ 
so central. 

neuropeptido Cadena de aminoacidos relativa- 
mente corta que sirve como neurotransmi- 
sor. 

neurotransmisor Merisajero qulmico liberado 
desde la terminacion sinaptica de una neu¬ 
rona en una sinapsis quimica, que difunde a 
traves de la hendidura sinaptica y se une 
con la celula postsinaptica y la estimula. 
neutrbfilo El mas abundante de todos los tipos 
de globulo bianco. Los neutrofilos son fago- 
clticos y tienden a destruirse a medida que 
destruyen invasores extranos, limitando su 
rango de vida a unos pocos dlas. 
neutrbn Partlcula electricamente neutra (una 
partlcula que no tiene carga electrica), que 
se encuentra en el nucleo de un atomo. 
nicho Vease nicho ecologico. 
nicho ecologico Suma total de los recursos bib- 
ticos y abioticos usados por una especie en 
su medio ambiente. 

nitrogenasa Enzima compleja, unica en ciertos 
procariontes, que reduce el N 2 a NH 3 . 
nivel energetico Cualquiera de los diferentes es- 













tados de energla potencial.de los electrones 
en un atomo. 

no disyuncidn Error en la meiosis o en la mito¬ 
sis, en el cual ambos miembros de un par de 
cromosomas homologos o ambas cromatidas 
hermanas no se separan apropiadamente. 
nociceptor Clase de dendritas desnudas en la 
epidermis de la piel. 

nodo auriculoventricular (AV) Region de tejido 
muscular especializado entre la auricula de- 
recha y el ventriculo derecho donde los im- 
pulsos electricos se demoran aproximada- 
mente 0,1 s antes de diseminarse a los ven- 
triculos para causar su contraction, 
nodo senoauricular (SA) o marcapaso Region 
del corazon compuesta de tejido muscular 
especializado que establece la frecuencia y el 
tiempo adecuado en que se contraen todas 
las celulas cardiacas; marcapaso del corazon. 
nbdulo Protuberancia en la ralz de una legum- 
bre. Los nodulos estan compuestos por ce¬ 
lulas vegetales que contienen bacterias fija- 
doras del nitrogeno del genero Rhizobium. 
noradrenalina Honnona quimica y funcional- 
mente similar a la adrenalina. 
norma de reaction Rango de fenotipos produci- 
dos por un unico genotipo, debido a las in- 
fluencias ambientales. 

notocorda Cordon flexible, longitudinal, que 
corre a lo largo del eje dorsal del cuerpo de 
un animal en la futura position de la colum- 
na vertebral. 

nucleasa Enzima que hidroliza el DNA y el 
RNA en sus nucleotidos componentes. 
nucleo (1) Parte central de un atomo, que con- 
tiene protones y neutrones. (2) Organulo de 
una celula eucarionte que contiene los cro¬ 
mosomas. (3) Agrupacion de neuronas. 
nucleo atdmico Nucleo central de un atomo, 
que contiene los protones y los neutrones. 
nucleoide Region densa del DNA en una celula 
procarionte. 

nucldolo Estructura espedalizada del nucleo, 
formada a partir de varios cromosomas y 
que se activa en la sintesis de los ribosomas. 
nucleos basales Grupo de nucleos situados en 
la profundidad de la sustancia blanca del ce- 
rebro. 

nucleos geniculados laterales Destine en el tala- 
mo de la mayoria de los axones de celulas 
ganglionares que forman los nervios opticos. 
nucleos supraquiasmaticos Par de estructuras 
en el hipotalamo de los mamiferos que fun- 
ciona como reloj biologico. 
nucleosoma Unidad basica, similar a una cuen- 
ta de collar, de DNA compactado en los eu- 
cariontes, constituida por un segmento de 
DNA enrollado alrededor de un nucleo pro- 
teico compuesto por dos copias de cada una 
de los cuatro tipos de histona. 
nucleotido Estructura que forma parte de un 
acido nucleico, constituida por un hidrato 
de carbono de cinco carbonos unido en for¬ 
ma covalente a una base nitrogenada y a un 
grupo fosfato. 

nudo Punto a lo largo del tallo de una planta 
en el cual estan unidas las hojas. 
numero atdmico Numero de protones en el nu¬ 
cleo de un atomo, unico para cada elemen- 
to, que se designa con un subin dice a la iz- 
quierda del simbolo del elemento. 


numero de masa Suma del numero de protones 
y neutrones de un nucleo atomico. 
nutriente esencial Sustancia que un organismo 
debe absorber en una forma preensamblada, 
porque no puede ser sintetizada a partir de 
ningun otro material. En los seres humanos, 
hay vitaminas, minerales, aminoacidos y aci- 
dos grasos esenciales. 

nutriente limitante Elemento que debe ser agre- 
gado para incrementar la production en un 
area particular. 

nutriente mineral Elemento qulmico esencial 
absorbido desde el suelo en forma de iones 
inorganicos. 

oldo extemo Una de los tres principales regio- 
nes del oido en los reptiles, aves, y mamlfe¬ 
ros; formado por el conducto auditivo y, en 
muchas aves y mamiferos, el pabellon de la 
oreja. 

oldo intemo Una de las tres principales regio- 
nes del oldo de los vertebrados, que incluye 
la coclea, el organo de Corti, y los conduc- 
tos semicirculares. 

oldo medio Una de las tres regiones principales 
del oldo de los vertebrados; camara que 
contiene tres pequenos huesos (el martillo, 
el yunque y el estribo) que conducen las vi- 
braciones desde la membrana del timpano 
hasta la ventana oval. 

ojo compuesto Tipo de ojo multifacetado de los 
insectos y crustaceos formado por hasta va¬ 
rios miles de omatidios que focalizan y de- 
tectan la luz; especialmente buenos para la 
detection del movimiento. 
ojo de lente unica Ojo semejante a una camara 
que se encuentra en algunas medusas, poli- 
caetos, aranas y muchos moluscos. 
oligodendrocito Tipo de celula glial que forma 
las vainas aislantes de mielina alrededor de 
los axones y neuronas del sistema nervioso 
central. 

oligoelemento Elemento indispensable para la 
vida, pero requerido en cantidades extrema- 
damente pequenas. 

oligosacarina Tipo de elicitor (molecula que in¬ 
duce una amplia respuesta de defensa en las 
plantas) que deriva de fragmentos de celulo- 
sa liberados por el dano de la pared celular. 
omatidio Una de las facetas del ojo compuesto 
de los artropodos y algunos gusanos poli- 
quetos. 

omnivoro Animal heterotrofico que consume 
tanto carne como materia vegetal, 
oncogen Gen encontrado en los virus como 
parte del genoma normal que es responsable 
de desencadenar caracterlsticas cancerosas. 
operador En el DNA de los procariontes, una 
secuencia de nucleotidos cerca del comienzo 
de un operon al que se puede unir un repre- 
sor activo. La union con el represor impide 
a la RNA polimerasa unirse al promotor y 
transcribir los genes del operon. 
opticulo En los osteoictios acuaticos, una hoja 
osea protectora que cubre y protege las 
branquias. 

operdn Unidad de funcion genetica, comun en 
las bacterias y los fagos, que consiste en gru- 
pos de genes regulados coordinadamente 
con funciones relacionadas. 
opistoconto Miembro del clado Opisthokonta, 
organismos que descienden de un ancestro 


con un flagelo posterior, incluyendo a hon- 
gos, animales, y ciertos protistas. 
opsina Proteina de membrana unida a una mo¬ 
lecula de pigmento que absorbe la luz. 

6rbita de electrones Nivel energetico represen- 
tado por la distancia de un electron al nu¬ 
cleo de un atomo. 

orbital Espacio tridimensional en el que un 
electron se encuentra el 90% del tiempo. 
orden En la Gasification, la categoria taxonomi- 
ca por encima de familia. 
organismo gen£ticamente modificado (OGM) 
Organismo que ha adquirido uno o mas ge¬ 
nes por medios artificiales; tambien conoci- 
do como organismo transgenico. 
organismo modelo Organismo elegido para es- 
tudiar amplios principios biologicos. 
organismo Ente vivo individual, 
drgano Centro especializado funcional del cuer¬ 
po compuesto por varios diferentes tipos de 
tejidos. 

drgano de Corti Organo efectivo de la audition 
del oldo de los vertebrados, localizado en el 
piso del conducto coclear en el oldo inter- 
no, que contiene las celulas receptoras (celu¬ 
las pilosas) del oldo. 

organo vestigial Estructura de importancia mar¬ 
ginal, si es que tiene alguna importancia, pa¬ 
ra el organismo. Los organos vestigiales son 
remanentes historicos de estructuras que tu- 
vieron importantes funciones en los ances- 
tros de dicho organismo. 
organogenesis Desarrollo de los rudimentos de 
los organos a partir de las tres capas germi- 
nales. 

organulo Uno de los varios cuerpos con forma 
y funciones especializadas, suspendido en el 
citoplasma de las celulas eucariontes. 
orgasmo Contracciones ritmicas, involuntarias, 
de ciertas estructuras reproductoras en am¬ 
bos sexos durante el ciclo de respuesta se¬ 
xual humana. 

origen de la replication Sitio donde comienza 
la replication de una molecula de DNA. 
dsculo Abertura de gran tamano en una esponja 
que conecta al esponjocelo con el medio 
ambiente. 

osmoconformista Animal que no adapta activa- 
mente su osmolaridad interna porque es 
isoosmotico con su medio ambiente. 
osmolaridad Concentration de solutos expresa- 
da como molaridad. 

osmorregulacion Como los organismos regulan 
las concentraciones de solutos y equilibran 
la ganancia y perdida de agua. 
osmorregulador Animal cuyos liquidos corpora- 
les tienen una osmolaridad diferente que el 
medio ambiente y que deben descargar el 
exceso de agua si viven en un ambiente hi- 
poosmotico o incorporar agua si viven en 
un ambiente hiperosmotico. 
dsmosis Difusion de agua a troves de una mem¬ 
brana selectivamente permeable, 
osteictio Miembro de un subgrupo de vertebra¬ 
dos con mandibulas y la mayoria con esque- 
letos oseos. 

osteoblasto Celula formadora de hueso que de- 
posita colageno. 

osteona Unidad organizativa repetitiva que for¬ 
ma la estructura microscopica del hueso du- 
ro de los mamiferos. 
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ovario (1) En las flores, porcion del carpelo en 
la cual los foliculos que contienen los ovulos 
se-desarrollan. (2) En los animales, la estruc- 
tura que produce los gametos femeninos y 
las hormonas reproductivas. 
oviducto Conducto que comunica el ovario con 
la vagina en los invertebrados y el ovario 
con el utero en los vertebrados. 
ovlparo Referencia a un tipo de desarrollo en el 
cual las crias nacen de los huevos deposita- 
dos fuera del cuerpo de la madre. 
ovocito primario Celula diploide, en la profase 
I o en la meiosis, que puede ser hormonal- 
mente dirigida para desarrollarse en un 
ovulo. 

ovocito secundario Celula haploide que resulta 
de la meiosis I en la oogenesis, que se trans¬ 
forma en un ovulo luego de la meiosis II. 
ovogenesis Proceso en el ovario que resulta en 
la production de gametos femeninos. 
ovogonia Celulas madre especlficas del ovario. 
ovomiceto Protista con celulas flageladas, como 
el moho del agua, la roya blanca o el moho 
azul del tabaco, que adquieren su nutrition 
principalmente como descomponedores o 
parasitos de las plantas. 
ovoviviparo Referencia a un tipo de desarrollo 
en el cual las crias nacen de los huevos que 
son retenidos en el utero de la madre. 
ovulacirin Liberation de un ovulo por los ova- 
rios. En los seres humanos, un follculo ova- 
rico libera un ovulo maduro durante cada 
ciclo uterino (menstrual), 
ovulo 1. Estructura que se desarrolla en el ova¬ 
rio de una planta con semilla y que contiene 
al gametofito femenino. 2. Gameto femeni- 
no; huevo haploide, no fecundado, que ge- 
neralmente es una celula relativamente gran¬ 
de, sin movilidad. 

oxidacidn Perdida de electrones de una sustan- 
cia que participa de una reaction redox, 
oxidacirin beta Secuencta metabolica que degra- 
da los acidos grasos en fragmentos de dos 
carbonos que ingresan al ciclo del acido ci- 
trico como acetil CoA. 

6xido nitrico (NO) Gas producido por muchos 
tipos de celulas que tiene la funcion de ser 
un regulador local, un neurotransmisor, y 
un agente antibacteriano. 
oxitocina Hormona producida por el hipotala- 
mo y liberada por la hipofisis posterior. Pro¬ 
duce la contraction de los musculos uteri- 
nos y provoca que las glandulas mamarias 
eyecten leche durante la lactancia. 
paisaje Varios ecosistemas diferentes, primaria- 
mente terrestres, vinculados por intercam- 
bios de energia, materiales y organismos. 
paisaje marino Varios ecosistemas diferentes, 
primariamente acuaticos, vinculados por los 
intercambios de energia, materiales y orga¬ 
nismos. 

paleoantropologla Estudio de los origenes y 
evolution humanas. 

paleontologla Estudio cientlfico de los fosiles. 
pancreas Glandula con funciones de dos tipos: 
la porcion no endocrina secreta enzimas di- 
gestivas y una solution alcalina en el intesti- 
no delgado a traves de un conducto; la por¬ 
cion endocrina secreta las hormonas insuli- 
na y glucagon a la sangre. 

Pangea Supercontinente formado cerca del final 


de la era Paleozoica cuando los movimientos 
de las placas juntaron a todas las masas te¬ 
rrestres de la Tierra. 

parabasalida Protista como por ejemplo la tri- 
comona, con mitocondrias modificadas. 

parabronquio Sitio de intercambio gaseoso en 
los pulmones de las aves. Los parabronquios 
permiten el flujo del aire a traves de la su- 
perficie respiratoria en^solamente una direc- 
cion. 

parafildtico Concerniente a un grupo de espe- 
cies que consiste en una especie ancestral y 
algunos, aunque no todos, sus descendien- 
tes. 

pararreptiles o Parareptilia Primer grupo princi¬ 
pal de reptiles que surgieron, la mayoria de 
gran tamafto, herblvoros cuadrupedos maci- 
zos; se extinguieron en el periodo Triasico 
tardio. 

parasitismo Relation simbiotica en la cual el 
simbionte (parasito) se beneficia a expensas 
del huesped viviendo en el huesped (como 
un endoparasito) o afuera del huesped (co¬ 
mo un ectoparasito). 

parasito Organismo que se beneficia viviendo 
en o sobre otro organismo, a expensas del 
huesped. 

parasitoidismo Tipo de parasitismo en el cual 
un insecto deposita huevos sobre o dentro 
de un huesped viviente; las larvas luego se 
alimentan del cuerpo del huesped, eventual- 
mente matandolo. 

parazoo Animal perteneciente a un grado de or¬ 
ganization que carece de tejidos verdaderos 
(colecciones de celulas especializadas aisla- 
das de otros tejidos por medio de membra- 
nas); una esponja (filo Porifera). 

pared celular Capa protectora externa a la 
membrana plasmatica en las celulas vegeta- 
les, procariontes, hongos, y algunos protis- 
tas. En las celulas vegetales, la pared esta 
formada de fibras de celulosa embebidas en 
una matriz de polisacaridos y proteinas. La 
pared celular primaria es delgada y flexible, 
mientras que la pared celular secundaria es 
mas fuerte y mas rigida y es el constituyente 
principal de la madera. 

pared celular primaria Capa relativamente del¬ 
gada y flexible secretada en primer termino 
por una celula vegetal joven. 

pared celular secundaria Matriz fuerte y durare- 
ra, generalmente depositada en varias capas 
laminadas, para la protection y soporte de la * 
celula vegetal. 

parsinomia maxima Principio que sostiene que 
cuando se consideran multiples explicacio- 
nes para una observation, deberia investi- 
garse en primer lugar la explication mas 
simple que es consistente con los hechos. 

partenogtiiesis Tipo de reproduction en el cual 
las hembras producen descendencia de hue¬ 
vos no fecundados. 

particirin de recursos Division de los recursos 
ambientales por especies coexistentes de 
manera que el nicho de cada especie se dife- 
rencie por uno o mas factores significativos 
de los nichos de todas las especies coexis¬ 
tentes. 

partlcula de reconocimiento de la serial (SRP) 

Complejo de RNA-protelna que reconoce un 
peptido serial cuando emerge del ribosoma. 


parto Expulsion de un bebe de la madre; tam- 
bien denominado nacimiento. 
patrigeno Agente que causa una enfermedad. 
patrrin Planta que proporciona el sistema radi¬ 
cular cuando se realiza un injerto. 
patr6n de accirin fija (PAF) Secuencia de actos 
de comportamiento que es esencialmente no 
modificable y que habitualmente se desarro¬ 
lla hasta completarse una vez que se ha ini- 
ciado. 

patron de formation Ordenamiento de celulas 
en estructuras especlficas de tres dimensio¬ 
ns, una parte esencial de la formation de 
un organismo y de sus partes individuales 
durante el desarrollo. 

peclolo Tronco de una hoja, que une la hoja 
con un nudo del tallo. 

pedigrf Diagrama de un arbol familiar mostran- 
do la ocurrencia de caracteres hereditarios 
en padres y descendientes a traves de multi¬ 
ples generaciones. 

pedomorfosis Retention en un organismo adul- 
to de las caracteristicas juveniles de sus an- 
cestros evolutivos. 

pelo radicular Minuscula extension de una ce¬ 
lula epidermica de la ralz, que crece inme- 
diatamente por detras del extremo de la raiz 
y que incrementa la superficie de absorcion 
de agua y minerales. 

pelvis renal Camara en forma de embudo que 
recibe el filtrado procesado de los tubos co- 
lectores del ririon de los vertebrados y que 
esta drenada por el ureter, 
pene Estructura copulatoria de los mamlferos 
machos. 

pepsina Enzima presente en el jugo gastrico 
que comienza la hidrolisis de las proteinas. 
pepsinrigeno Forma inactiva de la pepsina que 
es secretada en primer termino por celulas 
especializadas (celulas principales) localiza- 
das en los pliegues de la mucosa del 
estomago. 

peptido serial Serie de aminoacidos en un poli- 
peptido que dirige la protelna a una destina¬ 
tion especifica en la celula eucarionte. 
peptidoglucano Tipo de polimero en las pare- 
des de las celulas bacterianas constituido 
por hidratos de carbono modificados entre- 
cruzados con cortos polipeptidos. 
percepcirin Interpretation de las sensaciones 
por el cerebro. 

perenne Planta con flores que vive durante mu¬ 
chos afios. 

pericarpio Pared engrosada de un fruto. 
periciclo Capa mas externa del cilindro vascular 
de un raiz, donde se originan las raices late¬ 
rals. 

peridermis Cubierta protectora que reemplaza 
la epidermis en las plantas durante el creci- 
miento secundario, formado por el corcho y 
el cambium de corcho. 
periodo refractario Tiempo breve inmediata- 
mente despues de un poteneial de accion en 
el cual la neurona no puede responder a 
otro estimulo, debido a un aumento de la 
permeabilidad al potasio. 
periodo sensible Fase limitada en el desarrollo 
individual de un animal cuando puede tener 
lugar el aprendizaje de conductas particula¬ 
rs. 

peristaltismo (1) Ondas ritmicas de la contrac- 






cion del musculo liso que empujan los ali- 
mentos a lo largo del tracto digestivo. (2) Ti- 
po de movimiento en la tierra producido 
por las ondas ritmicas de las contracciones 
musculares que se desplazan desde adelante 
hacia atras, como sucede en muchos aneli- 
dos. 

peristoma Parte superior de la capsula de un 
musgo (esporangio), con frecuencia especia- 
lizada para la descarga gradual de esporas. 
permeabilidad selectiva Propiedad de las mem- 
branas bioldgicas que permite que algunas 
sustancias las atraviesen mas facilmente que 
otras. 

peroxisoma peroxisome Pequeno cuerpo que 
contiene enzimas que transfieren hidrogeno 
de varios sustratos al oxigeno, produciendo 
y luego degradando peroxido de hidrogeno. 
perturbacibn Fuerza que modifica una comu- 
nidad biologica y generalmente remueve or- 
ganismos de ella. Los disturbios, como el 
fuego y las tormentas, desempenan un papel 
esencial en la estructuracion de muchas co- 
munidades biologicas. 

pdtalo Hoja modificada de una planta con flo- 
res. Los pbtalos son generalmente las partes 
coloridas de la flor que atraen a los insectos 
y a otros polinizadores. 

pez de aleta lobulada Miembro del subgrupo de 
vertebrados Sarcopterygii, osteoictios con 
aletas musculares en forma de bastones, que 
incluye a los celacantos y peces pulmona- 
dos, as! como a los ancestros que dieron ori- 
gen a los tetrapodos. 

pez de aleta radiada Miembro de la clase Acti- 
nopterygii, osteoictios acuaticos con aletas 
sostenidas por largos y flexibles rayos, inclu- 
yendo el a tun, el robalo y el arenque. 
pH Medicion de la concentracidn del ion hidro- 
geno igual a - log [H + J y que tiene un rango 
que varia entre los valores 0 a 14. 
pie (1) Porcion de un esporofito de una briofita 
que absorbe azucares, aminoacidos, agua y 
minerales a partir debgametofito progenitor 
a traves de celulas de transferencia. (2) Una 
de las tres partes principals de un molusco; 
estructura muscular utilizada habitualmente 
para la locomocion. 

pies ambulacrales Una de las numerosas exten- 
siones del sistema vascular de agua de los 
equinodermos. Los pies ambulacrales cum- 
plen funciones en la locomocion, nutricion 
e intercambio de gases, 
pigmento respiratorio Protelna que transporta 
la mayor parte de oxigeno en la sangre. 
plldoras anticonceptivas Anticonceptivos qul- 
micos que inhiben la ovulacion, retardan el 
desarrollo del follculo, o alteran el moco 
cervical de una mujer para impedir que los 
espermatozoides ingresen al utero. 
pilus (plural, pill) Apendice procarionte largo, 
semejante a un pelo, cuya funcibn es la ad- 
herencia o la transferencia de DNA durante 
la conjugacibn. 

pinocitosis Tipo de endocitosis en la cual la ce- 
lula incorpora llquido extracelular y los so- 
lutos all! disueltos. 

pirimidina Uno de los dos tipos de bases nitro- 
genadas que se encuentran en los nucleoti- 
dos. La citosina (C), la timina (T) y el uraci- 
lo (U) son pirimidinas. 


pistilo Carpelo unico o grupo de carpelos fusio- 
nados. 

placa celular Doble membrana a lo largo de la 
llnea media de una celula vegetal en divi¬ 
sion, entre las cuales se forma la nueva pa¬ 
red celular durante la citocinesis. 
placa cribosa Pared terminal en un miembro 
del tubo criboso, que facilita el flujo de la 
savia del floema en los tubos cribosos de las 
angiospermas. 

placa metafasica Plano imaginario durante la 
metafase en el cual los centromeros de todos 
los cromosomas duplicados se localizan a 
mitad de camino entre los dos polos, 
placenta Estructura en el utero gravido para nu- 
trir a un feto vivlparo con el aporte sangul- 
neo de la madre; formada a partir del reves- 
timiento intemo del utero y las membranas 
embrionarias. 

placodermo Miembro de una clase extincta de 
vertebrados semejantes a peces que tertian 
mandlbulas y estaban encerrados en una ar- 
mazon exterior resistente. 
plan corporal En los animales, el conjunto de 
rasgos morfologicos y del desarrollo que de¬ 
fine un grado (nivel de complejidad organi- 
zacional). 

planario Gusano aplanado que vive libremente, 
que se encuentra en arroyos y lagunas no 
contaminadas. 

plancton Organismos en su mayor parte mi- 
croscopicos que flotan pasivamente o nadan 
debilmente cerca de la superficie de los 
oceanos, lagos y lagunas, 
planificacibn familiar natural Metodo de antico- 
contracepcibn que se basa en la abstinencia 
a las relaciones sexuales cuando es mas pro¬ 
bable que la conception se produzca; tam- 
bien denominada metodo del ritmo. 
planta C 3 Planta que utiliza el ciclo de Calvin 
para los pasos iniciales que incorporan C0 2 
en la materia organica, formando un com- 
puesto de tres carbonos como primer inter¬ 
mediary estable. 

planta C 4 Planta que antes del ciclo de Calvin 
produce reacciones que incorporan al C0 2 
en un compuesto de cuatro carbonos, el 
producto final de las cuales proporciona el 
C0 2 para el ciclo de Calvin, 
planta CAM Planta que utiliza el metabolismo 
del acido crasulaceo, una adaptation de la 
fotosintesis en condiciones de aridez, descu- 
bierta por primera vez en la familia Crassu- 
laceae. El dioxido de carbono que ingresa en 
estomas abiertos durante la noche es trans- 
formado en acidos organicos, que liberan 
C0 2 para el ciclo de Calvin durante el dla 
cuando los estomas estan cerrados. 
planta de dla neutro Planta cuya floracion no es 
afectada por el fotoperiodo. 
planta de dlas cortos Planta que florece (gene¬ 
ralmente en el verano tardlo, otono o invier- 
no) solamente cuando el periodo de luz es 
mas corto que una duracion critica. 
planta de dlas largos Planta que florece (gene¬ 
ralmente en la primavera tardla o en el co- 
mienzo del verano) solamente cuando el pe¬ 
riodo de luz es mas largo que una determi- 
nada extension critica. 

planta vascular Planta con tejido vascular. Las 
plantas vasculares incluyen todas las espe- 


cies actuates exceptos musgos, hepaticas y 
antoceros. 

Plantae o Plantas Reino que agrupa a los euca- 
riontes multicelulares que llevan a cabo fo¬ 
tosintesis. 

plantas vasculares sin semilla Nombre colectivo 
informal para el filo Lycophyta (mohos en 
clava y sus parientes) y Pteridophyta (hele- 
chos y sus parientes). 

plaqueta Pequena celula sangulnea sin nucleo 
importante en la coagulation de la sangre; 
derivada de celulas de gran tamano en la 
medula osea. 

plasma Matriz llquida de la sangre en la que es¬ 
tan suspendidas las celulas. 

plasmido Pequeno anillo de DNA que transpor¬ 
ta genes accesorios separados de aquellos de 
un cromosoma bacteriano; tambien se lo en¬ 
cuentra en algunos eucariontes, como las le- 
vaduras. 

pl&smido F Forma de plasmido del factor E 

pUsmido R Plasmido bacteriano que transporta 
genes que confieren resistencia a ciertos an- 
tibioicos. 

plasmido T\ Plasmido de una bacteria inductora 
de tumores que integra un segmento de su 
DNA en el cromosoma huesped de una 
planta; frecuentemente utilizado como 
transportador en ingenierla genetica de las 
plantas. 

plasmodesmo Canal abierto en la pared celular 
de una planta a traves del cual hebras del ci- 
tosol se conectan con una celula adyacente. 

plasmodio Masa unica de citoplasma que con¬ 
tiene varios nucleos diploides que se forman 
durante el ciclo de vida de ciertos mohos 
mucilaginosos. 

plasmogamia Fusion del citoplasma de las celu¬ 
las de dos individuos; se produce como una 
etapa de la singamia. 

plasmolisar Retraer y expulsar hacia el exterior 
de una pared celular, o cuando el protoplas- 
to de una cblula vegetal es expulsado hacia 
el exterior de la pared celular, como resulta- 
do de la perdida de agua. 

plasmblisis Fenomeno en las celulas con pa¬ 
red, por el cual el citoplasma se encoge y la 
membrana plasmatica es expulsada hacia el 
exterior de la pared celular, cuando la celu¬ 
la pierde agua hacia un ambiente hipertoni- 
co. 

plasticidad Capacidad de un organismo de alte- 
rarse o “moldearse” a si mismo, en respuesta 
a condiciones ambientales locales. 

. plastido Uno de una familia de organulos vege- 
tales estrechamente relacionados que incluye 
a los cloroplastos, cromoplastos y amiloplas- 
tos (leucoplastos). 

pleiotropia Capacidad de un unico gen de tener 
multiples efectos. 

pluripotencial Descripcion de una celula ma¬ 
dre, de un embrion o de un organismo 
adulto, que puede originar multiples tipos 
celulares, aunque no todos. 

poblacibn Grupo localizado de individuos que 
pertenecen a la misma especie biologica 
(que son capaces de cruzarse y producir 
descendencia fertil). 

polaridad Ausencia de simetrla. Diferencias es T 
tructurales en los extremos opuestos de un 
organismo o estructura, como en el extremo 
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de la raiz y el extremo del brote de una 
planta. 

poliandria Sistema de apareamiento poligamo 
en el que participa una hembra y muchos 
machos. 

polifil6tico Concerniente a una agrupacion de 
especies derivadas de dos o mas formas an- 
cestrales diferentes. 

poligamo Tipo de relacion en la cual un indivi- 
duo de un sexo se aparea con varios del otro 
sexo. 

poliginia Sistema de apareamiento poligamo en 
el que participa un macho y muchas hem- 
bras. 

pollmero Molecula larga formada por la union 
de varios monomeros similares o identicos. 
polimorfismo equilibrado Capacidad de la se- 
leccidn natural de mantener la diversidad en 
una poblacion. 

polimorfismo fenotlpico Existencia de dos o 
mas morfos (formas discretas) distintos, ca- 
da uno representado en una poblacion en 
frecuencias suficientemente elevadas como 
para ser destaeable. 

polimorfismo genetico Existencia de dos o mas 
alelos diferentes en un locus dado en el 
acervo genico de una poblacion. 
polimorfismo Coexistencia de dos o mas formas 
distintas en la misma poblacion. 
polimorfismos de longitud de los fragmentos de 
restriccidn (RFLP) Diferencias en la secuen- 
cia del DNA en cromosomas homologos que 
pueden resultar en diferentes patrones de 
longitudes de los fragmentos de restriccion 
(segments del DNA resultantes del trata- 
miento con enzimas de restriccion); son uti¬ 
les como marcadores geneticos para realizar 
mapas de linaje. 

polimorfismos de nucleotido unico (SNP) La 

variation de solamente un par de bases en la 
secuencia del genoma. 

polinizacidn cruzada En las angiospermas, la 
transferencia de polen desde una antera de 
una flor de una planta al estigma de una flor 
de otra planta de la misma especie. 
polinizacidn Transferencia de polen a la parte 
de un planta con semilla que contiene los 
ovulos, un proceso que es un requisito pre- 
vio para la fecundidad. 

polinucleotido Pollmero formado por numero- 
sos monomeros de nucleotidos; funciona co¬ 
mo un molde para la slntesis de protelnas y, 
a traves de la accion de las mismas, para to¬ 
te las actividades celulares. Los dos tipos 
de polinucleotidos son el DNA y el RNA. 
polip6ptido Polimero (cadena) de varios ami- 
noacidos unidos por enlaces peptidicos. 
poliplodia Alteration cromosomica en la cual el 
organismo posee mas de dos juegos comple¬ 
tes de cromosomas. 

polipo Variante sesil del plan corporal de un 
cnidario. La forma altemativa es la medusa, 
polirribosoma (polisoma) Agregacion de varios 
ribosomas unidos a una molecula de RNA 
mensajero. 

polisacarido Polimero de hasta mas de mil mo- 
nosacaridos, formado mediante reacciones 
de deshidratacion. 

polo animal Region del huevo donde se con- 
centra la menor cantidad de vitelo; es el 
opuesto al polo vegetal. 


polo vegetal Portion del huevo donde se con- 
centra la mayor cantidad de vitelo; es el 
opuesto al polo animal. 

portador En genetica, un individuo heterocigo- 
tico en un locus genetico dado, con un alelo 
normal y otro alelo recesivo potencialmente 
danino. El individuo h^rocigota es fenotl- 
picamente normal par?v^l caracter determi- 
nado por dicho gen, pero puede transmitir 
el alelo danino a su descendencia. 

posterior Concerniente al extremo de atras, o 
de la cola, de un animal con simetria bilate¬ 
ral. 

potenciacidn de largo plazo (PLP) Respuesta 
acentuada ante un potencial de accion (serial 
nerviosa) por una neurona receptora. 

potencial de accidn Cambio rapido del poten¬ 
cial de membrana de una ctiula excitable 
causado por un estimulo desencadenante, 
que provoca la apertura y el cierre selectivos 
de los canales de sodio y potasio sensibles al 
voltaje. 

potencial de agua Propiedad fisica que predice 
la direccion en la cual el agua fiuira, gober- 
nada por la concentracion de solutos y la 
presion apheada. 

potencial de equilibrio (E ion ) Magnitud del vol¬ 
taje de la membrana de una celula en equili¬ 
brio; se calcula utilizando la ecuacion de 
Nerst. 

potencial de membrana Diferencia de carga 
electrica entre el citoplasma de una celula y 
el liquido extracelular, debida a la distribu¬ 
tion diferencial de los iones. El potencial de 
membrana afecta la actividad de las celulas 
excitables y el movimiento a traves de la 
membrana de todas las sustancias con carga. 

potencial de presion (*F p ) Componente del po¬ 
tencial de agua que consiste en la presion fi¬ 
sica de una solucion, que puede ser positi- 
vo, cero, o negativo. 

potencial de receptor Respuesta inicial de una 
celula receptora a un estimulo, que consiste 
en un cambio de voltaje a traves de la mem¬ 
brana receptora, proporcional a la fuerza del 
estimulo. La intensidad del potencial del re¬ 
ceptor determina la frecuencia de los poten- 
ciales de accion que viajan hacia el sistema 
nervioso. 

potencial de reposo Potencial de membrana ca- 
racteristico de una celula excitable no con- 
ductora, que tiene el interior de la celula 
mas negativo que el exterior. 

potencial del soluto (*Fs) Componente del po¬ 
tencial del agua que es proporcional al nu- 
mero de moleculas de soluto disueltas en 
una solucion, y que mide el efecto de los so¬ 
lutos en la direccion de movimiento del 
agua; tambien denominado potencial osmo- 
tico, puede ser tanto cero como negativo. 

potencial graduado Cambio local de voltaje en 
la membrana de una neurona provocado por 
la estimulacion de la neurona, con una fuer- 
te proporcionalidad a la intensidad del esti¬ 
mulo y que dura aproximadamente un mili- 
segundo. 

potencial osmdtico Componente del potencial 
de agua que es proporcional al numero de 
moleculas de soluto disueltas en la solucion 
y mide el efecto de los solutos sobre la di¬ 
reccion del movimiento del agua; tambien 


denominado potencial de solutos, puede ser 
tanto cero como negativo. 
potencial postsiniptico excitatorio (PPSE) Cam¬ 
bio electrico (despolarizacion) en la mem¬ 
brana de una neurona postsinaptica causado 
por la union de un neurotransmisor excita¬ 
torio de una celula presinaptica con un re¬ 
ceptor postsinaptico; hace que sea mas pro¬ 
bable para una neurona postsinaptica gene- 
rar un potencial de accion. 
potencial postsinaptico inhibitorio (PPSI) Carga 
electrica (hiperpolarizacion) en la membrana 
de una neurona postsinaptica causada por la 
union de un neurotransmisor inhibitorio 
proveniente de una celula presinaptica con 
un receptor postsinaptico; hace que sea mas 
diffcil para una neurona postsinaptica la ge¬ 
neration de un potencial de accion. 
pradera templada Bioma terrestre dominado 
por gramlneas. 

precipitation acida Lluvia, nieve o niebla con 
un pH menor de 5,6. 

predacibn Interaction entre especies en la cual 
una especie, el predador, come a la otra, la 
presa. 

prepucio Pliegue de la piel que recubre la cabe- 
za del clitoris y del pene. 
presentacidn del antlgeno Proceso por el cual 
una molecula del MHC se une a un frag¬ 
ment de un antlgeno proteico intracelular y 
lo transporta hasta la superficie de la celula, 
donde se lo presenta y puede ser reconocido 
por una celula B. 

presion arterial Fuerza hidrostatica que ejerce la 
sangre contra la pared de un vaso. 
presidn de turgencia Fuerza dirigida contra una 
pared celular luego de la entrada de agua y 
la hinchazon de una celula con pared a cau¬ 
sa de la osmosis. 

presion diastblica Presion sangulnea que per- 
manece entre las contracciones cardlacas. 
presion parcial Medicion de la concentracion 
de un gas en una mezcla de gases; la presion 
ejercida por un gas particular en una mezcla 
de gases (por ejemplo, la presion que ejerce 
el oxlgeno en el aire). 

presidn radicular Empuje hacia arriba de la sa- 
via del xilema en el tejido vascular de las 
* raices. 

' presion sistdlica Presion sangulnea en las 
arterias durante la contraccion de los 
ventriculos. 

primasa Enzima que une los nucleotidos de 
RNA para producir el cebador. 
primera ley de la termodinamica Principio de 
conservacion de la energla. La energla puede 
ser transferida y transformada, pero no pue¬ 
de ser creada ni destrulda. 
primordios de la hoja Proyecciones digitiformes 
a lo largo de los flancos del meristema apical 
de un brote, a partir del cual se origina la 
hoja. 

principio precautorio Principio guta para tomar 
decisiones acerca del medio ambiente, que 
advierte que debe considerarse cuidadosa- 
mente la consecuencia potencial de las ac- 
ciones. 

pridn Forma infecciosa de protelna que puede 
aumentar en numero eonvirtiendo en mas 
priones a otras protelnas relacionadas. 
probabilidad maxima Principio que sostiene 













que cuando se consideran hipotesis filoge- 
neticas multiples, deberia tenerse en cuenta 
la que refleja la secuencia de eventos mas 
probable, dadas ciertas reglas acerca de co- 
mo se modifica el DNA con el transcurso 
del tiempo. 

procesamiento del RNA Modification del RNA 
antes de que abandone el nucleo, un proce- 
so unico de los eucariontes. 
production primaria bruta (PPB) Production 
primaria total de un ecosistema. 
production primaria neta (PPN) Production 
primaria total de un ecosistema menos la 
energia utilizada por los productores para la 
respiration. 

production primaria Cantidad de energia lumi- 
nosa transformada en energia quimica (com- 
puestos organicos) por los autOtrofos en un 
ecosistema durante un perlodo determinado 
de tiempo. 

production secundaria Cantidad de energia 
quimica en el alimento de los consumidores 
que se convierte en su propia y nueva bio¬ 
masa durante un perlodo de tiempo deter¬ 
minado. 

producto Material final en una reaction 
quimica. 

productor primario AutOtrofo, generalmente un 
organismo fotosintetico. Colectivamente, los 
autOtrofos constituyen el nivel trOfico de un 
ecosistema que soporta en ultima instancia 
todos los otros niveles. 

profago Genoma de un fago que se ha insertado 
en un sitio especlfico de un cromosoma bac- 
teriano. 

profase Primera etapa de la mitosis en la cual la 
cromatina se condensa y se comienza a for- 
mar el huso mitotico, pero el nucleolo y el 
nucleo permanecen intactos. 
progestina Una de la familia de hormonas este- 
roideas, incluyendo a la progesterona, que 
prepara al utero para el embarazo. 
progimnospermas Plantas vasculares sin semilla 
extinctas que pueden ser los ancestros de las 
plantas con semillas. 

prolactina (PRL) Hormona producida y secreta- 
da por la hipOfisis anterior con una gran di- 
versidad de efectos en diferentes especies de 
vertebrados. En los mamlferos, estimula el 
crecimiento de las glandulas mamarias y la 
production de leche por dichas glandulas. 
prometafase Segunda etapa de la mitosis, en la 
cual aparecen cromosomas discretos que 
constituyen cromatidas hermanas identicas, 
la envoltura nuclear se fragmenta, y los mi- 
crotubulos del huso mitOtico se unen a los 
cinetocoros de los cromosomas. 
promiscuo Tipo de relaciOn en la cual el apa- 
reamiento se produce sin una fuerte union 
de las parejas ni duration en el tiempo. 
promotor Secuencia nucleotldica especlfica del 
DNA que se une a la RNA polimerasa y le 
indica donde comenzar a transcribir el RNA. 
propiedades emergentes Nuevas propiedades 
que emergen con cada paso hacia arriba en 
la jerarqula de la vida, debido a la distribu¬ 
tion e interactions de las partes a medida 
que aumenta la complejidad. 
prostaglandina (PG) Uno de los miembros de 
un grupo de acidos grasos modificados, se- 
cretados virtualmente por todos los tejidos y 


que realizan una amplia variedad de funcio- 
nes como reguladores locales. 

proteasoma o proteosoma Complejo proteico 
gigante que reconoce y destruye proteinas 
marcadas para ser eliminadas por la peque- 
na proteina ubiquitina. 

protelna Pollmero biolOgico tridimensional sin- 
tetizado a partir de un conjunto de 20 mo- 
nOmeros diferentes densminados aminoaci- 
dos. / 

protelna de andamiaje Tipo de proteina de re- 
levo grande a la que estan unidas simulta- 
neamente varias otras proteinas de relevo o 
retransmisibn para aumentar la eficiencia de 
la transduccciOn de la serial. 

proteina de choque tOrmico Proteina que con- 
tribuye a proteger otras proteinas durante el 
estres termico. Las proteinas de choque ter- 
mico se encuentran en las plantas, animales 
y microorganismos. 

protelna de transporte Proteina transmembrana 
que ayuda a cruzar la membrana a cierta 
sustancia o clase de sustancias estrechamen- 
te relacionadas. 

protelna de union a cadena simple Durante la 
replication del DNA, moleculas que se ali- 
nean a lo largo de las cadenas de DNA no 
apareadas, manteniendolas separadas mien- 
tras las cadenas de DNA sirven de molde 
para la sintesis de las cadenas complementa- 
rias de DNA. 

protelna G Proteina de uniOn al GTP que libera 
senales desde un receptor de senales de la 
membrana plasmatica, conocido como re¬ 
ceptor ligado a la proteina G, hacia otras 
proteinas transductoras de senales intracelu- 
lares. Cuando dicho receptor es activado, 
activa a su vez a la proteina G, produciendo 
la uniOn de la proteina con una molecula de 
GTP en lugar de una de GDP. La hidrOlisis 
del GTP unido para formar GDP inactiva a 
la proteina G. 

protelna integral Tipicamente una proteina 
transmembrana con regiones hidrofobas que 
atraviesan completamente el interior hidrO- 
fobo de la membrana. 

protelna periferica Apendice proteico unido la- 
xamente a la superficie de una membrana 
que no esta embebida en la doble capa lipi- 
dica. 

protelna PR Proteina que participa en la res- 
puesta de plantas a los patOgenos (PR pro- 
viene del ingles pathogenesis-related , relativa 
a patogenicidad). 

proteinas de respuesta al estres Moleculas, que 
incluyen a las proteinas de choque termico, 
que se producen en las celulas como res¬ 
puesta a la exposition de aumentos marca- 
dos de temperatura y otras formas de estres 
severe, como toxinas, cambios bruscos de 
pH, e infecciones virales. 

proteincinasa Enzima que transfiere grupos fos- 
fato del ATP a una proteina. 

proteinfosfatasa Enzima que separa grupos fos- 
fato de las proteinas, que funciona muchas 
veces revirtiendo el efecto de una proteinci¬ 
nasa. 

proteoglucano Glucoproteina de la matriz ex- 
tracelular de las celulas animales, rica en hi- 
dratos de carbono. 

proteOmica Estudio sistematico de los conjun- 


tos completos de proteinas (proteomasi co- 
dificados por los genomas. 
protista Termino informal que se aplica a cual- 
quier eucarionte que no es una planta, un 
animal o un hongo. La mayoria de los pro- 
tistas son unicelulares, aunque algunos son 
multicelulares o forman colonias. 
protobionte Agregado de moleculas producidas 
abiOticamente rodeadas por una membrana 
o por una estructura semejante a una mem¬ 
brana. 

protOn Particula subatOmica con una carga 
electrica positiva, que se encuentra en el nu¬ 
cleo del atomo. 

protonefridio Sistema excretor, como el sistema 
de bulbo en llama de los gusanos aplanados, 
que consiste en una red de tubulos cerrados 
que tienen aberturas extemas denominadas 
nefridiosporos y que carecen de aberturas 
internas. 

protonema Masa de filamentos verdes, ramifica- 
dos, del grosor de una celula, producidos 
por la germination de las esporas de un 
musgo. 

protooncogOn Gen celular normal que corres- 
ponde a un oncogen; un gen con el poten¬ 
tial de causar cancer, pero que requiere de 
alguna alteration para transformarse en un 
oncogen. 

protoplasto Contenido de una celula vegetal ex- 
clusiva de la pared celular. 
protozoo Protista que vive primariamente ingi- 
riendo alimentos, modo de nutriciOn similar 
al de un animal. 

protuberancia Portion del cerebro que partici¬ 
pa en ciertas funciones automaticas, ho- 
meostaticas, como la regulaciOn de los cen¬ 
tres respiratorios en el bulbo raquideo. 
provirus DNA viral que se inserta en un geno¬ 
ma huesped. 

Proyecto Genoma Humano Esfuerzo internatio¬ 
nal colaborativo para realizar el mapa gene- 
tico y secuenciar el DNA del genoma huma¬ 
no complete. 

pterOfita Nombre informal para cualquier 
miembro del filo Pterophyta, que incluve a 
los helechos, colas de caballo, helechos en 
cepillo ( Psilotum ) y el genero Tmesipteris. 
pterosaurio Reptil con alas que vivio en la epo- 
ca de los dinosaurios. 

puente disulfuro Enlace covalente fuerte forma- 
do cuando el azufre de un monomero de 
. cisteina se une al azufre de otro monomero 
de cisteina. 

pulgar oponible Distribution de los dedos de 
manera tal que el pulgar puede tocar la su¬ 
perficie ventral de la punta de los otros cua- 
tro dedos. 

pulmdn Superficie respiratoria invaginada de 
los vertebrados terrestres, caracoles terres- 
tres, y aranas, que se conecta con la atmds- 
fera mediante tubos delgados. 
pulmones en libro o filotraqueas Organo de in- 
tercambio gaseoso en las aranas, que consis¬ 
te en placas apiladas localizadas en una ca- 
mara interna. 

pulso Estiramiento ritmico de las arterias causa- 
do por la presion de la sangre forzada a tra- 
ves de las arterias por contracciones de los 
ventriculos durante la sistole. 
punteadura Region mas delgada en las paredes 
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de las traqueidas y vasos, donde solo esta 
presente la pared primaria. 
punto de control Punto de control critico en el 
ciclo celular donde las senales de termina¬ 
tion y continuation pueden regular el ciclo. 
pupila Abertura en el iris, que admite la entra- 
da de luz hacia el interior del ojo de los ver- 
tebrados. Los musculos del iris regulan su 
tamano. 

purina Uno de los dos tipos de bases nitrogena- 
das que se encuentran en los nucleotidos. La 
adenina (A) y la guanina (G) son purinas. 
queliceriforme Artropodo que tiene queliceros y 
un cuerpo dividido en un cefalotorax y un 
abdomen. Los queliceriformes vivientes in- 
cluyen las aranas de mar, los cangrejos en 
herradura, los escorpiones, las garrapatas y 
las aranas. 

quellcero Uno de los dos apendices bucales en 
forma de gancho caracteristicos de los queli¬ 
ceriformes. 

quiasma Region en forma de X, visible micros- 
copicamente, que representa las cromatidas 
homologas que ya han intercambiado su 
material genetico mediante entrecruzamien- 
to durante la meiosis. 

quiasma 6ptico Ordenamiento de los tractos 
nerviosos del ojo de manera tal que las sen- 
saciones visuales del campo visual izquierdo 
de ambos ojos se transmite al lado derecho 
del cerebro, y las sensaciones del campo vi¬ 
sual derecho de ambos ojos se transmiten al 
lado izquierdo del cerebro. 
quillfero central o conducto lacteal Minusculo 
vaso linfatico que se extiende dentro del nu- 
cleo de una vellosidad intestinal y sirve co- 
mo destino de los quilomicrones absorbi- 
dos. 

quilomicrbn Uno de los pequenos globulos in- 
tracelulares compuesto de grasas que estan 
mezcladas con colesterol y recubierto con 
protelnas especiales. 

quimera Organismo con una mezcla de celulas 
geneticamente diferentes. 
qulmica organica Estudio de los compuestos de 
carbono (compuestos organicos). 
quimioautbtrofo Organismo que necesita sola- 
mente dioxido de carbono como fuente de 
carbono, pero que obtiene la energia oxi- 
dando sustancias inorganicas. 
quimiocina Una de aproximadamente 50 pro- 
telnas diferentes, secretadas por varios tipos 
celulares en la proximidad de un sitio de le¬ 
sion o infection, que contribuye a la migra¬ 
tion directa de los leucocitos al sitio lesiona- 
do y produce otros cambios celulares en la 
inflamacibn. 

quimioheterbtrofo Organismo que debe obtener 
tanto la energia como el carbono consu- 
miendo moleculas organicas. 
quimiorreceptor Receptor que transmite infor¬ 
mation acerca de la concentration total de 
un soluto en una solution o acerca de tipos 
individuals de moleculas. 
quimiosmosis Mecanismo de acoplamiento 
energetico que utiliza la energia almacenada 
en forma de un gradiente de iones hidroge- 
no a traves de una membrana para impulsar 
el trabajo celular, como la slntesis de ATE La 
mayor parte de la slntesis de ATP en las ce¬ 
lulas se produce por quimiosmosis. 


quimo Mezcla del alimento recien tragado y el 
jugo gastrico. 

quitina Polisacarido estructural de un aminoa- 
zucar que se encuentra en muchos hongos y 
en el exoesqueleto de todos los artropodos. 
quitridio Miembro del filo <*e hongos Chytri- 
diomycota; en su maydna son hongos acua- 
ticos con zoosporos flagelados que probable- 
mente representan el linaje de hongos mas 
primitivo. 

radiacibn Emision de ondas electromagneticas 
por todos los objetos con mayor temperatu- 
ra que el cero absoluto. 

radiacibn adaptativa Emergencia de numerosas 
especies a partir de un ancestro comun in- 
troducido en un ambiente que presenta una 
diversidad de nuevas oportunidades y pro- 
blemas. 

radlcula Ralz embrionaria de una planta. 
radiolario Protista, habitualmente marino, con 
una concha por lo general hecha de sllice y 
seudopodos que irradian desde el cuerpo 
central. 

r&dula Organo rugoso en forma de correa que 
utilizan muchos moluscos cuando se ali- 
mentan. 

ralz Organo en las plantas vasculares que sujeta 
la planta y posibilita la absorcion de agua y 
nutrientes del suelo. 

ralz lateral Ralz que se origina de la capa mas 
externa del periciclo de una ralz establecida. 
rango de hubsped Rango hmitado de celulas 
huesped que cada tipo de virus puede infec- 
tar y parasitar. 

rasgo Cualquier variation detectable de un ca- 
racter genetico. 

Ratite o ave no voladora Miembro del grupo de 
aves sin alas. 

razonamiento deductivo Tipo de logica por la 
cual los resultados especlficos se predicen a 
partir de una premisa general, 
razonamiento inductivo Tipo de logica en el 
cual las generalizaciones estan basadas en 
un gran numero de observaciones especlfi- 
cas. 

reabsorcibn selectiva Captation selectiva de so- 
lutos de un filtrado de la sangre, llquido ce- 
lomico, o hemolinfa, en los organos excreto- ** 
res de los animales. 

reaccibn acrosbmica Descarga del acrosoma que , 
sucede cuando el espermatozoide se aproxi- 
ma al ovulo. 

reaccibn cortical Exocitosis de enzimas a partir 
de los granulos del citoplasma del ovulo du¬ 
rante la fecundation. 

reaccibn de condensacibn Reaccion en la cual 
dos moleculas se unen en forma covalente 
una con la otra mediante la perdida de una 
pequena molecula, generalmente agua; tam¬ 
bien llamada reaccion de deshidratacion. 
reaccibn de deshidratacibn Reaccion qulmica 
en la cual dos moleculas se unen en forma 
covalente una con la otra, con la eiiminacion 
de una molecula de agua. 
reaccibn en cadena de la polimerasa (PCR) Tec- 
nica de amplificacion del DNA in vitro incu- 
bandolo con cebadores especiales, moleculas 
de DNA polimerasa, y nucleotidos. 
reaccibn endergbnica Reaccibn qulmica no es- 
pontanea, en la que la energia libre es absor- 
bida desde los alrededores. 


reaccibn exergbnica Reaccibn qulmica esponta- 
nea, en la cual hay una liberacion neta de 
energia libre. 

reaccibn injerto contra hubsped Ataque contra 
las celulas del cuerpo de un paciente por los 
linfocitos que ha recibido en un trasplante 
de medula osea. 

reaccibn qulmica Proceso que conduce a cam¬ 
bios qulmicos en la materia; implica la for- 
macion y/o destruccion de enlaces qulmicos. 
reaccibn redox Reaccibn qulmica que implica la 
transferencia de uno o mas electrones de un 
reactivo a otro; tambien denominada reac¬ 
cibn de oxidorreduccion. 
reacciones de la fase luminosa Etapas de la fo- 
toslntesis que se producen en las membra- 
nas tilacoidales del cloroplasto y que trans- 
forman la energia de la luz solar en energia 
qulmica del ATP y NADPH, produciendo 
oxlgeno durante el proceso. 
reactivo Material inicial en una reaccibn 
qulmica. 

reborde ectodbrmico apical Region organizado- 
ra del esbozo de las extremidades que con- 
siste en un area engrosada de ectodermo del 
esbozo de la yema de las extremidades. 
recambio Mezcla de las aguas como resultado 
de cambios en el perfil de temperatura del 
agua en un lago. 

recepcibn sensitiva Deteccion de la energia de 
un estlmulo por las celulas sensitivas. 
recepcibn En comunicacion celular, deteccion 
por parte de la celula diana (mediante la 
union a una protelna receptora) de una mo¬ 
lecula senal que proviene del exterior de la 
celula. 

recept£culo Base de una flor; parte del tallo que 
es el sitio de adherencia de los organos flo- 
rales. 

receptor de antigeno Termino general para una 
protelna de superficie locahzada en las celu¬ 
las B y celulas T, que se une a los antlgenos 
iniciando las respuestas inmunitarias adqui- 
ridas. Los receptores antigenicos localizados 
en las celulas B se denominan receptores de 
celulas B (o inmunoglobulinas de membra¬ 
na), y los receptores de las celulas T se de¬ 
nominan receptores de celulas T. 
receptor de cblula T Receptor antigenico en las 
celulas T; molecula unida a la membrana 
que consta de una cadena a y una cadena b 
unidas por un puente disulfuro, y que con- 
tiene un sitio de union con al antigeno. 
receptor de cblulas B Receptor antigenico en las 
celulas B: molecula unida a la membrana 
con forma de Y que esta formada por dos 
cadenas pesadas identicas y dos cadenas li- 
vianas identicas unidas mediante puentes 
disulfuro y que contiene dos sitios de union 
con el antigeno; tambien denominada inmu- 
noglobulina de membrana o anticuerpo de 
membrana. 

receptor del dolor Clase de propioceptor que 
detecta el dolor; tambien se lo denomina 
nociceptor. 

receptor electromagnedco Receptor de energia 
electromagnetica, como la luz visible, la 
electricidad y el magnetismo. 
receptor gustativo Receptor del gusto, 
receptor ligado a la protelna G Protelna recep¬ 
tora de senales en la membrana plasmatica 








que responde a la union de la molecula se¬ 
rial activando a la protelna G. 
receptor olfatorio Receptor de los olores. 
receptor sensitivo Sistema celular que colecta la 
information acerca del mundo flsico situado 
afuera del cuerpo y dentro del organismo. 
receptor tirosincinasa Protelna receptora en la 
membrana plasmatica que responde a la 
union de una molecula serial catalizando la 
transference de grupos fosfato desde el ATP 
a las tirosinas en la cara titoplasmatica del 
receptor. Las tirosinas fosforiladas activan 
otras proteinas transductoras de senales 
dentro de la celula. 

reclutamiento Proceso que consiste en incre- 
mentar progresivamente la tension de un 
musculo activando mas y mas de las neuro- 
nas motoras que controlan al musculo, 
recombination genOtica Termino general para 
la production de descendencia que combina 
rasgos de los dos progenitores. 
recombinante Descendencia cuyo fenotipo di- 
fiere de los fenotipos de los padres; tambien 
denominado tipo recombinante. 
reconocimiento “gen por gen” Forma amplia- 
mente diseminada de resistencia vegetal a 
las enfermedades, que implica el reconoci¬ 
miento de las moleculas derivadas de los 
agentes patogenos por los productos protei- 
cos de genes de resistencia a las enfermeda¬ 
des de las plantas especlficos. 
recto Portion terminal del intestino grueso 
donde se almacenan las heces hasta que son 
eliminadas. 

red alimentaria Relaciones de alimentation ela- 
boradas, interconectadas, en un ecosistema. 
red nerviosa Sistema de neuronas en red, carac- 
terfstico de animales con simetria radial, co- 
mo la hidra. 

reduction Adicion de electrones a una sustan- 
cia que participa en una reaccion redox, 
reduccionismo Reduction de sistemas comple- 
jos a componentes mas simples que son mas 
faciles de estudiar. 

reflejo Reaccion automatica ante un estimulo, 
mediada por la medula espinal o el cerebro 
inferior. 

regeneration Nuevo crecimiento de partes del 
cuerpo a partir de fragmentos de un orga¬ 
nismo. 

region del nucleoide Region en una celula pro- 
carionte constituida por una masa concen- 
trada de DNA. 

registro fOsil CrOnica de la evolution durante 
millones de anos de tiempo geologico regis- 
trada en el orden en que los fOsiles aparecen 
en los estratos de las rocas. 
registro geolOgico Division de la historia de la 
Tierra en periodos de tiempo, agrupados en 
tres eras: Arqueozoica, Proterozoica y Fane- 
rozoica, subdividas a su vez en epocas. 
regia de Hamilton Principio que establece que 
para que la selection natural favorezca un 
acto altruista, el beneficio para el receptor, 
multiplicado por el coeficiente de parentes- 
co, debe exceder el costo del acto altruista. 
regulation alosttiica Union de una molecula a 
una protelna que afecta la funcion de la pro- 
telna en un sitio diferente. 
regulador CaracterizaciOn de un animal con 
respecto a variables ambientales. Un regula¬ 


dor utiliza mecanismos de homeostasis para 
moderar los cambios intemos en presencia 
de fluctuaciones extemas. 
regulador local Mensajero qulmico que influye 
a las celulas de las proximidades. 
reino Categoria taxonomica, la segunda mas 
amplia luego del dominio. 
reloj biolOgico Cronometro intemo que contro- 
la los ritmos biolOgicos de un organismo. El 
reloj biolOgico marca sustiiempos con o sin 
las senales o avisos del ?#edio ambiente, pe- 
ro muchas veces necesita las senales am¬ 
bientales para permanecer sintonizado a un 
periodo apropiado. Vease tambien ritmo cir- 
cadiano. 

reloj molecular Metodo evolutivo de control 
temporal basado en la observation de que 
por lo menos ciertas regiones de los geno- 
mas evolucionan a velocidad constante. 
reparation de errores de apareamiento Proceso 
celular que utiliza enzimas especiales para 
reparar nucleotidos incorrectamente aparea- 
dos. 

reparation por escisiOn de nucleOtido Proceso 
de remover y luego reemplazar correctamen- 
te un segmento danado de DNA utilizando 
la cadena no danada como gula. 
represor Protelna que suprime la transcription 
de un gen. 

reproduction asexual Tipo de reproduction en 
la que participa solamente un progenitor, 
que produce una descendencia identica ge- 
neticamente por gemacion o por division de 
una unica celula o de la totalidad del orga¬ 
nismo en dos o mas partes, 
reproduction en big-bang Ciclo de vida en la 
que los adultos tienen solamente una unica 
oportunidad reproductiva para producir una 
gran cantidad de descendientes, como por 
ejemplo la historia de vida del salmon del Pa- 
clfico; tambien conocida como semelparidad. 
reproduction repetida Historia de vida en la 
que los adultos producen numerosa descen¬ 
dencia durante varios anos; tambien conoci¬ 
da como iteroparidad. 

reproduction sexual Tipo de reproducciOn en 
el cual dos progenitores originan una des¬ 
cendencia que tiene una unica combinaciOn 
de genes heredados de los gametos de los 
dos progenitores. 

reproduction vegetativa ClonaciOn de plantas 
por medios asexuales. 

reptil Miembro del clado de los amniotas que 
incluye al tuatara, lagartos, serpientes, tortu- 
gas, cocodrilos y aves. 

repuesta inmunitaria primaria Respuesta inmu- 
nitaria initial adquirida ante un antigeno, 
que aparece luego de una demora de aproxi- 
madamente 10 a 17 dlas. 
reserva biolOgica Una region extensa de tierra 
que incluye una o mas areas no alteradas 
por el ser humano rodeadas por tierras que 
han sido modificadas por la actividad huma- 
na y que se utilizan para la explotaciOn eco- 
nOmica. 

resistencia periferica Impedancia del flujo san- 
gulneo en las arteriolas. 

resistencia sistOmica adquirida (RSA) Respuesta 
defensiva en las plantas infectadas que con- 
tribuye a proteger los tejidos sanos de la in¬ 
vasion patOgena. 


respiration Proceso que consiste en la inhala¬ 
tion y exhalation altemada de aire para 
ventilar los pulmones. 

respiration anaerObica Utilization de moleculas 
inorganicas distintas al oxigeno para aceptar 
electrones en el extremo “cuesta abajo” de 
las cadenas de transporte de electrones. 
respiraciOn celular La mas eficiente y prevalente 
via catabolica para la produccion de ATP, en 
la que el oxigeno es consumido como un 
reactivo junto con el combustible organico. 
respiraciOn con presiOn negativa Sistema de 
respiraciOn en el que el aire es empujado 
dentro de los pulmones. 
respiraciOn con presiOn positiva Sistema de res¬ 
piraciOn en el cual el aire es forzado hacia 
dentro de los pulmones. 
respiradero hidrotermal de la profundidad del 
mar Ambiente oscuro, caliente, deficiente de 
oxigeno, asociado con la actividad volcanica. 
Los productores de alimentos son procarion- 
tes quimioautOtrofos. 

respuesta En comunicaciOn celular, el cambio 
de una actividad celular especifica que se 
produce por una senal transducida del exte¬ 
rior de la celula. 

respuesta hipersensible (RH) Respuesta defensi¬ 
va localizada de una planta ante un agente 
patOgeno. 

respuesta inflamatoria Defensa inmunitaria 
innata localizada desencadenada por una 
lesiOn fisica o infection de un tejido en 
la cual las modificaciones en los pequenos 
vasos sanguineos de los alrededores 
facilitan la infiltration de glObulos blancos, 
proteinas antimicrobianas, y elementos de la 
coagulation que contribuyen a la reparation 
del tejido y a la destruction de los agentes 
patOgenos invasores; puede tambien impli- 
car efectos sistemicos como fiebre y 
producciOn aumentada de glObulos 
blancos. 

respuesta inmunitaria humoral Rama de la in- 
munidad adquirida que implica la activation 
de los linfocitos B y que conduce a la pro¬ 
duction de anticuerpos, que defienden al 
organismo contra las bacterias y los virus en 
los liquidos corporales. 

respuesta inmunitaria mediada por celulas Ra¬ 
ma de la inmunidad adquirida que involu- 
cra la activation de las celulas T citotOxicas, 
que defienden al organismo de las celulas 
* infectadas, celulas cancerosas y celulas tras- 
plantadas. 

respuesta inmunitaria secundaria Respuesta in¬ 
munitaria adquirida que se produce en la 
segunda o subsiguientes exposiciones a un 
antigeno particular. La respuesta inmunitaria 
secundaria es mas rapida, de mayor magni- 
tud, y de duraciOn mas larga que la respues¬ 
ta inmunitaria primaria. 
respuesta triple Maniobra de crecimiento de 
una planta en respuesta al estres mecanico, 
que implica un enlentecimiento de la elon¬ 
gation del tallo, un engrosamiento del tallo, 
y una curvatura que causa que el tallo co- 
mience a crecer horizontalmente. 
reticulo endoplasmatico (RE) Extensa red de 
membranas de las celulas eucariontes, que 
se continua con la membrana nuclear exter¬ 
na, compuesta de regiones recubiertas con 
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ribosomas (RE rugoso) y regiones libres de 
ribosomas (RE liso). 

retlculo endoplasm&tico (RE) liso Porcion del 
retlculo endoplasmatico libre de ribosomas. 
retlculo endoplasmatico (RE) rugoso Aquella 
porcion del retlculo endoplasmatico recu- 
bierta por ribosomas. 

retlculo sarcoplasmatico (RS) Retlculo endo¬ 
plasmatico especializado que regula la con¬ 
centration de calcio en el citosol. 
retina Capa mas interna del ojo de los vertebra- 
dos, que contiene celulas fotorreceptoras 
(bastones y conos) y neuronas; transmite 
imagenes formadas por el lente al cerebro a 
traves del nervio optico. 
retinal Pigmento que absorbe la luz en los bas¬ 
tones y conos del ojo de los vertebrados. 
retroalimentacidn negativa Mecanismo primario 
de homeostasis, donde un cambio en una 
variable fisiologica que esta siendo monito- 
reada, desencadena una respuesta que se 
opone a la fluctuation inicial. 
retroalimentacidn positiva Mecanismo de con¬ 
trol fisiologico en el cual un cambio en algu- 
na variable desencadena mecanismos que 
amplifican dicho cambio. 
retrotransposdn Elemento transponible que se 
mueve por el genoma mediante un RNA in- 
termediario, un transcripto del retrotranspo- 
son del DNA. 

retrovirus Virus con RNA que se reproduce 
transcribiendo su RNA en DNA y luego in- 
sertando el DNA en un cromosoma celular; 
importante clase de virus causantes de can¬ 
cer. 

ribosa Azucar componente del RNA. 
ribosoma Organulo celular construido en el nu¬ 
clei o y que funciona como sitio de la slnte- 
sis proteica en el citoplasma; consiste en rR- 
NA y moleculas proteicas, que forman hasta 
dos subunidades. 

ribozima Enzima similar a una molecula de 
RNA que cataliza reacciones durante el corte 
y empalme del RNA. 
no Caudal de agua que fluye. 
riqueza de especies Numero de especies en una 
comunidad biologica. 

ritmo circadiano Ciclo fisiologico de aproxima- 
damente 24 horas que esta presente en to- 
dos los organismos eucariontes y que persis- 
te aun en ausencia de senales externas. 
rizoide Celula unica larga y tubular, o filamento 
de celulas, que ancla las briofitas al suelo. 
Los rizoides no estan compuestos por teji- 
dos, carecen de celulas conductoras especia- 
lizadas, y no desempefian un papel impor¬ 
tante en la absorcion de agua y minerales. 
RNA de transferencia (tRNA) Molecula de RNA 
que funciona como un interprete entre el 
acido nucleico y el lenguaje de las proteinas 
transportando aminoacidos especlficos y re- 
conociendo los codones apropiados en el 
mRNA. 

RNA mensajero (mRNA) Tipo de RNA, sinteti- 
zado a partir del DNA, que se une a los ri¬ 
bosomas en el citoplasma y especifica la es- 
tructura primaria de una protelna. 

RNA polimerasa Enzima que une los ribonu- 
deotidos de la cadena en crecimiento du¬ 
rante la transcription. 

RNA ribosdmico (rRNA) Tipo de RNA de ma¬ 


yor abundancia, que junto con las proteinas 
forma la estructura de los ribosomas. Los ri¬ 
bosomas coordinan el acoplamiento secuen- 
cial de las moleculas de tRNA con los codo¬ 
nes del mRNA. 

roca sedimentaria Roca formada de arena y ba- 
rro que se ha depositado antiguamente en 
capas en el fondo de lojinares, lagos y pan- 
tanos. Las rocas sedimlntarias generalmente 
son ricas en fosiles. 

rodopsina Pigmento visual que consta de reti¬ 
nal y opsina. Cuando la rodopsina absorbe 
la luz, el retinal cambia de forma y se diso- 
cia de la opsina, luego de lo cual se transfor¬ 
ma nuevamente en su forma original, 
roseta del complejo celulosa sintetasa o com- 
plejo celulosa-sintasa Ordenamiento en for¬ 
ma de roseta de las proteinas que sintetizan 
las microfibrillas de celulosa de las paredes 
celulares de las caroficeas y plantas terres- 
tres. 

rotacidn de la cosecha Alternancia de cultivos 
no leguminosos un ano y leguminosos el si- 
guiente ano, para restaurar la concentration 
del nitrogeno fijado en el suelo. 
rubisco Ribulosa carboxilasa, la enzima que ca¬ 
taliza el primer paso del ciclo de Calvin (la 
adicion de CO, al RuBP, o ribulosa bifosfa- 
to). 

rumiante Un animal, como la vaca o la oveja, 
con un estomago elaborado, multicomparti- 
mental, especializado para una dieta herbl- 
vora. 

sabana Bioma de pradera tropical con arboles 
individuales dispersos, grandes herblvoros, 
y tres estaciones diferentes basadas princi- 
palmente en las lluvias, mantenidas por oca- 
sionales incendios y sequlas. 
saco embrionario Gametofito femenino de las 
angiospermas, formado por el crecimiento y 
division del megasporo en una estructura 
multicelular de ocho nucleos haploides. 
saco vitelino Una de las cuatro membranas ex- 
traembrionarias que sostienen el desarrollo 
embrionario; el primer sitio de las celulas 
sanguineas y de la funcion del sistema circu- 
latorio. 

s&culo Camara en el vestibulo por detras de la 
ventana oval que participa en el sentido del 
equilibrio. 

sal Compuesto resultante de la formacion de un 
enlace ionico; tambien llamado compuesto 
ionico. 

sangre Un tipo de tejido conectivo con una ma- 
triz liquida denominada plasma en la que 
estan suspendidas las celulas de la sangre. 
sarcomero Unidad repetida fundamental del 
musculo estriado, delimitada por las llneas 
Z. 

secrecidn (1) Descarga de moleculas sintetiza- 
das por una celula. (2) Descarga de residuos 
de los llquidos corporales en el filtrado. 
secuencia de insertion La clase mas simple de 
elemento transponible, que consiste en repe- 
ticiones invertidas de DNA que flanquean el 
gen de la transposasa, la enzima que cataliza 
la transposition. 

sedimentlvoros Organismo que vive en, o so- 
bre, su fuente de alimento, alimentandose 
de ella a medida que se desplaza. 
segmentation Proceso de la citocinesis en las 


celulas animales, caracterizado por un pin- 
zamiento de la membrana plasmatica. Ade- 
mas, la sucesion de divisiones celulares rapi- 
das caracteristicas del crecimiento durante el 
desarrollo embrionario temprano que con- 
vierten al cigoto en una bola de celulas. 

segmentacidn determinada Tipo de desarrollo 
embrionario en los protostomas que deter- 
mina en forma muy temprana y rigida el 
destino del desarrollo de cada celula em- 
brionaria. 

segmentation espiral Tipo de desarrollo em¬ 
brionario en los protostomas, en el cual los 
pianos de la division celular que transforma 
el cigoto en un bola de celulas se producen 
oblicuamente al eje polar, resultando en ce¬ 
lulas de cada hilera situadas en las ranuras 
que quedan entre las celulas de las hileras 
adyacentes. 

segmentation holoblastica Tipo de segmenta¬ 
tion en la cual hay una completa division 
del huevo, como en los huevos que tienen 
poco vitelo (erizo de mar) o una cantidad 
moderada de vitelo (sapo). 

segmentacidn indeterminada Tipo de desarrollo 
embrionario en los deuterostomas, en el cual 
cada celula producida por las divisiones de la 
segmentation inicial retiene la capacidad de 
desarrollarse en un embrion completo. 

segmentation meroblastica Tipo de segmenta¬ 
tion en el cual hay una division incompleta 
del huevo rico en vitelo, caracterlstico del 
desarrollo de las aves. 

segmentacidn radial Tipo de desarrollo embrio¬ 
nario en los deuterostomas en el cual los 
pianos de la division celular que transfor- 
man al cigoto en una bola de celulas son pa- 
ralelos o perpendiculares al eje polar, ali- 
neando de esa manera hileras de celulas una 
encima de la otra. 

segunda ley de la termodinamica Principio por 
el cual toda transferencia o transformation 
de energia aumenta la entropia del universe. 
Las formas ordenadas de energia son en par¬ 
te transformadas en calor, y en reacciones 
espontaneas, la energia libre del sistema dis- 
minuye de esta manera. 

segundo mensajero Ion o molecula pequena, no 
proteica, hidrosoluble, como el ion calcio o 
el AMP ciclico, que entrega una serial al in¬ 
terior de la celula como respuesta a una se¬ 
rial recibida por una protelna receptora de 
senales. 

selection artificial Cria selectiva de plantas y 
animales domesticados para favorecer la 
ocurrencia de rasgos deseables. 

seleccidn clonal Proceso por el cual un antlgeno 
se une selectivamente y activa solamente 
aquellos linfocitos que poseen receptores es¬ 
peclficos para ese antlgeno. Los linfocitos se- 
leccionados proliferan y se diferencian: un 
cion de celulas efectoras y en un cion de ce¬ 
lulas de memoria especlfico para el antlgeno 
estimulante. La selection clonal es la res¬ 
ponsible de la especificidad y de la memoria 
de las respuestas inmunitarias adquiridas. 

selection de especies Teorla que sostiene que 
las especies que viven mas tiempo y que ge- 
neran el mayor numero de especies determi- 
nan la direction de las principales tenden- 
cias evolutivas. 




selection dependiente de la frecuencia Dimi¬ 
nution del exito reproductive de un morfo 
que resulta del hecho de que el fenotipo de 
dicho morfo se vuelva demasiado comun en 
una poblacion; una causa de polimorfismo 
equilibrado en las poblaciones. 

selection directional Selection natural que fa- 
vorece a los individuos en un extremo del 
rango fenotipico. 

selection disruptiva Selection natural que favo- 
rece a los individuos en ambos extremos del 
rango fenotipico, sobre aquellos individuos 
con fenotipos intermedios. 

seleccidn equilibrada Seleccion natural que 
mantiene frecuencias estables de dos o mas 
formas fenotlpicas en una poblacion (poli¬ 
morfismo equilibrado). 

seleccidn estabilizante Seleccion natural que fa- 
vorece las variantes intermedias actuando 
contral los fenotipos extremos. 

selection intersexual Seleccion en la cual los 
individuos de un sexo (generalmente hem- 
bras) son exigentes en la seleccion de sus 
parejas a partir de individuos del otro se¬ 
xo; tambien se la denomina election de 
pareja. 

selecciOn intrasexual Competencia directa entre 
los individuos de un sexo (generalmente los 
machos en los vertebrados) para elegir la pa¬ 
reja del sexo opuesto. 

selection K Concepto de que en ciertas pobla¬ 
ciones (K seleccionadas), la historia de vida 
se centra en producir relativamente poca 
descendencia que tiene una buena oportuni- 
dad de supervivencia. 

selection natural Exito diferencial en la repro¬ 
duction de diferentes fenotipos que resulta 
de la interaction de los organismos con su 
medio ambiente. La evoluciOn se produce 
cuando la selection natural ocasiona cam- 
bios en la frecuencia rel^tiva de alelos en el 
acervo genico. 

selection por parentesco FenOmeno de aptitud 
inclusiva, utilizado para explicar el compor- 
tamiento altruista entre individuos emparen- 
tados. 

selecciOn r Concepto de que en ciertas pobla¬ 
ciones (r seleccionadas), una tasa reproduc- 
tiva alta es el principal determinante de la 
historia de vida. 

selecciOn sexual Seleccion natural para el exito 
del apareamiento. 

selva tropical Bioma terrestre caracterizado por 
altos niveles de precipitaciones y temperatu¬ 
res calidas todo el ano. 

semelparidad Historia de vida en la que los 
adultos tienen solamente una unica oportu- 
nidad reproductiva que produce una nume- 
rosa descendencia, como por ejemplo la his¬ 
toria de vida del salmon del Pacifico; tam¬ 
bien conocida como reproducciOn en big- 
bang. 

semen Liquido que es eyaculado por el macho 
durante el orgasmo, que contiene esperma- 
tozoides y secreciones de diferente glandulas 
del tracto reproductive masculino. 

semilla AdaptaciOn de las plantas terrestres que 
consiste en un embrion empaquetado junto 
con un depOsito de alimentos dentro de una 
cubierta resistente. 

seno Cualquiera de los espacios que rodean los 


organos del cuerpo en animales con siste- 
mas circulatorios abiertos. 
sensacidn Impulso enviado al cerebro a partir 
de receptores activados y neuronas sensoria- 
les. 

serial Comportamiento que ocasiona un cambio 
en la conducta de otro animal. 
s£palo Hoja modificada de las ^lgiospermas 
que encierra y protege el fcflpte de la flor an¬ 
tes de que se abra. 

serotonina Amina biogena sintetizada a partir 
del aminoacido triptofano. 
servicios del ecosistema Funciones realizadas 
por ecosistemas naturales que benefician di¬ 
recta o indirectamente a los seres humanos. 
seta Tallo alargado del esporofito de una briofi- 
ta, como por ejemplo un moho. 
seudocelomado Animal cuya cavidad corporal 
no esta totalmente revestida por mesoder- 
mo. 

seudogdn Segmento del DNA muy similar a un 
gen verdadero, pero del cual no se obtiene 
un producto funcional; un gen que ha sido 
inactivado en una especie particular a causa 
de una mutation. 

seudripodo Extension celular de las celulas 
ameboides utillzada para el movimiento y la 
alimentation. 

shock anafilactico Respuesta alergica aguda de 
todo el cuerpo, que pone en riesgo la vida. 
SIDA (sindrome de inmunodeficiencia adquiri- 
da) Nombre de las etapas tardias de la infec¬ 
tion por HIV, que estan definidas por una 
reduction especlfica de los linfocitos T y la 
aparicion de infecciones secundarias caracte- 
risticas. 

simbionte Participante mas pequeno en una re¬ 
lation simbiotica, que vive en o sobre el 
huesped. 

simbiosis Relation ecologica entre organismos 
de dos especies diferentes que viven juntos 
en contacto directo. 

simetria bilateral Caracterizacion de una forma 
corporal con un piano central longitudinal 
que divide al cuerpo en dos mitades iguales 
pero opuestas. 

simetria radial Caracterizacion de un cuerpo 
con forma de torta o tonel, con varias partes 
iguales que irradian hacia afuera como los 
rayos de una rueda; presente en los cnida- 
rios y los equinodermos; tambien puede re- 
ferirse a la estructura de una flor. 
simplasto En las plantas, la continuidad del ci- 
toplasma conectada por los plasmodesmos 
entre las celulas. 

sinapsido Miembro de un clado amniota carac¬ 
terizado por un unico orificio en cada lado 
del craneo, incluyendo a los mamiferos. 
sinapsis (1) Apareamiento de los cromosomas 
replicados durante la profase 1 o la meiosis. 
(2) Sitio donde una neurona se comunica 
con otra neurona en una via nerviosa; una 
hendidura estrecha entre el terminal sinapti- 
co de un axon y la portion receptora de la 
serial (dendrita o cuerpo celular) de otra 
neurona o celula efectora. Las moleculas 
neurotransmisoras liberadas por las termina- 
les sinapticas difunden a traves de la sinap¬ 
sis, entregando mensajes a la dendrita o al 
efector. 

sindrome de Down Enfermedad genetica huma- 


na causada por la presencia de un cromoso- 
ma 21 adicional; se caracteriza por retardo 
mental y defectos cardiacos y respiratorios. 
sintesis modema Teoria totalizadora de la evo¬ 
lution que enfatiza a las poblaciones como 
unidades de la evolution y que integra ideas 
de muchos campos o disciplinas, como la 
genetica, la estadistica, la paleontologia, la 
taxonomia y la biogeografia. 
sistema Organization de mayor complejidad 
formada por la combination de componen- 
tes. 

sistema cardiovascular Sistema circulatorio ce- 
rrado con un corazon y una red ramificada 
de arterias, capilares y venas. El sistema es 
caracteristico de los vertebrados. 
sistema circulatorio abierto Sistema circulatorio 
en el cual el liquido denominado hemolinfa 
bana los tejidos y los organos directamente y 
no hay distincion entre el liquido circulante 
y el liquido intersticial. 

sistema circulatorio cerrado Sistema circulatorio 
en el que la sangre esta confinada a los va- 
sos y se mantiene separada del liquido in¬ 
tersticial. 

sistema de brotes Portion aerea del cuerpo de 
una planta, que consta de tallos, hojas y (en 
las angiospermas) flores. 
sistema de control del ciclo celular Conjunto de 
moleculas que actuan ciclicamente en la ce¬ 
lula para desencadenar y coordinar los even- 
tos clave del ciclo celular. 
sistema de endomembranas Conjunto de mem- 
branas dentro y alrededor de una celula eu- 
carionte, relacionadas a trav£s de un contac¬ 
to flsico directo o por la transference de ve- 
siculas membranosas. 

sistema de linea lateral Sistema mecanorrecep- 
tor que consiste de una serie de poros y uni¬ 
dades receptoras (neuromastos) a lo largo de 
los lados del cuerpo de los peces y anfibios 
acuaticos, que detecta los movimientos del 
agua provocados por el mismo animal y por 
otros objetos que se mueven. 
sistema de rirganos Grupo de organos que tra- 
bajan conjuntamente realizando funciones 
vitales para el cuerpo. 

sistema de ralces fibrosas Sistema de raices co¬ 
mun en las monOcotiledoneas que consiste 
** n en una trama de raices delgadas que se dise- 
* minan hacia afuera por debajo de la superfi- 
cie del suelo. 

sistema de raiz pivotante Sistema de raiz co¬ 
mun a las eudicotiledoneas, que consiste en 
una raiz larga y vertical (la raiz principal) 
que produce muchas raices laterales, o ra- 
mas, mas pequefias. 

sistema de tejido dtimico Cubierta externa pro- 
tectora de las plantas. 

sistema de tejido fundamental Tejidos vegetales 
que no son ni vasculares ni dermicos, y sa- 
tisfacen una variedad de funciones, como el 
almacenamiento, la fotosintesis y el soporte. 
sistema de tejido vascular Sistema formado por 
el xilema y el floema de una planta vascular, 
que sirve como sistema de transporte para el 
agua y los nutrientes, respectivamente. 
sistema de tejidos Uno o mas tejidos organiza- 
dos en una unidad funcional que conectan 
los organos de una planta. 
sistema de tres dominios Sistema de clasifica- 
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cion taxonomica, basado en los tres 
“super-reinos”: Bacteria, Archaea y Eukarya. 

sistema del complemento Grupo de aproxima- 
damente 30 protelnas sanguineas que pue- 
den amplificar la respuesta inflamatoria, fa- 
cilitar la fagocitosis, o directamente lisar 
agentes patogenos. El sistema del comple¬ 
mento se activa en forma de una cascada 
iniciada por antlgenos de superficie sobre 
microorganismos o por complejos antlgeno- 
anticuerpo. 

sistema endocrino Sistema intemo de comuni- 
cacion quimica en el que participan hormo- 
nas, glandulas sin conductos que secretan 
hormonas, y los receptores moleculares so¬ 
bre o dentro de las celulas diana que res- 
ponden a las hormonas; funciona en con- 
junto con el sistema nervioso para la efectiva 
regulation interna y el mantenimiento de la 
homeostasis. 

sistema llmbico Grupo de nucleos (acumulos 
de cuerpos de celulas nerviosas) en la parte 
inferior del cerebro anterior de los mamife- 
ros que interactua con la corteza cerebral en 
la determination de las emociones; incluye 
al hipocampo y la amlgdala. 

sistema linf&tico Sistema de vasos y ganglios 
linfaticos, separados del sistema circulatorio, 
que lleva de retorno a la sangre liquidos, 
protelnas y celulas. 

sistema multiplicador de contracorriente Siste¬ 
ma contracorriente por el cual se gasta ener- 
gla en transporte activo para facilitar el in- 
tercambio de materiales y crear gradientes 
de concentraciones. Por ejemplo, el asa de 
Henle transporta activamente NaCl desde el 
filtrado hacia la parte superior del segmento 
ascendente del asa, haciendo mas efectiva la 
funcion del rinon de concentrar la orina. 

sistema nervioso autOnomo Subdivision del sis¬ 
tema nervioso motor de los vertebrados que 
regula el medio intemo; esta constituido por 
las divisiones simpatica, parasimpatica y en- 
terica. 

sistema nervioso central (SNC) En los animales 
vertebrados, el cerebro y la medula espinal. 

sistema nervioso periferico (SNP) Neuronas 
motoras y sensitivas que se conectan con el 
sistema nervioso central. 

sistema nervioso somMco Rama de la division 
motora del sistema nervioso periferico de 
los vertebrados compuesta por neuronas 
motoras que llevan senales a los musculos 
esqueleticos en respuesta a estlmulos exter- 
nos. 

sistema radical Totalidad de las ralces de una 
planta que la fijan al suelo, absorben y 
transportan agua y minerales, y almacenan 
alimentos. 

sistema renina-angiotensina-aldosterona (SRAA) 

Parte de un complejo circuito de retroali- 
mentacion que contribuye a regular la pre- 
sion arterial y el volumen sangulneo. 

sistema tegumentario Cubierta externa del 
cuerpo de un mamifero, incluyendo la piel, 
el pelo y las unas. 

sistema traqueal Sistema de intercambio de ga¬ 
ses mediante tubos ramificados, revestidos 
de quitina, que infiltran el cuerpo y trans¬ 
portan el oxigeno directamente a las celulas 
en los insectos. 


sistema vascular de agua Red de canales hidrau- 
licos unico en los equinodermos que se ra- 
mifica en extensiones denominadas pies am- 
bulacrales, con funciones en la locomotion, 
alimentation e intercambio gaseoso. 
sistemitica molecular Comparacion de los aci- 
dos nucleicos u otras moleculas en diferen- 
tes especies para inferir un parentesco. 
sistem&tica Estudio analitde la diversidad y 
relaciones entre los organismos, actuales y 
extinguidos. 

sistole Etapa del ciclo cardiaco en la cual el 
musculo cardiaco se contrae y las camaras 
bombean sangre. 

sitio A Uno de los tres sitios de union de un ri- 
bosoma con el tRNA durante la traduccion. 

El sitio A fija al tRNA que transporta el pro¬ 
ximo aminoacido que va a ser anadido a la 
cadena polipeptldica. (A proviene de ami- 
noacil t-RNA.) 

sitio activo Portion especlfica de una enzima 
que se une al sustrato mediante enlaces qul- 
micos debiles. 

sitio de restriccidn Secuencia especlfica en una 
cadena de DNA que es reconocida como un 
“sitio de corte” por una enzima de restric¬ 
tion. 

sitio E Uno de los tres sitios de union del ribo- 
soma para el tRNA durante la traduccion. El 
sitio E es el lugar donde los tRNA descarga- 
dos abandonan el ribosoma (E proviene del 
ingles exit, o sea, salida). 
sitio P Uno de los tres sitios de union del ribo¬ 
soma para el tRNA durante la traduccion. El 
sitio P mantiene unido el tRNA a la molecu- 
la polipeptica en crecimiento. (P proviente 
del ingles peptidyl tRNA). 
sobrealimentacidn Dieta que es cronicamente 
excesiva en calorfas. 

sobreexplotacidn Production por parte del ser 
humano de plantas o animales salvajes a ta- 
sas que exceden la capacidad de las pobla- 
ciones de estas especies a reponerse. 
sociobiologla Estudio del comportamiento so¬ 
cial basado en la teoria evolutiva. 
solucidn Llquido que es una mezcla homoge- 
nea de dos o mas sustancias. 
solucidn acuosa Solucion en la que el agua es el 
solvente. 

soluto Sustancia que esta disuelta en una solu- ^ * 
ci6n. ' 

solvente Agente disolvente de una solucion. El 
agua es el solvente mas versatil conocido. 
somitas Bloques apareados de mesodermo in- 
mediatamente laterales a la notocorda de un 
embrion vertebrado. 

sonda de &tido nudeico En la tecnologla del 
DNA, una molecula de acido nucleico mo- 
nocatenario utilizada para marcar una se¬ 
cuencia especlfica de nucleotidos en una 
muestra de acido nucleico. Las moleculas de 
la sonda se unen mediante enlaces de hidro- 
geno a la secuencia complementaria en cual- 
quier lugar que se encuentre; una marcacion 
radiactiva o con otro marcador de la sonda 
permite detectar su localization, 
soplo cardiaco Sonido semejante a un silbido 
que se produce cuando la sangre fluye hacia 
atras a traves de una valvula cardlaca incom- 
petente. 

sopor En los animales, estado fisiologico que 


conserva energla enlenteciendo el metabolis- 
mo. 

sopor diumo Diminution diuma de la activi- 
dad metabolica y de la temperatura corporal 
durante momentos de inactividad en algu- 
nos mamlferos pequenos y aves. 
soredio En los llquenes, pequenos acumulos de 
hifas fungicas con algas embebidas. 
soro Grupo de esporangios en el esporofilo de 
un helecho. Los soros pueden distribuirse 
formando diferentes patrones, como llneas 
paralelas o puntos, que son de utilidad para 
la identification del helecho. 

Southern blot Tecnica de hibridacion que per¬ 
mite a los investigadores determinar la pre- 
sencia de ciertas secuencias de nucleotidos 
en una muestra de DNA. 
sucesidn ecologica Transition en la composi¬ 
tion de las especies de una comunidad bio- 
logica, con frecuencia luego de un disturbio 
’ ecologico de la comunidad; establecimiento 
de una comunidad biologica en un area vir- 
tualmente esteril de vida. 
sucesidn primaria Tipo de sucesion ecologica 
que se produce en un area virtualmente sin 
vida, donde no hubo originalmente organis¬ 
mos y donde el suelo todavia no se ha for- 
mado. 

sucesidn secundaria Tipo de sucesion que se 
produce donde una comunidad existente ha 
sido eliminada por algun disturbio que dejo 
el suelo intacto. 

suelo franco El mas fertil de todos los suelos, 
constituido por partes groseramente iguales 
de arena, limo y arcilla. 
sumacidn espacial Fenomeno de integracion 
neural por el cual el potencial de membrana 
de la celula postsinaptica esta determinado 
por el efecto combinado de PEPS o PIPS 
producidos casi simultaneamente por sinap- 
sis diferentes. 

sumacidn temporal Fenomeno de integracion 
neural por el cual el potencial de membrana 
de la celula postsinaptica en una sinapsis 
quimica esta determinado por el efecto com¬ 
binado del PEPS o PIPS producidos en una 
rapida sucesion. 

sumidero de hidratos de carbono Organo vege¬ 
tal que es un consumidor neto o almacena- 
dor de hidratos de carbono. Las ralces en 
crecimiento, los extremos de los brotes, los 
tallos y los frutos son sumideros de hidratos 
de carbono suministrados por el floema. 
superficie respiratoria Parte de un animal 
donde se intercambian los gases con el am- 
biente. 

surco de segmentation El primer signo de la 
segmentation en una celula animal; una de- 
presion aplanada en la superficie celular cer- 
ca de la antigua placa metafasica. 
suspenslvoro Animal acuatico, como la almeja 
o la ballena con barbas, que filtran pequenas 
partlculas de alimento a partir del agua. 
sustancia blanca Tractos de axones en el SNC. 
sustancia gris Region del SNC con dendritas y 
acumulos de cuerpos celulares de neuronas. 
sustancia P Neuropeptido que es la serial exci- 
tatoria clave que media nuestra perception 
del dolor. 

sustitucidn de un par de bases Tipo de muta¬ 
tion puntual; reemplazo de un nucleotido y 




su companero en la cadena de DNA comple- 
mentaria por otro par de nucleotidos. 
sustrato Reactivo sobre el que trabaja una enzi- 
ma. 

tabique Una de las paredes transversales que 
divide una hifa de un hongo en celulas. Los 
tabiques generalmente tienen poros suficien- 
temente grandes como para permitir a los ri- 
bosomas, las mitocondrias e inclusive a los 
nucleos a fluir de una celula a la otra. 
tabla de vida Tabla de datos que resumen la 
mortalidad de una poblacion. 
tabla peribdica de los elementos Tabla de los 
elementos qulmicos, ordenados en tres filas, 
que corresponden al numero de orbitas elec- 
tronicas de sus atomos. 

tabla reproductiva Resumen de las tasas de re¬ 
production de una poblacion, segun edades 
especlficas. 

tdlamo Uno de los dos centros integradores 
del cerebro anterior de los vertebrados. Las 
neuronas con cuerpos celulares en el tala- 
mo entregan impulsos nerviosos a areas es- 
peclficas de la corteza cerebral y regulan 
que information se dirige hasta la corteza 
cerebral. 

talo Cuerpo de un alga marina que es semej an¬ 
te a una planta, pero que carece de raices 
verdaderas, tallos y hojas. 
tallo Organo de una planta vascular que consis- 
te en un sistema alternado de nudos e inter- 
nudos que soportan las hojas y las estructu- 
ras reproductoras. 

tamano efectivo de la poblacidn Estimation del 
tamano de una poblacion basado en el nu¬ 
mero de hembras y machos que se cruzan 
con exito; generalmente es menor que la po¬ 
blacion total. 

tambaleo Violation a las reglas del apareamien- 
to de bases de manera que el tercer nucleo¬ 
tide (extremo 5’) de un anticodon en el tR- 
NA puede formar puentes de hidrogeno con 
mas de un tipo de base en la tercera posi¬ 
tion (extremo 3’) de un codon, 
tapon vitelino Grandes celulas del endodermo 
cargadas con nutrientes rodeadas por el 
blastoporo de una gastrula anfibia. 
tasa metabdlica Cantidad total de energla que 
un animal utiliza en una unidad de tiempo. 
taxia Movimiento de acercamiento o alejamien- 
to de un estlmulo. 

taxdn Unidad taxonomica denominada a cual- 
quier nivel dado de la Gasification, 
taxonomia Division ordenada de los organismos 
en categorlas basadas en un conjunto de ca- 
racteristicas utilizadas para establecer seme- 
janzas y diferencias, conduciendo a un es- 
quema de Gasification; rama de la biologia 
que se ocupa del nombre y Gasification de 
las diversas formas de vida. 
t£cnicas de reproduction asistida (TRA) Proce- 
dimientos de fecundation que generalmente 
comprenden la extraction quirurgica de los 
ovulos (ovocitos secundarios) del ovario de 
una mujer, la fecundation de los ovulos, y 
su posterior retomo al cuerpo de la mujer. 
tecnologla Aplicacion del conocimiento cientifi- 
co para un proposito especlfico. 
tejido adiposo Tejido conectivo distribuido en 
todo el cuerpo que sirve como reserva de 
combustible; contiene celulas que almace- 


nan grasa que se denominan celulas adipo- 
sas. 

tejido conectivo fibroso Tejido denso con un 
gran numero de fibras colagenas organizadas 
en haces paralelos. Este es el tejido predo- 
minante en los tendones y ligamentos. 
tejido conectivo laxo El tejido conectivo mas 
ampliamente diseminado en el cuerpo de los 
vertebrados. Une al epitelio son los tejidos 
subyacentes y funciona como material de 
sosten, manteniendo los organos en su lu- 
gar. 

tejido conectivo Tejido animal cuya funcion 
principal es la union y soporte de otros teji¬ 
dos, presentando una escasa poblacion de 
celulas dispersas en una matriz extracelular. 
tejido epitelial Capas de celulas estrechamente 
compactadas que revisten organos y cavida- 
des corporales. 

tejido muscular Tejido que consiste en celulas 
musculares largas que son capaces de con- 
traerse cuando son estimuladas por impul¬ 
sos nerviosos. 

tejido nervioso Tejido formado por neuronas y 
celulas de sosten. 

tejido vascular Tejido vegetal que consiste en 
celulas que se unen formando tubos que 
transportan agua y nutrientes a traves del 
cuerpo de la planta. 

tejido Grupo integrado de cGulas con funcion, 
estructura, o ambas, comunes. 
telofase Quinta y ultima fase de la mitosis, en la 
cual los nucleos hijos se estan formando y 
caracteristicamente ha comenzado la citoci- 
nesis. 

telomerasa Enzima que cataliza el alargamiento 
de los telomeros. La enzima contiene una 
molecula de RNA cuya funcion es actuar co¬ 
mo molde para nuevos segmentos telomeri- 
cos. 

teldmero Estructura protectora de cada extremo 
de un cromosoma eucariotico. Especifica- 
mente, el DNA repetitivo en forma de tan¬ 
dem en el extremo de la molecula de DNA 
de los cromosomas. Vease tambien DNA re¬ 
petitivo. 

temperatura Medicion de la intensidad de calor 
en grados, que refleja la energla cinetica 
promedio de las moleculas. 
tenddn Tipo de tejido conectivo fibroso que ad- 
hiere el musculo al hueso. 
tension superficial Medida de cuan diflcil es es- 
tirar o romper la superficie de un llquido. El 
agua tiene una elevada tension superficial a 
causa de los enlaces de hidrogeno de las 
moleculas superficiales. 
teorema de Hardy-Weinberg Principio por el 
cual las frecuencias de los alelos y genotipos 
en una poblacion permanecen constantes de 
generation en generation, considerando que 
estan trabajando solamente la segregation 
mendeliana y la recombination de los alelos. 
teorla Explication de vision amplia, que genera 
nuevas hipotesis, y que esta sostenida por 
un extenso cuerpo de evidencias. 
teorla cromosbmica de la herencia Principio ba- 
sico en biologia que establece que los genes 
estan localizados en los cromosomas y que 
el comportamiento de los cromosomas du¬ 
rante la meiosis responde a patrones heredi- 
tarios. 


teorla del forrajeo optimo Fundamento para 
analizar la conducta como un compromiso 
entre los costos y los beneficios de la ali¬ 
mentation. 

teorla del juego Enfoque para evaluar estrate- 
gias alternativas en situaciones en las que los 
resultados no solamente dependen de la es- 
trategia de cada individuo sino tambien de 
las estrategias de otros individuos; una ma¬ 
nera de pensar acerca de la evolution con- 
ductual en situaciones donde la aptitud de 
un fenotipo conductual particular esta in- 
fluido por otros fenotipos conductuales en 
la poblacion. 

teorla neutral Hipotesis de que muchos de los 
cambios evolutivos en los genes y protelnas 
no tienen efecto en la aptitud y en conse- 
cuencia no estan influidos por la selection 
natural de Darwin. 

terapia gtiiica Alteration de los genes de una 
persona afectada por una enfermedad gene- 
tica. 

terminacidn sinaptica Bulbo en el extremo del 
axon en el cual las moleculas neurotransmi- 
soras son almacenadas y liberadas. 
terminador En los procariontes, secuencia espe¬ 
cial de nucleotidos en el DNA que marca el 
final de un gen. Indica a la RNA polimerasa 
liberal' la molecula de RNA recien sintetiza- 
da que entonces se separa del gen. 
termoclina Estrato estrecho de cambio rapido 
de temperatura en el oceano y en muchos 
lagos de zonas templadas. 
termodinamica (1) Estudio de las transforma- 
ciones de la energla que se producen en un 
conjunto de materia. Vease primera ley de la 
termodinamica y segunda ley de la termodi¬ 
namica. (2) Fenomeno en el cual el DNA 
externo es captado por una celula y alii fun¬ 
ciona. 

termofilo extremo Procarionte que prolifera en 
ambientes calientes (con frecuencia a 60- 
80°°C, o aun mas calientes). 
termogtiiesis sin escaloffios (TSE) Production 
aumentada de calor por la action de ciertas 
hormonas que hacen que las mitocondrias 
aumenten su actividad metabolica y produz- 
can calor en lugar de ATP: 
termorreceptor Propioceptor estimulado tanto 
por el calor como por el frio. 
'tfermorregulacidn Mantenimiento de la tempe- 
# ratura corporal interna dentro de un rango 
tolerable. 

teropodo Miembro de un antiguo grupo de di- 
nosaurios que eran camlvoros bipedos. 
terreno pantanoso, pantano o citiiaga Ecosiste- 
ma intennedio entre uno acuatico y otro te- 
rrestre. El suelo del terreno pantanoso esta 
saturado de agua en forma permanente o 
periodica. 

territorialidad Comportamiento por el cual un 
animal defiende un espacio fisicamente de- 
limitado contra la usurpation de otros in¬ 
dividuos, generalmente de su propia espe- 
cie. La defensa del territorio puede impli- 
car una agresion directa o mecanismos in- 
directos tales como marcacion con olores o 
cantar. 

testa o cubierta de la semilla Cubierta exterior 
resistente de una semilla, formada por la cu¬ 
bierta mas externa del ovulo. En un planta 
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con flores, la testa encierra y protege al em- 
brion y al endospermo. 

testiculos Organo reproductor masculino, o go- 
nada, en el cual se producen los espermato- 
zoides y las hormonas reproductivas. 
testosterona Hormona androgenica mas abun- 
dante en el cuerpo del macho, 
ttianos Contraction maxima, sostenida, de un 
musculo esqueletico, ocasionada por una 
frecuencia muy rapida de potenciales de ac¬ 
tion desencadenados mediante estimulacion 
continua. 

ttirada Conjunto apareado de cromosomas ho¬ 
mologos, cada uno compuesto por dos cro- 
matidas hijas. Las tetradas se forman duran¬ 
te la profase I de la meiosis. 
tetr&podo Vertebrado con dos pares de miem- 
bros, incluyendo a los mamiferos, anfibios, 
aves y otros reptiles. 

tiempo de recambio Tiempo necesario para 
reemplazar la cosecha en pie o tamano ac¬ 
tual de una poblacion o grupo de poblacio- 
nes (por ejemplo, de fitoplancton), calcula- 
do como la relation de la biomasa de la co¬ 
secha en pie con la production, 
tigmomorfogtiiesis Respuesta de las plantas a la 
estimulacion mecanica cronica, que resulta 
en un aumento en la production de etileno. 
Un ejemplo es el engrosamiento del tallo co¬ 
mo respuesta a los fuertes vientos. 
tigmotropismo Crecimiento directional de una 
planta como respuesta al contacto. 
tilacoide Saco membranoso aplanado dentro del 
cloroplasto, utilizado para convertir la ener- 
gia luminosa en energla quimica. 
timo Pequeno organo en la cavidad toracica de 
los vertebrados, donde se completa la ma- 
duracion de las celulas T. 
tincion de Gram Metodo de tincion que dife- 
rencia entre dos clases de paredes celulares 
bacterianas. 

tipo parental Descendencia con un fenotipo 
que concuerda con uno de los fenotipos pa- 
rentales. 

tipo salvaje Individuo con el fenotipo normal 
(el mas comun). 

tirosincinasa Enzima que cataliza la transferen¬ 
ce de grupos fosfato del ATP hacia el ami- 
noacido tirosina en un sustrato proteico. 
tirotropina o tirotrofina (TSH) Hormona trofica 
producida y secretada por la hipofisis ante¬ 
rior que regula la liberation de las hormo¬ 
nas tiroideas. 

tiroxina (T 4 ) Uno de las dos hormonas que 
contienen yodo que son secretadas por la 
glandula tiroides y que contribuye a la regu¬ 
lation del metabolismo, desarrollo y madu- 
racion de los vertebrados. 
tonicidad Capacidad de una solution de ocasio- 
nar que una celula adquiera o pierda agua 
con ella. 

tono Funcion de la frecuencia de una onda de 
sonido, o numero de vibraciones por segun- 
dos, expresadas en hercios. 
tonoplasto Membrana que rodea la vacuola 
central en una celula vegetal, separando el 
citosol del contenido de la vacuola, denomi- 
nado savia celular; tambien conocido como 
membrana vacuolar. 

topoisomerasa Protelna que funciona en la re- 
plicacidn del DNA, contribuyendo a aliviar 


la tension en la doble helice mas alia de la 
horquilla de replication. 

torsidn Caracteristica de los gastropodos en los 
cuales la masa visceral rota durante el desa¬ 
rrollo. 

totipotencial Description de una celula que 
puede originar todas las partes del organis- 
mo. 

trabajo de parto Serie de, Jbntracciones fuertes 
y rftmicas del utero que expulsan al bebe 
afuera del utero y de la vagina durante el 
nacimiento de un nino. 

tracto digestivo completo Tubo digestivo que se 
extiende entre la boca y el ano; tambien de- 
nominado canal alimentario. El tracto diges¬ 
tivo incompleto tiene solamente una abertu- 
ra. 

traduccidn Slntesis de un polipeptido utilizan- 
do la information genetica codificada en 
una molecula de mRNA. Hay un cambio de 
“lenguaje” entre los nucleotidos y los ami- 
noacidos. 

trans Distribution de dos atomos distintos al 
carbono, cada uno de los cuales se une a 
uno de los carbonos por un doble enlace 
carbono-carbono, en el cual los dos atomos 
distintos al carbono estan en lados opuestos 
en relation con el doble enlace. 

transcripcidn Slntesis del RNA sobre un molde 
de DNA. 

transcriptasa inversa Enzima codificada por 
ciertos virus (retrovirus) que utilizan el RNA 
como molde para la slntesis de DNA. 

transcrito primario Transcrito initial del RNA; 
tambien denominado pre-mRNA cuando se 
transcribe a partir de un gen codificante de 
una protelna. 

transduccidn sensitiva Transformation de la 
energla del estlmulo en un cambio en el 
potential de membrana de un receptor sen- 
sitivo. 

transduction (1) Proceso de transferencia de 
DNA en el cual los fagos transportan genes 
bacterianos de una celula huesped a otra. 

(2) En comunicacion celular, la transforma¬ 
tion de una serial exterior a la celula a una 
forma capaz de producir una respuesta celu¬ 
lar especlfica. 

transformation (1) Conversion de una celula 
animal normal a una celula cancerosa. (2) 
Cambio en el genotipo y en el fenotipo cau- ' 
sados por la asimilacion de DNA externo 
por una celula. 

transgtiiico Concerniente a una planta o animal 
individual cuyo genoma contiene un gen in- 
troducido de otro organismo, tanto de la 
misma como de una especie diferente. 

transition demografica Desplazamiento de un 
crecimiento poblacional igual a cero, en el 
cual las tasas de nacimientos y fallecimien- 
tos son elevadas, a un crecimiento poblacio¬ 
nal igual a cero, caracterizado en cambio 
por bajas tasas de nacimientos y fallecimien- 
tos. 

translocacidn (1) Aberration en la estructura 
cromosomica que resulta de la union de un 
fragmento cromosomico a un cromosoma 
no homologo. (2) Durante la slntesis de pro- 
telnas, la tercera etapa en el ciclo de elonga¬ 
tion cuando el RNA que transporta el poli¬ 
peptido en crecimiento se desplaza desde el 


sitio A al sitio P del ribosoma. (3) Transpor- 
te de nutrientes organicos en el floema de 
las plantas vasculares. 

transmisidn Conduction de los impulsos al sis- 
tema nervioso central. 

transpiracidn Perdida de agua por evaporation 
en una planta. 

transporte activo Movimiento de una sustancia 
a traves de una membrana biologica contra 
su gradiente de concentration o electroqul- 
mico, con la ayuda de protelnas especlficas 
de transporte y aporte de energla. 
transporte pasivo Difusion de una sustancia a 
traves de una membrana biologica. 
transposdn Elemento transponible que se mue- 
ve dentro de un genoma mediante un inter¬ 
mediary de DNA. 

tr&quea Portion del tracto respiratorio que pre- 
senta anillos cartilaginosos en forma de C y 
que se localiza entre la laringe y los dos 
bronquios. 

traqueida Cdula alargada, afilada en su extre- 
mo, conductora de agua, que muere en su 
madurez, y se encuentra en el xilema de to¬ 
das las plantas vasculares. 
trastomo bipolar Enfermedad mental depresi- 
va caracterizada por estados alternantes de 
elevation y diminution del animo; tam¬ 
bien denominada trastorno manlaco de- 
presivo. 

trazo foliar Pequeno haz vascular que se extien¬ 
de desde el tejido vascular del tallo a traves 
del peclolo y se introduce en la hoja. 
triacilglicerol Tres acidos grasos unidos a una 
molecula de glicerol. 

trilobite Artropodo extincto con pronunciada 
segmentation y apendices que varian muy 
poco de segmento a segmento. 
trimestre En el desarrollo humano, uno de los 
tres perfodos de tres meses de duration del 
embarazo. 

triploblastico Que posee tres capas germinates: 
el endodermo, el mesodermo y el ectoder- 
mo. La mayoria de los eumatozoos son tri- 
plobasticos. 

trisdmica Referenda a una celula que tiene tres 
copias de un cromosoma particular, en lugar 
de las dos normales. 

triyodotironina (T 3 ) Una de las dos hormonas 
que contienen yodo que son secretadas por 
la glandula tiroides y contribuyen a regular 
el metabolismo, el desarrollo y la madura- 
cion de los vertebrados. 

trofoblasto Epitelio exterior del blastocisto, que 
forma la parte fetal de la placenta, 
trombo Coagulo de plaquetas y fibrina que blo- 
quea el flujo de la sangre a traves de un vaso 
sangulneo. 

trompa de Eustaquio Tubo que conecta el oldo 
medio con la faringe. 

tronco encef&lico Conjunto de estructuras del 
encefalo adulto, que incluyen el cerebro me¬ 
dio o mesencefalo, el puente o protuberan- 
cia y el bulbo raquideo; sus funciones son la 
homeostasis, la coordination de los movi- 
mientos, y la conduction de informacidn 
hacia los centros cerebrales superiores. 
tropicos Latitudes entre los 23,5°o norte y sur. 
tropismo Respuesta de crecimiento que resulta 
en la curvatura de todos los organos de la 
planta acercandose o alejandose de un esti- 



mulo a causa de tasas diferenciales de elon- 
gaciqn celular. 

tropomiosina Protelna reguladora que bloquea 
en las moleculas de actina los sitios de 
union a la miosina. 

tubo neural Tubo de celulas que se encuentran 
a lo largo del eje dorsal del cuerpo, en posi¬ 
tion inmediatamente dorsal en relation con 
la notocorda. Dara origen al sistema nervio- 
so central. 

tubulo de Malpighi Organo excretor unico de 
los insectos que se vacia en el tracto digesti- 
vo, elimina los desechos nitrogenados de la 
hemolinfa, y tiene funciones en la regula¬ 
tion osmotica. 

tubulo distal En el rinon de los vertebrados, la 
portion de una nefrona que contribuye a re- 
finar el filtrado y lo vuelca dentro de un 
conducto colector. 

tubulo proximal En el rinon de los vertebrados, 
la porcion de la nefrona inmediatamente 
posterior a la capsula de Bowman que recibe 
y contribuye a refinar el filtrado. 
tubulo seminlfero Tubo altamente enrollado en 
el testlculo en el que se producen los esper- 
matozoides. 

tubulos transversos (tubulos T) Repliegues ha- 
cia adentro de la membrana plasmatica de 
las celulas musculares esqueleticas. 
tumor benigno Masa de celulas anormales que 
permanece en su sitio de origen. 
tumor maligno Tumor canceroso que es lo sufi- 
cientemente invasivo como para alterar las 
funciones de uno o mas organos. 
tundra Bioma en los limites extremes del creci- 
miento de las plantas. En los limites mas 
nordicos se denomina tundra artica, y en las 
altitudes elevadas, donde las formas vegeta- 
les estan limitadas a bajos arbustos o vegeta¬ 
tion similar a matas, es denominada tundra 
alpina. 

tunicado Miembro del subfilo Urochordata, 
cordados sesiles marinos que carecen de es- 
queleto. 

turba Depositos extensos de material organico 
no decaldo formado primariamente por el 
musgo de terrenos humedos Sphagnum. 
turgente Una celula con pared se hace turgente 
si tiene una concentration de solutos mayor 
que sus alrededores, lo que produce la en- 
trada de agua. 

umbral Potencial que debe alcanzar una mem¬ 
brana de una celula excitable para que se 
inicie un potencial de action, 
unidad de mapa Unidad de medida de la dis- 
tancia entre los genes. Una unidad de mapa 
es equivalente al 1% de la frecuencia de re¬ 
combination. 

unidad de transcripcibn Region de la molecula 
de DNA que es transcrita en una molecula 
deRNA. 

unidad motora Una unica neurona motora y to- 
das las fibras musculares que controla. 
uniformitarianismo Idea de Charles Lyell de 
que los procesos geologicos no han cambia- 
do a lo largo de la historia de la Tierra. 
unibn comunicante o en hendidura Tipo de 
union intercelular en las celulas animales 
que permite el pasaje de material o corriente 
entre las celulas. 

union estrecha Tipo de union intercelular en las 


celulas animales que impide la perdida de 
material entre las celulas. 
urea Residuo nitrogenado soluble excretado por 
los mamiferos, la mayorla de los anfibios 
adultos, los tiburones, y algunos peces oseos 
marinos y tortugas; se produce en el hlgado 
por un ciclo metabolico que combina el 
amoniaco con el dioxido dy carbono. 
ureter Conducto que se exti^nde desde el rinon 
hasta la vejiga. 

uretra Tubo mediante el que se libera la orina 
del cuerpo, cercano a la vagina en las hem- 
bras, y a traves del pene en los machos; 
tambien sirve en los machos como conducto 
de salida del sistema reproductor. 
utero Organo femenino donde los ovulos son 
fertilizados y/o se produce el desarrollo de 
los hijos. 

utrfculo Camara detras de la ventana oval que 
se abre en los tres conductos semicircula- 
res. 

vacuna Variante inocua o derivado de un agente 
patogeno que estimula el sistema inmune de 
un huesped para generar defensas contra el 
agente patogeno. 
vacunacion Vease inmunizacion. 
vacuola alimentaria Saco membranoso formado 
por fagocitosis. 

vacuola central Saco membranoso en una celula 
vegetal madura con diversas funciones en la 
reproduction, crecimiento y desarrollo. 
vacuola contr&ctil Saco membranoso que con¬ 
tribuye a remover el exceso de agua afuera 
de ciertas celulas. 

vagina Parte del sistema reproductor femenino 
entre el utero y la abertura externa; canal 
del parto en los mamiferos; se adapta ade- 
mas al pene del macho y recibe el semen 
durante la copula. 

vaina de mielina En una neurona, una cubierta 
aislante de membrana celular formada por 
celulas de Schwann que es interrumpida por 
nodos de Ranvier, donde se produce la con¬ 
duction saltatoria. 

vaina fascicular Cubierta protectora alrededor 
de la vena de una hoja, que consiste en una 
o mas capas de celulas, generalmente paren- 
quimatosas. 

Valencia Capacidad de enlace de un atomo, ge¬ 
neralmente igual al numero de electrones no 
apareados en el orbital atbmico mas externo. 
valvula auriculoventricular (AV) Valvula en el 
corazon entre cada auricula y ventriculo que 
impide el reflujo de la sangre cuando el ven¬ 
triculo se contrae. 

valvula espiral Cresta en forma de tirabuzon 
que aumenta la superficie y prolonga el pa¬ 
saje del alimento a lo largo de un tracto di- 
gestivo corto. 

valvula semilunar Valvula localizada en las dos 
salidas del corazon, donde la aorta sale del 
ventriculo izquierdo, y la arteria pulmonar 
sale del ventriculo derecho. 
variacibn geogr&fica Diferencias entre los acer- 
vos genicos de poblaciones separadas o sub- 
grupos de poblacion. 

variation neutral Diversidad genetica que no 
confrere aparente ventaja selectiva. 
variacibn Diferencias entre los miembros de 
una misma especie. 

vasectomia Seccion de ambos conductos defe- 


rentes para impedir que los espermatozoides 
entren en la uretra. 

vasocongestibn Llenado de un tejido con sangre, 
causado por el aumento del flujo sanguineo a 
traves de las arterias de dicho tejido. 
vasodilatacibn Aumento del diametro de las va- 
sos sanguineos superficiales desencadenado 
por seriales nerviosas que relajan los muscu- 
los de las paredes de los vasos. 
vasos Pequenos conductos continuos que trans- 
portan agua, que se encuentran en el xilema 
de la mayorfa de las angiospermas y en unas 
pocas plantas vasculares que no florecen. 
vasos rectos Sistema capilar que utiliza el asa de 
Henle. 

vasos sanguineos Conjunto de tubos a traves de 
los cuales se desplaza la sangre en todo del 
cuerpo. 

vector de clonacibn Agente utilizado para trans¬ 
fers DNA en ingenieria genetica. Un plasmi- 
do que desplaza DNA recombinante desde 
un tubo de ensayo de regreso a una celula es 
un ejemplo de vector de clonacibn, como lo 
es tambien un virus que transfiere DNA re¬ 
combinante mediante una infeccion. 
vector de expresibn Vector de clonacibn que 
contiene el promotor procarionte requerido 
inmediatamente en direccion 5’ de un sitio 
de restriccion donde se puede insertar un 
gen eucarionte. 

vejiga Bolsa donde se almacena la orina antes 
de su eliminacion. 

vejiga natatoria En los osteoictios acuaticos, un 
saco de aire que permite al animal controlar 
su flotabilidad en el agua. 
vellosidad 1) Proyeccion en forma de dedo de 
la superficie interna del intestino delgado. 

(2) Proyeccion en forma de dedo del corion 
de la placenta de los mamiferos. Un gran 
numero de vellosidades aumenta el area de 
la superficie de estos organos. 
vena (1) En los animales, un vaso que lleva la 
sangre de retorno al corazon. (2) En las 
plantas, un fasciculo vascular en una hoja. 
vena porta hepatica Largo canal circulatorio 
que transporta la sangre cargada de nutrien- 
tes desde el intestino delgado al higado, que 
regula el contenido de nutrientes de la san- 
§ re - 

vena renal Vaso sanguineo que drena la sangre 
del rinon. 

ventaja heterocigbtica Mayor exito reproductive 
de los individuos heterocigotas comparados 
con los homocigotas; tiende a preservar la 
variacion en los acervos genicos. 
ventana oval En el oido de los vertebrados, una 
hendidura cubierta por una membrana en el 
hueso del craneo, a traves de la cual las on- 
das de sonido pasan del oido medio al oido 
interno. 

ventana redonda Punto de contacto entre el es- 
tribo y la coclea. Alii es donde las vibracio- 
nes del estribo crean una serie de ondas de 
presion que se desplazan en el liquido de la 
coclea. 

ventilacibn Cualquier metodo que aumente el 
contacto entre el medio respiratorio y la su¬ 
perficie respiratoria. 

ventral Perteneciente a la parte inferior, o de 
mas abajo, de un animal simetrico bilateral- 
mente. 


Glosario 
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ventrlculo (1) Camara cardlaca que bombea la 
sangre fuera del corazon. (2) Espacio en el 
cerebro de los vertebrados, lleno de llquido 
cefalorraquldeo. 

vtirnla Vaso que conduce la sangre desde el le- 
cho capilar a una vena. 

vemalizacidn Uso del tratamiento con frlo para 
inducir a una planta a florecer. 
vertebrado Animal cordado con esqueleto: los 
mamlferos, reptiles (incluyendo las aves), 
anfibios, tiburones y rayas, peces con aleta 
radiada y peces con aleta lobuliladas. 
veslcula Saco delimitado por membranas den- 
tro de la celula. 

vesicula biliar Organo que almacena la bilis y la 
libera cuando se la necesita en el intestino 
delgado. 

vesicula de transporte Diminuto saco membrano- 
so en el citoplasma de una celula que trans¬ 
porta moleculas producidas por la celula. 
vesicula seminal Glandula en los machos que 
segrega un componente llquido del semen 
durante el orgasmo que lubrica y nutre a los 
espermatozoides. 

vesicula siniptica Saco membranoso que con- 
tiene las moleculas neurotransmisoras en el 
extremo del axon presinaptico. 
vestlbulo Cavidad delimitada por los labios me- 
nores; espacio en el cual desembocan el ori- 
ficio uretral y la vagina, 
via anabdlica Via metabolica que sintetiza una 
molecula compleja a partir de compuestos 
mas simples. 

via catabdlica Via metabolica que libera energla 
degradando moleculas complejas en mole¬ 
culas mas simples. 

via de transduction de senales Mecanismo que 
vincula un estlmulo mecanico o qulmico 
con una respuesta celular especlfica. 
via metabdlica Serie de reacciones qulmicas que 
producen una molecula compleja (via ana- 
bolica) o degradan una molecula compleja 
en componentes mas simples (via cataboli- 
ca). 

vida media o perlodo de semidesintegracion 

Cantidad de anos que le toma a una muestra 
de un isotopo para decaer al 50%. 
viroide Agente patogeno vegetal compuesto de 
moleculas de RNA circular desnudo con una 
longitud de solamente algunos cientos de 
nucleotidos. 

virulento Termino que describe a un agente pa¬ 
togeno contra el cual una planta tiene pocas 
defensas especlficas. 

vitamina Molecula organica necesaria en la die- 


ta en muy pequenas cantidades. Las vitami- 
nas actuan primariamente como coenzimas 
o como partes de coenzimas. 

vitamina D Una de las vitaminas liposolubles. 

La forma activa funciona como una hormo- 
na, actuando junto con la hormona parati- 
roidea en el hueso y promoviendo la capta¬ 
tion de calcio de los «nentos en el intesti¬ 
no. 

vitelo Nutrientes almacenados en un huevo. 

vivlparo Se refiere a un tipo de desarrollo por el 
cual los jovenes nacen vivos luego de haber 
sido alimentados en el utero mediante la 
sangre de la placenta. 

volumen corriente Volumen de aire que un ani¬ 
mal inhala y exhala con cada respiration. 

volumen residual Cantidad de aire que queda 
en los pulmones luego de una exhalation 
forzada. 

volumen sistdlico Cantidad de sangre bombea- 
da por el ventrlculo izquierdo en cada con¬ 
traction. 

vdrtice de extincidn o efecto vdrtice Espiral 
descendente de una poblacion en la que la 
retroalimentacion positiva de cruzamiento y 
la deriva genetica ocasiona la disminucion 
de una pequena poblacion y, a menos que 
sea revertida, la extincion. 

vulva Termino colectivo para los genitales ex- 
temos femeninos. 

xerdfita Planta adaptada a un clima arido. 

xilema Tejido vascular vegetal que consiste 
principalmente en celulas tubulares muertas 
que conducen la mayor parte del agua y los 
minerales en direction ascendente, desde las 
ralces hacia el resto de la planta. 

yema axilar Estructura que tiene el potential de 
formar un brote lateral, o rama. La yema 
aparece en el angulo formado por una hoja 
y el tallo. 

yema terminal Tejido embrionario en el extre¬ 
mo de un brote, constituido por hojas en 
desarrollo y series compactas de nudos e in- 
temudos. 

yemas (papilas) gustativas Colecciones de celu¬ 
las epiteliales modificadas que estan disper- 
sas en varias areas de la lengua y la boca y 
que son receptores del gusto en los huma- 
nos. 

yunque El segundo de los tres huesecillos del 
oido medio. 

zigomiceto Miembro del filo de hongos Zy- 
gomycota, caracterizado por formar una es¬ 
tructura resistente denominada zigosporan- 
gio durante la reproduction sexual. 


zigosporangio En los hongos zigomicetos, una 
estrucutra resistente multinucleada en la que 
se produce la cariogamia y la meiosis. 
zona afdtica Parte del oceano mas profunda que 
la zona fotica, donde la luz ya no penetra lo 
suficiente como para que se produzca la fo- 
tosintesis. 

zona bentica Piso del oceano. 
zona btiitica Superficie inferior de un ambiente 
acuatico. 

zona de actividad polarizante (ZAP) Region or- 
ganizadora del esbozo de las extremidades 
que consiste en un bloque de mesodermo 
localizado donde la cara parte posterior del 
esbozo esta adherida al cuerpo. 
zona de divisidn celular Zona de crecimiento 
primario en las raices que consiste en el me- 
ristema apical de la ralz y sus derivados. En 
esta region se producen nuevas celulas de la 
ralz. 

zona de elongation Zona de crecimiento prima¬ 
rio en las ralces donde se elongan nuevas 
celulas, a veces hasta diez veces su longitud 
original. 

zona de maduracion Zona de crecimiento pri¬ 
mario en las ralces donde las celulas com- 
pletan su diferenciacion y se hacen funcio- 
nalmente maduras. 

zona fOtica La estrecha capa superior del ocea¬ 
no, donde la luz ingresa suficientemente co¬ 
mo para que se produzca la fotoslntesis. 
zona intermareal Zona de poca profundidad del 
oceano donde la tierra se encuentra con el 
agua. 

zona limn6tica En un lago, las superficies de 
aguas abiertas bien iluminadas alejadas de la 
costa. 

zona litoral En un lago, las aguas superficiales 
bien iluminadas cercanas a la costa, 
zona nerltica Region de poca profundidad del 
oceano que se superpone a la plataforma 
continental. 

zona oceanica Region de agua que yace sobre 
las areas profundas mas alia de la plataforma 
continental. 

zona pelagica Area del oceano mas alia de la 
plataforma continental, con areas de aguas 
abiertas que con frecuencia alcanzan muy 
grandes profundidades. 
zona pelucida Matriz extracelular del ovulo de 
los mamiferos. 

zoospora Espora flagelada que se produce en 
los hongos quitridios. 
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Abejas, 22f, 661 

- anatomia reproductiva, 969f 

- aprendizaje, 1117 

- como polinizadoras, 604f 

- cucu, 1162f 

- mapas cognitivos, 1116 

- termorregulacion, 836 

Abeto de Douglas ( Pseudotsuga menziesii), 595f 
Aborto, 983 
Absorcion, 853 

- como modalidad nutricional de los hongos, 

608 

- de agua y minerales en las ralces de las plan- 

tas, 744, 745f, 746 

- en el intestino delgado, 859 

- en el procesamiento del alimento animal, 853, 

859 

Abundancia relativa de especies en comunidades, 

1165 

Acacia koa, camblo de fase en el sistema de brote, 
733f 

Acanthostega, 684f 

Acantocefalos (gusanos de cabeza espinosa), 640f 
Acaros, 659f 

- del polvo, 659f 
Accidente cerebrovascular, 883 
Acelomados, 631 

Aceptor primario de electrones, 189 
Acervo genico, 455 

- barreras reproductivas y aislamiento, 473, 474 

- frecuencias de alelos en, 455 

- mutaciones y recombinacion sexual como 

causa de cambio en, 459 

- seleccion natural, variacion genetica y flujo de 

genes como causa de cambio en, 460 
Acetilcolina como neurotransmisor, 1024 
Acetona, 64 

Achillea (milenrama), 464f 
Acidos(s), 53, Veanse tambien los tipos especifi- 
cos 

Acido absdsico, 798 

- dormancia de la semilla, 798, 799f 
Acido acetico, 64 

Acido carbonico, 54, 55 
Acido clorhidrico, 53, 54 
Acido crasulaceo, metabolismo, 197 
Acido desoxirribonucleico, 88, Vease DNA (acido 
desoximbonucleico) 

Acido gamma aminobutirico (GABA), 1025 
Acido glutamico, 149 
Acido graso insaturado, 75 
Acido graso saturado, 75 
Acido indolacetico (AIA), 793, Vease tambien 
Auxina 

Acido lactico, fermentacion, 175 
Acido lisergico (LSD), 622 
Acido salicilico, 815 


Acido urico como desecho nitrogenado, 927f, 

928 

Acidos carboxilicos, 64 
Acidos grasos, 75 

- digestion, 86If 

- esenciales en la dieta, 850, 850 

- saturados e insaturados, 75f, 76 

Acidos nucleicos, 86, Vease tambien DNA (acido 
desoxirribonucleico); RNA (dcido ribonucleico) 

- componentes, 87f 

- digestion de, 859f 

- estructura, 87f, 88 

- funciones, 86 

- como polimero de nucleotidos, 87, Vease tam¬ 

bien Nucleotido(s) 

- transmision de la informacion hereditaria, 293 
Aclimatacion, 839 

Acomodacion de la vision, 1059 
Acondroplasia (enanismo), 267 
Acrosoma, 975, 988, 989f 
Actina, 116 

- citocinesis, 226 

- contraccion muscular, 117f, 1068f 

- microfilamentos, motilidad, 116, 117f, 118 

- segmentacion celular, 226 
Actinopterigios (peces con aletas radiadas), 683 
Activacion de proteasas, 859f 

Activador, 356, 365 

- expresion genica en los eucariontes y papel 

del, 365, 366f 

- expresion genica en los procariontes y papel 

del, 356 

- del plasminogeno tisular, 380, 404 
Acuaporinas, 130, 131, 133, 742 

- descubrimiento y funcion segun P Agre, 92 

- transporte de agua y, 742 
Acuario como ecosistema, 1184f 
Adaptacion evolutiva, 16, 438, Vease tambien 

Seleccion natural 

- camuflaje, 446f 

- Darwin, Charles, teoria de la seleccion natural, 

16, 442, 444 

- procariontes, 537 

- propiedad de la vida, 3f 

Adaptacion inducida, enzima-sustrato, 153f, 153 
Adaptacion sensorial, 1047 
Adenina, 88 

- estructura del DNA y, 296f, 297f, 298f 
Adenohipofisis (hipofisis anterior), 949c, 950, 

95 If, 952 

Adenovirus, estructura, 336f 
Adhesion, 49 

- en el ascenso de la savia del xilema, 748f 

- transporte de agua en las plantas, 48f 

- efectos sobre los sistemas cardiovascular y res- 

piratorio, 957 

Adrenocorticotrofina (ACTH), 951 
Aerobios obligados, 539 
Afganistan, estructura de la poblacion segun 
edad, 1154f 
Aflatoxinas, 622 
Africa 

- alelos del paludismo, 466f 

- del Sur 

- - poblaciones de elefantes en el Parque 

Nacional Kruger, 1144f 
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* 


Charles Darwin describio la evolucion como un proceso de “descendencia con modifi- 
cacion”, concepto que se adapta muy bien a la continua evolucion de esta obra. La sep- 
tima edicion de Biologfa constituye la revision mas ambiciosa desde su origen y repre- 
senta una nueva “especie” de libro de texto con varias adaptaciones evolutivas genera- 
das por los cambios en los cursos $e biologia y por el progreso sorprendente de la inves¬ 
tigacion en esta ciencia. | ^ 

Mantiene sus valores pedagogic^ centrales basados, por un lado, en diagramar cada 
capitulo a partir de un marco de konceptos clave que relacionan los detalles con el tema 
global y, por el otro, en lograr la pfarticipacion de los estudiantes combinando diversos 
ejemplos de investigacion en biologia con la oportunidad de que planteen y resuelvan 
los interrogantes por si mismos. 

Entre otros aspectos destacables se encuentran: 

• Al comienzo de cada capitulo, los Conceptos clave puntualizan los aspectos fun- 
damentales del texto que se descrij^n* en forncja amplia en el apartado Panorama 
general. Despues de la explj^aciOT del tema, preguntas de evaluacion permiten 
comprobar la comprension de cada concepto antes de continuar con el siguiente. 

• Las respuestas de la evaluacion, asi como las de las Preguntas de autoevaluacion 
de cada capitulo se encuentran al final del libro en el Apendice A. 

• Las referencias en color a las figuras ayudan a que los estudiantes las consulten 
y retomen la lectura en el mismo punto del texto. 

• Las nuevas figuras de Exploracion -una unidad de aprendizaje que integra ilustra- 
ciones, fotografias y texto- facilitan el abordaje de los temas mas complejos. 

• Las figuras de Investigacion muestran ejemplos relevantes de experimentos y estu- 
dios de campo y se complementan con figuras de Metodos de investigacion, que 
ensenan a los estudiantes \Ss tecnicas y las herramientas de la biologia moderna y 
a pensar como cientificos. * 

• Los Problemas cientificos ayudan al lector a aplicar lo aprendido formulando sus 

preguntas y realizando sus propias investigaciones. Estimulan asi el desarrollo del 
pensamiento cientifico. V ^ 

• Las Entrevistas que inician cada ufia de las ocho unidades del libro acercan el pen¬ 
samiento de algunos de los biologos^e mayor influencia en el mundo en su intento 
por unir la ciencia con la sociedad. 

• El sitio web acompanante www.medicapanamericana.com/campbell proporciona 
gran cantidad de herramientas pedagogicas que facilitan el aprendizaje del estu- 
diante y las actividades de ensenanza del docente. 

Un libro extraordinario cuya organizacion, diagramacion y multiples recursos pedagogi- 
cos lo hacen accesible, interesante y visualmente atractivo sin perder la profundidad ni 
el rigor que espera la comunidad de las ciencias biologicas. 






















